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1. fejezet

A novényokologia torténete

A novényokoldgia, a tobbi oOkoldgiai diszciplindhoz hasonléan, hatdr-
diszciplinaként jott létre. Ezek a hatdrvonalak a novényokoldgia esetében az
€16 (novényfoldrajz, klasszikus botanika) és élettelen kornyezeti tényezdkkel
foglalkoz6 leir6 tudomanyok (geoldgia, hidrolégia) mentén hizédtak, masrészt
az egyes €l6lénycsoportok kozotti kapcsolatok vizsgalatanak révén a klasszikus
botanika-zooldgia hatdrmezsgyéjét is érintették (4llat-novény interakcidk,
taplalkozasi kapcsolatok).

1.1. A novényokologia torténetének fobb allomasai

Szinte minden botanikus munkassdgidban megtaldlhaté legaldbb utdldsok
szintjén a novény és kornyezete kozotti kapcsolat vizsgélata illetve ezen
osszefiiggések megértésére irdnyuld igény. Igy a novényoskoldgia korai torténete
nem valaszthat6 szét a klasszikus botanika torténetétSl. Ebben a fejezetben roviden
ismertetjiik a novényokoldgia torténetének alapvonalait a kezdetektSl a modern
novényokoldgia kialakulasaig. A botanika és a novényokologia fejlédéstorténetét
nagy vonalakban 6szténds korszakra (-12 sz.), leird és rendszerezd korszakra
(13-18 sz.), analitikus (18-20. sz. eleje) és szintetikus korszakra (20. sz. eleje-)
oszthatjuk.
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1.1. dbra. A leiré és rendszerez6 korszak néhany kiemelkedd képviselgje: C.
Gessner, M. L’obel és A. Cesalpino (balrdl jobbra haladva).

Osztonos korszak

A noOvényzet vizsgilatit ebben a szakaszban f&ként gyakorlati okok
motivaltdk. A novények megismerését (dttekintd és leird természeti munkdk), a
novények hasznossagat (gydgyhatds, mérgek, gazdasagi haszndlhatésag) tartottak
elsGdleges szempontnak. Igy a novényekkel kapcsolatos munkdk is elsGsorban
gyakorlati szempontok alapjan irédtak. A kora dkori novénytermesztéssel és
orvosldssal kapcsolatos ismeretek leirdsa (mezopotdmia, egyiptom) mellett tobb
kisérlet is tortént a kor novénytani ismereteinek Osszefoglaldsara. Ezekkel
foglalkoz6 munkak koziil kiemelendd Theophrastos (Athén, i.e. 371-287; Historia
plantarum), Gaius Plinius Secundus (Réma, isz. 23-79, Historia Naturalis)
0sszegzd munkédja.

Leiro és rendszerezo korszak

Ez az id6szak Albertus Magnus (1193-1280, Vegetabilibus libri)
munkdassagaval vette kezdetét, akit a tudomdnyos botanika megalkotdjanak
is tartanak. Munkdssidgaval kezdddik a fldraleirasok és "fiiveskonyvek kora".
A fiiveskonyvek és floralistdk Osszedllitdsdnak nagy 16kést adott az ebben az
idészakban Iétrejové egyetemek (Padua, 1543), botanikus kertek (Pisa, 1545),
herbariumok (Luca-Ghini 1544, legrégibb herbariumi lap: Cibo 1532) 1étrehozédsa
és a konyvnyomtatds feltaldlasa (Guttenberg, 1454) és elterjedése. A teljesség
igénye nélkiil kiemelve néhany fiiveskonyv-szerz6t: Brunfels (1532, 800 faj),
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Lonicer (1551, 879 faj), Bock (1552, 240 faj), Dodonaeus (1552, 884 faj),
Dalechamp (1586, tobb mint 3000 faj), Bauhin (1623, mintegy 6000 faj).
Az ismeretanyag felhalmozédasaval igény mutatkozott ennek attekintésére és
rendszerezésére. A novényrendszerezés alapjait sok mds szerz6 mellett Conrad
Gessner (1516-1565, Stirpium Historia), Mathias L’obel (1538-1616, Plantarum
seu Stirpium Historia) és Andrea Cesalpino (1519-1603, De Plantis Libri) fektették
le (1.1.4bra). Az els6 magyar flivészkonyv Méliusz-Juhdsz Péter nevéhez fiz6dik
(1532-1572; Herbarium, halala utan kiadva, 1578).

Analitikus korszak

A modern rendszerezés megalkotdsa C. Linné (1707-1778) nevéhez
kapcsolhat6 (Species Plantarum, 1753, 1.2.dbra). A rendszerezésben -elért
eléviilhetetlen érdemei mellett szdmos olyan felismerést tett, amelyek okdn
a korai ndvényokoldgia egyik el6futdranak is tekinthetjiik. Bevezette a
novényi indikdcié fogalmdt, szdmos novényfaj szezondlis fejlédésmenetének
leirdsa a nevéhez fiiz6dik, tanulméanyozta tavak tdpanyagforgalmit és ezzel
Osszefliggésben laptipusok kialakuldsat. Bevezette a természetes egyenstly
fogalmat (ami a késébbiekben az Okoldgiai stabilitdsi fogalmak felismerését

eredményezte). A korai novényokoldgia kibontakozdsa a novényfoldrajz

1.2. dbra. Analitikus korszak néhany jeles képvisel6je I.: A. Humboldt és C. Linné
(balrél jobbra haladva).
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tudomdnyanak kialakuldsdval egy idére tehetd. A korai novénygeografusok
célja a foldfelszin diverz ndvényzetének rendszerbe foglaldsa és a ndvényzet
eloszlasat meghataroz6 torvényszertiségek megértése és leirdsa. A korszak tuddsai
koziil kiemelkedik, Alexander von Humboldt (1769-1859) munkdéssdga (1.2.4bra).
Csupdn Dél-Amerikai kutatéitja sordn mintegy 60000 ndvényfajt gyijtott be,
melyek kozill mintegy 3000 volt a tudomdnyra uj faj. 30 kotetes munkdjéban
tobb tarsszerzével egyiittmiikddve foglalta Ossze eredményeit (Voyage aux
regions equinoxales, 14 kotet botanikai). O hasznélta elészor a ndvénytarsulds
fogalmat, valamint felismerte a nodvényzet fiziognémidja és a klimatikus
tényezdk kozotti Osszefiiggést, leirta a klimatikus és a regiondlis zonaciot, €s
a nevéhez fliz6dik 19 novényi alapforma felismerése is. Humboldt mellett
ebben az idészakban kutaté J. F. Schouw (1789-1852, tarsulasok nevezéktana,
hémérséklet novényallomanyokra gyakorolt hatdsa) és A.P. De Candolle (1778-
1841, allelopatia felismerése, viz szerepe novénykozosségek térbeli eloszlasaban,
populdciédinamikai alapfogalmak) munkdssaga és novényokologiai felismerései
emelhetdek ki (1.3.4bra). A novényokoldgia tudomanyédnak kozvetlen elézménye

1.3. abra. Analitikus korszak néhany jeles képvisel§je II.: A.F.W. Schimper; A.P.
De Candolle; O. Drude (balrdl jobbra haladva).

volt a novényfoldrajzon belil a 19. szdzad kozepén kialakult dj irdnyzat,
az Okoldgiai novényfoldrajz, amely a vegetdcid fiziogndmidjdnak és térbeli
elrendez6désének abiotikus okait vizsgélta. Ennek a tudomadnyteriiletnek jeles
képviseldje volt A. Griesebach (1814-1879, vegetacié-formdciok felismerése,
60 novényi alapforma), A.FW. Schimper (1856-1911, Pflanzengeographie auf
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physiologischer Grundlage, a novényzet foldfelszini eloszlasi viszonyainak
okofizioldgiai alapi magyardzata, klimazondlis és azondlis vegetdcié fogalma),
valamint O. Drude (1852-1933, Handbuch der Pflanzengeographie, Okologie der
Pflanzen - 1913, 1.3.4bra). A novénydkoldgia tudomanydnak sziiletése a 19. szazad

1.4. dbra. Az analitikus korszak néhéany jeles képviseldje II1.: J.E.B. Warming és
C. Raunkiaer (balrdl jobbra haladva).

madsodik felére tehetd. Ekkor definidlta Ernst Haeckel (1834-1919) az 6koldgia
fogalmat (1866 - Generelle Morphologie der Organismen : allgemeine Grundziige
der organischen Formen-Wissenschaft, mechanisch begriindet durch die von C.
Darwin reformirte Decendenz-Theorie) tudomanyteriileti keretekbe foglalva az
élolények €s kornyezetiik kapcsolatanak tanulméanyozasaval nyert ismereteket. A
novényokoldgia tudomdny igazi megalapitdjanak J.E.B. Warming (1841-1924)
tekinthet6. Mintegy 30 évnyi kutatomunkdval a hita mogott megirta a vilag
els6 novényokologidval foglalkozé konyvét (Plantesamefund - 1889, Okologische
Pflanzengeographie - Eine Einfiihrung in die Kenntnis der Pflanzenvereine -
német kidas 1892, The Oecology of Plants An introduction to the study of plant
communities - angol kiadds 1906). O rendezte elészor a ndvényalaktani, fiziolégiai,
taxonémiai €s biogeografiai kutatdsok sordn nyert, a novények és kornyezetiik
kolcsonhatdsdra vonatkozé ismereteket egységes rendszerbe. Felismerte, hogy a
talaj tulajdonsdgai gyakran dont6bb szereppel birnak a vegeticié Osszetételének
és szerkezetének alakitdsiban, mint a klimatikus tényez6k. A nedvességet
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(csapadék, para) é€s a hémérsékletet tartotta a legfontosabb klimatikus tényezdknek.
Bevezetett szdmos ma is haszndlt novényodkoldgiai fogalmat (halo-, hydro-,
meso- és xerophytonok). Létrehozott egy viszonylag Gsszetett novekedési forma
rendszert (14sd késébb), mely 1ényegében Griesebach rendszerének moédositdsit
és tovabbfejlesztését jelentette. Fontos kiemelniink tanitvdnya, C. Raunkiaer-t
(1860-1938) munkdassagat, aki Warming kovetSjeként 1étrehozott egy Warming
rendszerénél joval egyszerlibben kezelhetd életforma felosztast, melyben a

rendszerezés alapja a kitartd képletek helyzete volt (1.4).

Szintetikus korszak

A novényokoldgia tudomdnyédnak kezdeti szakaszat az alapvetS jelenségek
és folyamatok felismerése és 4ltaldnos leirdsa jellemezte. A novény és a
kornyezet kapcsolatdnak tanulmdnyozdsdval nyert sokrétli informécidk egy id6
utdn mar nem voltak egyszer(ien beilleszthetéek egy elnagyolt altalanos leird
keretbe. A ndvényokoldgidval foglalkozé kutatdk latdsmodjuktdl fiiggben mds-
mas megkozelitésbdl kiindulva erdsen kritizdlni kezdték az altalanos érvényilinek
elfogadott elméleti siki megkozelitést, ami a ndvényodkolégia/vegeticidtudomény
feltagolodésat és tudomdnyos iskoldkra "szakaddsat" eredményezte.

Alapvetéen hat, tobbé-kevésbé kiilonallé  vegeticidtudomanyi  és
novényokoldgiai iskolat kell kiemelniink: A kontinentdlis iskoldk (1) a Ziirich-
Montpellier iskola (Braun-Blanquet, Tiixen) a (2) skandindv vagy uppsalai
iskola (Du-Rietz) és a (3) Soo iskola alapvetSen a tdrsuldstani megkozelitést
(rendszerszemléletli néz6pont) képviselték. Az (4) angol iskola (Tansley), (5) az
orosz iskola (Szukacsov) és az (6) amerikai iskola (Cowles, Clements és Gleason)
érdeklddése f6leg a novényi kozosségszervezddés és fejlédés dinamikai problémai
felé fordult. Az egyes iskoldk elkiiloniilése kiilondsen markdnsan jelentkezett
a szukcesszids folyamatok vizsgalata kapcsan. Kiemelendd, hogy az egyes
elkiiloniils iskoldk szemléletmddjara milyen nagy hatdst gyakorolt az a vegetacio,
ami az adott foldrajzi helyen jellemzS. A Kkontinentdlis iskoldkat alapvetSen
a rendszerszemléleti nézdpont jellemezte. Ennek a lényege az volt, hogy a
vegetdcié alapegysége az asszocidcié vagy novénytarsulds. Az asszocidciok
meghatdrozott florisztikai Osszetételd, 4&lland6, egyedeiben torvényszerlien
ismétl6dé novényi tdrsulds egységes életfeltételekkel és megjelenéssel (Sod
1953). A novénykozosségek, mint taxonok lefrhaték (sziintaxondmia) és egyes
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1.5. dbra. A szintetikus korszak néhany kiemelked6 képvisel6je L.: V.N. Szukacsov,
J. Braun-Blanquet, R. So6 (balrél jobbra haladva).

novényallomdnyok ennek szellemében klasszifikdlhatok. Az asszocidcidk
megfelelnek a taxondmia faji rangi egységeinek. Ennek a szemléletnek a
kialakuldsa nem megleps egy olyan vegeticiés kornyezetben, ahol nagyszdmu
fiziogndmiailag jol elkiiloniilé és egymdstdl (gyakran egymads kozelében is) igen
markansan elvalé novénykozosségek jellemzdek. Gondoljunk példaul az egymas
kozelében elhelyezkedd eltérd alapkbzeten taldlhatd tolgyesek cserjeszintjére és
aljnovényzetére. Ennek a megkozelitésnek a szEélsdségesen statikus kisarkitasa
az, hogy szigord értelemben vett folytonos vegeticiéfejlédés nincs, hanem eltér6
komplexitdsud tarsuldsok valtjak egymast.

A kontinentalis iskoldk legkiemelked8bbike J. Braun-Blanquet (1884-1980)
nevével fémjelzett Ziirich-Montpellier iskola, melynek nevezéktanat és koncepcidit
R. Tiixen kozponti dogmava tette, ami az egész rendszer viszonylagos merevségét
okozta. Az északi iskola és a So6-féle kbzép-eurdpai iskola némileg az elSbbit6l
eltérd irdnyvonalat képviselt. Az északi iskola esetében egy er8s "Okoldgia
mentességet"” figyelhetiink meg. Az iskola egyik vezéralakja Du Rietz (1895-1967)
kifejtette, hogy a ndvénybioldgiat (beleértve az 6koldgiat) csak a darwinizmus
altal életre hivott tudomanytorténeti maradvanynak tekinti, a kornyezeti tényezok
szerepe aldrendelt a novénykozosséget beliilr6l sszetarté erdkkel szemben (Du
Rietz 1921). Ennek a felfogdsnak a hatterében a viszonylag fajszegény és
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1.6. dbra. A szintetikus korszak néhdny kiemelkedd képviselgje I1.: H.C. Cowles,
F.E. Clements és H.A. Gleason (balrél jobbra haladva).

kriptogam kozosségek dltal domindlt északi vegetdcié tanulmdnyozdsaval nyert
eredmények alltak.

A kozép-eurdpai iskola sokkal rugalmasan kezelte a Braun-Blanquet
rendszerben meghatdrozé karakterfaj fogalmat, és jelentds figyelmet szentelt
a kornyezeti tényezdk novénykozosségekre gyakorolt hatdsainak. Az iskola
vezéralakja Soo Rezsd (1903-1980), 1929-t61 kisebb megszakitdssal 1945-ig volt a
Debreceni Tisza Istvan Tudoméanyegyetem (most Debreceni Egyetem) Novénytani
Tanszékének meghatirozo, nagy formitumdu vezetdje. Az dltala és tanitvanyai altal
képviselt vegetacidtudomanyi irdnyvonal mar tobb mint fél évszazada nagy hatést
gyakorol a K6zép-Eurdpai vegetacidtudomanyra.

Az angol iskoldt alapvetéen a dinamikai és rendszerfolyamatok
tanulmdnyozéasa, a redukcionizmus, a kisérletes és Okofiziol6giai kutatidsok
hatdroztdk meg. Az angol iskola vezéralakja A.G. Tansley (1871-1955) definidlta
az Okoszisztéma fogalmadt, illetve a Braun-Blanquet féle irdnyzattal szemben
a novénykozosségek megkozelitését alapvetden fizioldgiai alapokra helyezte.
Nevéhez fiiz6dik a szukcessziéd poliklimax elmélete. Kezdeményezte a Brit
Okolégiai Tarsasag (1913), a The New Phytologist (1902) és a Journal of Ecology
(1913) tudomdnyos lapok megalapitdsdt, amelyek napjainkban is megjelend,
rangos tudomanyos férumok.
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Az orosz iskola meghatirozé személyisége volt V.N. Szukacsov (1880-
1967). Erdeklédése mar kordn az erdSk kutatdsa felé fordult. Pollenanalitikai
moédszereket alkalmazott erdds teriiletek paleobotanikai vizsgalatiban. A
tudomdnyos koztudatba a biogeocondzis fogalmanak bevezetésével irta be a
nevét, ami lényegében a Tansley-féle okoszisztéma fogalom egyik alternativdjaként
értelmezhetd. Legfontosabb munkdja a Fundamentals of Forest Biogeocoenology,
1967-ben jelent meg angolul.

Az amerikai iskola gondolati vezérfonalat a vegetaciéfejlodéssel kapcsolatos
problémdk vizsgdlata hatdrozta meg. A szukcesszié elsd, késdbb uralkodéva
valé jelentds elméleteinek kidolgozdsa az amerikai iskoldhoz kotédik. Ennek
az iskoldnak két emblematikus alakja volt, F. E. Clements (1874-1945) és
H.C. Cowles (1869-1939). Cowles foként a felszini formdk és geoldgiai
viszonyok vegetaciora gyakorolt hatdsdval foglalkozott. A vegetdciddinamikai
kutatdsok amerikai elindit6jaként fontos szerepet jatszott a szukcesszié-elmélet
kialakitdsdban. A téfeltoltd szukcesszid elsé modelljének megalkotdja volt.
Clements formalizalta az amerikai vegeticiofejlddési kutatasok eredményeit,
megalkotva a szukcesszi6 egyik elméletét, mely a késébbiekben a Clementsianus
paradigma vagy szuperorganizmus elmélet néven elterjedve igen jelentds hatast
gyakorolt a ndvényodkoldgia fejlédésére.

Az amerikai iskola mdsik irdnyvonala alapvetéen redukcionista volt, ennek
az irdnyvonalnak meghatdroz6 alakja volt H.A. Gleason (1882-1975). Gleason
mutatott rd el6szor, hogy a Clements-féle szukcesszié elmélettdl eltéren a
vegetdcid valtozdsdban lehetnek regressziv jellegli folyamatok is. 1917-ben
publikalta elméletét, mely a vegeticidfejlodés individualisztikus elmélete néven
csak joval kés6bb vonult be a tudomanyos koztudatba. Ebben az elméletben tagadja
a szuperorganizmus koncepcié helytdllésagat, azonban redlis, miikodoképes

alternativat nem tudott nydjtani ezzel szemben (B6vebben 6.fejezet).

1.2. A modern novényokologia elofutarai

A vegeticidfejlodés vizsgdlata szamos olyan vegeticidjellemzbre irdnyitotta
rd a figyelmet, amely a kés6bbiekben meghatarozé kutatasi irdnyok kialakuldsat
eredményezte. A tovdbbiakban trendek és tendencidk kiemelése mellett a teljesség
igénye nélkiil néhdny jelentds novényokolégus munkdssidgiara hivnank fel a
figyelmet.
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Alexander S. Watt (1892-1985) brit botanikus és ndvényodkoldgus.
Novénykozosségek mikroléptékben zajlo vdaltozdsaival, a ndvénykozosségek
térbeli és iddbeli dinamikdjaval foglalkozott. Igen nagy hatdsd cikke, amely
frott verzidja volt a Brit Okolégiai Tarsasdg elnokévé vélasztdsa kapcsdn tartott
székfoglald el6addsanak, maig az egyik legtobbet idézett novényokoldgiai munka
(1947 - Pattern and process in the plant community, J. Ecology).

Robert H. Whittaker (1920-1980) az egyik legimertebb amerikai botanikus
és novényokologus. Olyan fajokkal foglalkozott, amelyek széles nedvesség és
hémérsékleti tliréshatdrral rendelkeztek, igy egy adott kornyzeti valtozé széles
spektruma mentén el6fordulnak. Az éltala kidolgozott gradiens-analizis kozelebb
vezetett a tarsulds-szervezddés és dinamika megértéséhez.

Eugene P. Odum (1913-2002) amerikai 6kologus. A rendszerdkoldgia
tudomany megalapitéja. F6 miive a Fundamentals of Ecology (1953). Ebben a
konyvben lefekteti az rendszerdkoldgia alapjait. Odum az okoldgiai kutatdsok
alapjdnak a okoszisztéma szint{i vizsgdlatokat helyezte.

Peter Greig-Smith (1922-2003) a University College of North Wales
(Bangor) professzora. Meghatdroz6 szerepe volt a mintdzatelemzés mddszereinek
kidolgozasaban, valamint a tarsulds-szinti mintdzatok (sokfajos kozosségek)
elemzésére szolgdld kvantitativ Okolégiai mddszerek kidolgozdsdban és
elterjesztésében.

John L. Harper (1925-2009) az evolucids szemléletli novényodkologia és
populdciébioldgia professzora. Egyes tanitvanyai szerint a Darwin utini korszak
legnagyobb formatumu evoldcidbioldgusa. Fontos szerepet jatszott a kisérletes
moddszerek bevezetésében és alkalmazdsdban a novényokoldgidban. A demografia
és a szelekcid 0sszekapcesoldsaval, azaz a vizsgalt jelenségek evolticids és 6koldgiai
aspektusdnak osszekapcsoldsa révén a novényokoldgia szdmos teriiletén ért el
attorést.

A modern néovényokolégia és kulcsfogalmai

A Brit Okolégiai Térsasdg megalapitdsdnak 75. évforduléja alakalmabol
rendezett Osszejovetelen (1988) 500 jelenlevd okoldgust kérdeztek meg arrdl,
hogy szerintik mik a modern noévényokolégia kulcskérdései. A kérdéseket
megvalaszoldk az aldbbiakban ismertetett témékat jelolték meg:
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Evoliiciés és populicio okologia. Eletmenetek és életstratégidk, populdcié
dinamika, koevolucid, r és K szelekcio, optimalis készletgazdalkodas, okotipusok.

Kozosségi Okolégia. Szukcesszio, kompeticio, niche, diverzitas, éldhely
és limitdlé tényezdk, preddcio, fajszadm-teriilet viszony, zavards, indikator
szervezetek.

Rendszerokologia. Energiadramlds, anyagaramlds és biogeokémiai ciklusok,
stabilitds, trofikus kapcsolatok és tdpldléklancok, heterogenitds és mintdzat,
produkcio.

Konzervaci6  biologia ¢és  Kornyezetvédelem. ErGforrds — meg0rzés,
bioakkumulaci6, él6hely rekonstrukcio, természetvédelmi kezelések.

A megjelolt fogalmak jol korvonalazzak a modern névényokoldgia fontosabb
kutatasi teriileteit is (A fenti felsoroldsban dontott betlivel kiemeltiik azokat a
témakoroket, amelyek a jegyzet kés6bbi fejezeteiben b&vebben is ismertetésre
keriilnek).



2. fejezet

A novényi életciklus

A novény élete folyamdan szdmos morfoldgiai és fizioldgiai valtozdson megy
keresztiil. A diasp6rabdl kedvezo kiilsd és belsd koriilmények mellett kialakul a
csiranovény, mely novekedve €s fejlodve létrehozza a vegetativ novényi testet.
A vegetativ test egyes részei, moduljai autonémidjukat, szemiautonémidjukat
elnyerve a klondlis szaporodds programjat viszik véghez. A fajok zoménél
a generativ riigyek fejlédésével kialakulnak a generativ szervek, a virdgok,
virdgzatok. Majd aszexualis médon vagy megtermékenyitést kovetden kialakulnak
a termések, magok.

A novényi életciklus a novényegyed sziiletését6l (vegetativ és generativ
diaspora létrejotte, illetve ennek az anyanovénytdl valo fiiggetlenedése) a
pusztuldsdig lejatszoddé torténések (dormancia, csirdzds, vegetativ fejl6dés,
vegetativ és generativ szaporodds, szeneszcencia stb.) sorozata. Ezt mutatja be
a 2.1. dbra. Ebben a fejezetben a virdgos novények életciklusdnak, reproduktiv
ciklusdanak fontosabb torténéseit, folyamatait targyaljuk. A f6bb szakaszokat,
illetve ezen szakaszokon beliill zajl6 folyamatokat vézlatosan mutatjuk be
az elkovetkez6 oldalakon. Ismertetjik a novényi terjedés alapfogalmait,
részletesebben kitérve az egyes terjedési tipusokra. Ezt kovet6en a dormancia
és a csirdzds problémakorét érintjiik, majd a ndvényi ndvekedés, a vegetativ és
generativ szaporodas, illetve a szeneszcencia néhany alapvondsat targyaljuk.

16
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2.1. Terjedés

A novényi terjedésbiologia alapjai

Terjedés alatt azt a térbeli folyamatot értjiik, amelynek sordn a terjedési
egység (diaspora) az anyanovényrdl levalva annak kozvetlen kornyezetébdl, vagy
a szekunder és tercier terjesztést is figyelembe véve, valamilyen meghatirozott
depoziciés helyrdl, kiindulési pontrél eltdivozva mds helyre jut.

A vegetativ terjesztési egységeket (pl. hajtdsdarab, bulbillusz, rizéma) illetve
a generativ terjesztési egységeket (pl. magok, termések, spérdk) Osszefoglaléd
néven diaspordnak nevezik. A generativ terjesztési egységeket az angolszisz
terminolégidban a seed gytjtéfogalom ald soroljak.

A terjedésnek nem csak térbeli, hanem id6beli aspektusa is van. Az id6beli
terjedés a magnyugalom kialakuldsa és a magkészlet-képzés, ami a lokdlis

fennmaraddst hosszabb tdvon biztositja (2.2. dbra).

[ Magok az anyanovényen }

@
@
[ Talajfelszin Uj talajfelszin
Dormans magbank Aktiv magbank Dorméns magbank ]
® ®
[ Cgirazas ]

2.2. dbra. A diaspérak mozgasa az idGbeli €s térbeli terjedés folyamataiban: 1.
primer terjesztés, 2. szekunder és tercier terjesztési folyamatok, 3. id6beli terjedés,
4. dormancia folyamatok, 5. dormancia megsz{inése. (Booth et al. 2003 nyomén).
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Ha a terjesztés az anyandvény aktiv kozremiikodésével (aktiv kiszord
mechanizmus) vagy a terjesztési egység sajit mozgdsdval valésul meg
autochoridrol beszélhetiink. Ezzel szemben kiilsé erSbehatdsra bekovetkezd,
illetve terjesztési vektorok (abiotikus és biotikus) segitségével megvaldsuld
terjedés az allochoria.

Azokat a terjedési modokat, amelyek a diaspéra morfoldgiai sajatsdgain
alapulnak, tehat feltételezik a diaspdra alaktani alkalmazkoddsdt a terjedés
mechanizmusdhoz (pl. zoochor szérok, lebegést konnyitd képletek, szorok
megjelenése) specializdlt terjedési modoknak, amelyek nem, azokat dltaldnos
terjedési modoknak nevezziik.

Egy adott faj egyidejlileg szdmos mdédon terjesztheti képleteit, a tobbféle
uton megvaldsuld terjesztést polychoridnak nevezziik. Vannak fajok, melyek a
polychoriat oly médon valésitjadk meg, hogy az egyes terjesztési médokhoz, eltérd
felépitést diaspordkat hoznak 1étre. Ezt a jelenséget hetero diasporidnak, a benne
résztvevd eltérd felépitésd diaspordkat polymorph diaspordknak nevezzik. Ez
a jelenség jol tanulmanyozhaté a Picris echioides termésein. A fészekvirdgzat
belsé virdgaibol fejlédé magok pappusokat hordoznak és sz€l ttjan terjednek
és rovidebb élettartamtiak, mig a fészek kiilsé részén elhelyezked6 mintegy
kétszer olyan nehéz diasp6rdk epizoochorok. Hasonlé jelenség figyelhetd meg
a Heterosperma pinnatum nevil egyéves fészkes esetében is. Ennél a fajndl a
fészek sz€lén iil6 magok nem terjednek messze, viszont hosszabb €letképességtiek
(2.3. éabra). Pontszer(i terjesztési forrdst feltételezve a forrdstél mért tadvolsdg

000 3(C((]

SzElso rész Kozponti rész

2.3. dbra. A Heterosperma pinnatum polymorph diasp6réi (Booth et al. 2003 nyomén).

novekedésével a diaspérdk szdma csokken. A tdvolsag fiiggvényében a diaspora-
szamot dbrazolva kapjuk a a terjesztési gorbét (2.4. dbra). Altaldban jellemz3, hogy
az anyandvény kozvetlen kornyezetében vagy tole kis tdvolsdgra a legnagyobb
a diaspéra mennyiség, és tdvolodva exponencidlisan csokken. A gorbe lefutdsat
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2.4. 4bra. Két idealizalt terjesztési gorbe: 1. barochor fdsszari, 2. semachor
lagyszara.

erdsen befolydsolja a terjesztés tipusa is. Joval nagyobb terjesztési tavolsagokat
figyelhetiink meg anemo- és zoochor terjedd fajokndl, mint baro-, auto- vagy
épp myrmekochoria esetén. Terepi vizsgdlatok sordn gyakran nem az elsédleges
terjesztési mechanizmus sordn kialakult terjesztési mintdzatot tapasztaljuk, mivel
az elsddleges terjesztési mintdzatot (pl. barochor terjesztés) valamely szekunder-
tercier terjesztési mintazat (dysochoria, myrmekochoria) elfedi.

A terjedés célja

Intraspecifikus  konkurencia  csokkentése  (anyandvény €és  mads
csirandvények). Ha a tdvolsdgi terjesztés elmarad, akkor a diaspdrik
az anyandvény kozvetlen kornyezetében maradnak. Az itt kifejl6dd
csirandvények egymassal (magas denzitds) és az anyanovénnyel egyarant
versengenek. Ez hitrdnyosan érinti a fejlodésiiket.

Preddtorok, patogének elkeriilése. Az anyandvény kornyezetében nagyobb
gyakorisdggal fordulnak el herbivor szervezetek és patogének (nagyobb
ingerforrast jelent az anyandvény, mint att6l tadvolabb felnévé maganyos
csirandvény). Mivel a csirandvény és a diaspdra magasabb tdpanyagtartalm,

kevesebb rostanyagot tartalmaz, mint a kifejlett névény, igy kéarositdsnak
fokozottan kitett.
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Populdciok kozotti géndramlds biztositdsa, genetikai diverzitds fenntartdsa.
Azzal, hogy a populdcidk kozoétt géncsere diaspéra-csere révén is zajlik,
ezaltal elkeriilhetévé vélik az izoldci6, a beltenyésztés, illetve a karos
recessziv allél feldisulds és a géndllomany leromlésa.

Kolonizdcio, uj élohelyek meghdditdsa. A terjedés a fennmaradds egyik
kulcsa sztohasztikusan véltozé kornyezeti feltételek mellett. A mozaikos
él6hely-szerkezettel 0sszefiiggd foltdinamika nem biztositja egy adott teriilet
tartds elfoglaldsat. A terjedési folyamatok teszik lehetové ezekben az
esetekben a stabil populdciéméret fenntartdsat (tartés magkészlet-képzés,
intenziv térbeli terjedés).

Biodiverzitds fenntartdsa, lokdlis fennmaradds biztositdsa. Két egymassal
versengd faj koegzisztens fennmaraddsa egy adott teriileten sokszor
csak terjedés utjan lehetséges. Igy elkeriilhets a kompetitiv kizdrds.
Egyéves, gap fajok stratégidja, hogy kedvezd abiotikus feltételek mellett a
novényzet felnyilo foltjaiban, szabad talajfelszineken jelennek meg. Elfekvé
magbakkal rendelkeznek a talajban, hiszen a kornyezeti feltételek néha
évekig nem teszik lehet6vé megjelenésiiket a felszini vegeticidban. A
terjedés id6beni aspektusa (perzisztens magkészlet képzés) jelenti szamukra
a tilélést.

Terjedésbiologiai rendszerek

A terjedést vizsgalhatjuk a diaspora felépitése (Luftsteiner 1982), és a terjesztés
modja (vektor, terjesztd 4gens) (Miiller-Schneider 1977) szerint. Luftsteiner (1982)
rendszere erésen kapcsolddott a diaspéra morfoldgiai felépitéséhez (2.1. tdblazat).
A rendszer specializalt terjesztési modokon alapul6 klasszifikacidnak tekinthetd,
és sziikségszerlien elhanyagolja az 4ltaldnos terjedés problémakorét. Masrészt
gyakran maga a besorolas is problémas, hiszen egy faj egyidejileg szamos médon
terjesztheti képleteit (polychoria). Egy masik kindlkoz6 lehet6ség a terjesztési tipus
szerinti csoportositds (2.1. tablazat). Uj kategériaként a hidrochoria és az ember
segitsége révén megvaldsuld terjedés szerepel (hemerochoria — vo. 2.2. tablizat).
Ez a felosztds nehezen alkalmazhatd, hiszen a diaspdra morfoldgidja (elviekben)
nem ad tdmpontot a terjesztési modra.
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Felépitési tipus A terjesztés megvaldsul
achor autochor az anyanovény dltal
achor barochor a mag sajat tomege altal a talajra hullik
achor semachor az anyanovény himbalé mozgéasaval
myxochor semachor  nyalkds, ragadds kiils6 diaspdra-felszin altal
pterochor anemochor szdrnyak, sz¢€l segitségével
pogonochor anemochor tollas bébita (ernySeske), szél segitségével
lophochor anemochor sz&ros fliggelékek, szél segitségével
saccochor anemochor 1égzsdkok, 1égjaratok segitségével
cyclochor anemochor ho felszinén gurulva, szél segitségével
elaiosomochor  zoochor elaioszoma, hangydk altal
sarcochor zoochor allati tdpcsatornaban szallitédik
acanthochor zoochor horgas fiiggelékekkel 4llati bunddba tapadva

2.1. tablazat. A terjesztés klasszifikdcidja a terjesztési egység felépitése szerint.

achor: a diaspérafelszin nem mobdosult; myxochor: nyalkds burok; pterochor:
szarnyfiiggelék a diaspéran; pogonochor: erny6cske, bébita a dispéran; lophochor: sz6ros
diaspoérafiiggelék; saccochor: 1égzsékos fliggelék a diaspéran; cyclochor: lekerekitett,
gurulé diaspéra; elaiosomochor: elaioszéma van a diaspéran; sarcochor: hisos burku a
diaspéra; acanthochor: epizoochor terjesztéshez médosult diaspérafelszin.

A fobb terjesztési tipusok

Barochoria

Ha a viszonylag nehéz terjedési egységek érés utan kiilsé erébehatds nélkiil a
talajra hullva terjednek, barochoriarél beszélhetiink (2.5. dbra). Sok szerz6 ezt nem
is tekinti terjedésnek. Gyakori jelenség fas szardak esetén: Fagus spp., Quercus
spp., Juglans spp., Corylus spp., de eléfordul a geofita egyszikiiek (Scilla spp.,
Galanthus nivalis) és a f(ifélék (Poa bulbosa, Deschampsia rhenana) korében is.
Igen elterjedt primer terjesztési mechanizmus, de gyakran valamelyik szekunder
terjesztési mechanizmussal (myrmekochoria a geofita lagyszdrdak esetén vagy
dysochoria a Fagaceae csaldd fajai esetén) kombinélddik.

Blastochoria

A terjedés a nodvényi szdr novekedése utjdn valésul meg. Foleg nyilt
tarsuldsokban, a szukcesszié korai szakaszaban jellemzs, amikor a névekedéshez
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jelentSs tér all rendelkezésre. A maximalis terjesztési tavolsag néhany méter lehet
(primer terjesztés). Ide sorolt fajok gyakran vegetativan is szaporodnak (Ajuga sp.,
Cymbalaria muralis, Polygonum aviculare, Veronica hederifolia)

2.5. édbra. Barochor terméstipusok: 1. Castanea sativa termése, 2. Corylus avellana
makk, 3. Juglans regia termése (Hegi 1907-1930, Beijerinck 1976 és Meijden 1991 nyoman).

Ballochoria

Csak a kétsziktiek korében el6forduld terjesztési tipus. A novény termésébe
»epitett” kilokd-mechanizmus segitségével zajlé diaspdra terjesztés. A kilokés
mechanizmusa alapvet&en kétféle lehet. Az els csoportba azok a ballochor fajok
tartoznak, ahol kiszaradd, higroszkopos, eltérd felépitési holt szovetek fesziilése
véltja ki a magok kilokddését. El6fordul a Fabaceae, Euphorbiaceae, Geraniaceae
csaldadokban €s a Viola genusban (2.6/1. dbra).

A maésodik csoportba tartozé fajokndl a termések €16 szoveteiben fellépd
nyomdskiilonbség 4ltal 1€trejovd szoveti fesziilés energidja haszndlédik fel a
terjesztésre. Ez az el6z8 tipusnal kevésbé elterjedt ballochor terjesztési mdd, az
Oxalis, Cardamine, Impatiens genusokndl igen gyakori (2.6/2. dbra). A maximélis
terjesztési tdvolsag néhany méter, ritkin néhany tiz méter (nyilt teriileten). A
terjesztési tdvolsdgot elsddlegesen befolydsolja a kilokés sebessége és a diaspoéra
légellenéllasa, emellett természetesen fontos a kilokési vektor talajjal bezart szoge
is. A tényleges terjesztési tavolsagot a kdrnyezd vegetacio is befolyasolja. A tobbi
autochor terjesztési tipushoz hasonléan, a ballochor névények jelent8s része is
polychor.
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A terjedés

modja tipusa kivalt6 oka, mehanizmusa

barochoria barochor a diaspora sajat tomege

autochoria ballochor kisz6r6 mechanizmus a szar fesziilése

autochoria blastochor foldon  kdszé  hajtdsokkal  révén,
onterjesztés

autochoria herpochor higroszkopos szérokkel kiisz6 képlet

anemochoria  boleochor kiszoérodas tokokbdl (,,szélbe szorok™)

anemochoria  cystometeorochor apro, légiireges diasporak, szélterjesztés

anemochoria  pterometeorochor szarnyszer( képletek, szElterjesztés

anemochoria  trichometeorochor  repiilést elGsegit6 sz6rok, szélterjesztés

anemochoria  chamaechor teljes novényi részek szél altali
gorgetése

hydrochoria  nautochor vizen usz6 diaspérak (kicsi fajlagos
tomeg)

hydrochoria  bythisochor vizzel az alzaton (magas fajlagos
tomeg)

zoochoria stomatochor taplélo fiiggelék (elaiosoma), hangydk
altal

zoochoria dysochor taplalékként torténd szallitas

zoochoria endo(zoo)chor elfogyasztds, tdpcsatorndban valg tt

zoochoria epi(zoo)chor kapaszkod6 fiiggelékekkel, él6lények
testfelszinén

hemerochoria ethelochor vetbmag- és  kultirnévény mag
kereskedelem

hemerochoria speirochor tisztitatlan gabona altal

hemerochoria agochor kozlekedési eszkozokon, vetdmag kozé
keveredve

2.2. tdbldzat. A terjedés tipizdldsa a terjesztés tipusai alapjén (Miiller-Schneider 1977
in Bonn et Poschlod 1998).
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2.6. dbra. Ballochor terméstipusok: 1. Erodium sp. termése, 2. Impatiens noli-
tangere termése (Hegi 1907-1930 nyomdn).

Semachoria

Lufsteiner (1982) a tokokkal, tiisz6kkel illetve egyéb magtarold
terméstipusokkal rendelkezd fajokat éppugy ide sorolja, mint azokat melyek
tobbé-kevésbé elasztikus szdra segitségével a terjesztés kiilsé erSbehatdsra
torténik, de a magok szabadon iilnek. Némely szerz6k az elébbi tipust az
anemochoridhoz soroljak, ballisztikus anemochorok néven annak ellenére, hogy
a diasp6rdk viszonylag nagy fajlagos tomeggel rendelkeznek és az anemochor
terjesztésre utald specifikus médosulasok (szarny, repitd szorok stb.) hidnyoznak.
Kétségtelen, hogy a kiszérddas torténhet a szEél hatdsdra. A zuhané diaspdra
esési sebességére a diaspdra tomege €s a fenndllé szélviszonyok jelentSs hatdst
gyakorolnak, ilyen értelemben tehat ezt a terjesztési tipust lehet anemochoridnak
nevezni. A semachoria el6fordul példdul a Campanula, Gentiana, a Lunaria,
Primula nemzetségekben €s a Papaveraceae csalddban.

Herpochoria

Asteraceae, Dipsacaceae, Poaceae csalddokban elterjedt terjesztési
mechanizmus. A diaspéra higroszkopikus sz6rok, pikkelyek segitségével
mozog a talajfelszinen. Ezek a sz6rok gyakran a primer anemochor terjesztést is
szolgéljak. Ebben az esetben a herpochoria szekunder terjesztési mechanizmusként
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miikodik. A foldon kaszé diaspordk az Arrhenaterum elatius esetében mintegy
37 cm/nap, egyes Erodium fajok estében csak 5 cm/nap sebességgel is haladhatnak
sik, novényzetmentes talajfelszinen. A higroszképos szérok a terjesztés mellett
el6segithetik a diasp6rdk eltemet6dését, ezdltal a konnyebb csirdzdst és a
magkészlet-képzést.

2.7. dbra. Pormagvak: 1. Ophrys sp., 2. Drosera sp., 3. Gymnadenia sp., 4.
Parnassia sp., 5. Utricularia sp., 6. Monotropa sp., 7. Pyrola sp. (Hegi 1907-1930

nyomdn).

Anemochoria

Az anemochoria, vagy szélterjesztés a legnagyobb terjesztési hatétavolsdggal,
emellett azonban a legalacsonyabb hatékonysaggal jellemezhetd terjesztési maéd.
Az ide sorolt fajok a korai szukcesszids allapoti, illetve er8s zavarassal terhelt
és efemer él6helyek pionirjai. Az anemochoriét befolydsolé kornyezeti tényezdk
koziil igen fontosak a meteoroldgiai paraméterek (uralkodé szélirany és erdsség,
illetve ennek évszakos vdltozdsa; szélsebesség; légnedvesség stb.). A tagolt
felszin és a magas novényzeti boritds a szélsebesség csokkentés és turbulens
aramlésok kialakuldsa révén csokkentheti a terjesztési tdvolsdgot. Fontos biotikus
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tényezd a kiszorasi magassag, a kiszorddas szoge, a diaspdrak levalassal szembeni
ellendlldsa, és a terjesztés idbzitése.

Alapveté6 morfolégiai csoportjai az apré diaspérdk, a szoérokkel, repitd
ernyOcskével elldtott diaspdrdk, a szdrnyas magvak és a foldfelszinen guruld

diaspérak.

Apré diaspoérak. Az apré diaspérak, vagy pormagvak alig néhany ezred

milligramm tomeg(i terjesztési egységek. Sokszor a kis magtomeg mellett meglévd
légiiregek tovabb csokkentik a diaspdra 4tlagsiiriségét. Kis fajlagos tomegiik miatt
igen nagy tdvolsidgokra eljuthatnak, altaldban fejletlen embridval rendelkeznek
és gyakran a tapldlészovet is teljes egészében hidnyzik, emiatt szdmos ebbe a
csoportba sorolt taxon endoszimbionta (endoparazita) gombék kézremiikodésével
képes csak csirdzni. A csoportba tartoznak az orchidedk (Orchidaceae), a kortikék
(Pyrolaceae), a harmatfiivek (Droseraceae), szamos erikaféle és egy sor kétordfi

faj (Saxifragaceae) is (2.7. dbra).

Szorok és ernydeskék. A szorokkel és ernydeskékkel terjedS csoportok koziil
a fészkesek magvai (Asteraceae) a legismertebbek. A diaspéra dltaldban valamely
virdgrészbdl kialakult széroket, ernydcskéket hordoz, és ennek segitségével terjed.
Az 2.9. dbran ide sorolhato fajok termései lathatok.

Szarnyas magvak. A magok hordfeliiletként mi{ikodé szarnnyal vagy
szarnyakkal rendelkeznek. Nehezebbek, mint azok, amelyek az els6 és a
madsodik csoportba tartoznak. Szélnek kitett helyeken, dgvégeken szabadon vagy
példaul a nyitvaterm&k esetében tobozokban helyezkednek el. Az ide tartozé
diaspérakat a felépitésiik és ehhez kapcsolddd repiilési tulajdonsigaik alapjan
csoportosithatjuk (2.8. abra).

A vitorldzva repiild magvak tobbé-kevésbé szimmetrikus szarnnyal koriilvett,
magényos diaspora zuhandsa kdzben a tomegkodzéppontja koriil oszcilldlé mozgast
végez. Jellemz§ az Alnus, a Betula és az Ulmus fajok magjara.

A dinamikusan repiild magvak altaldban egy-, vagy kétoldali szdrnnyal
rendelkeznek, emiatt a vertikdlis, vagy a horizontélis tengely koriil intenziv rotald
mozgést végeznek. Acer, Carpinus, Fraxinus és a Tilia nemzetség fajai emlithet6k.
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2.8. dbra. Szarnyas magok (1. Betula pendula, 2. Ulmus minor, 3. Acer platanoides,
4. Ailanthus altissima, 5. Fraxinus excelsior, 6. Pinus sylvestris), (Kurszanov 1952

nyoman).

2.9. dbra. Sz6rokkel és ernySeskékkel terjedd fajok (1. Taraxacum officinale, 2.
Geum montanum, 3. Gossypium sp. 4. Carduus sp., 5. Epilobium sp., 6.a Populus
sp. felnyild termése, 6.b Populus sp. félbevagott magja), (Kurszanov 1952 nyomdn).
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2.10. dbra. Medicago fajok talajfelszinen gurul6 termései (Hegi 1907-1930 nyoman).

A talajfelszinen gurulé magvak. A magas fajlagos tomegiik miatt a terjesztési
egységek repiiléshez, vitorldzashoz tul nehezek, viszont a lekerekitett mag nagy
légiiregekkel és nagy fajlagos feliilettel rendelkezik, emiatt a szél segitségével
képes a talajfelszinen gurulva terjedni. Ide sorolhat6 az Anthyllis vulneraria, egyes
Medicago fajok (2.10. 4bra), és ide sorolhatok az Astragallus és az Oxytropis
genusok fajai is. Néha az egész fold feletti novényi test egy felszinen guruld
terjesztd képlet (Ordogszekeér), ezt figyelhetjiik meg az Eryngium campestre vagy a
Salsola kali esetében.

Hydrochoria

Ide soroljuk a foly6viz 4altal széllitott magvakat, az drapély-jelenség
kovetkeztében, illetve a szél és viz altal kombinalt médon (fodrozodé téfelszin)
terjedd diaspdrakat, valamint a becsapddo esScseppek dltal terjesztett reproduktiv
képleteket is.

Az anemochoridval terjed6 magokhoz nagyon hasonlé morfolégiai felépitést
diasporak terjednek a viz segitségével. Az anemo- és hydrochoria két, egymdashoz
sok tekintetben hasonl¢ terjesztési méd: mindkettd abiotikus terjesztési mod, egyik
sem szelektiv, és terjesztési hatékonysaguk is alacsony. F6ként vizi és vizhez kozeli
fajok terjednek ilyen médon.
bythisochoria. A hydrochoria-n beliil a mederaljzaton torténd gorgetéses
terjesztést nevezziik bythisochoridnak. Aldrendelt szerepet jatszik az altalanos
jellemzésben leirt alacsony fajlagos tomeg. Eppen azok a fajok képesek
bythisochor (és nyilvanvaléan hydrochor) médon terjedni, melyek magjai vizbe
keriilve az aljzatra siillyednek. A legtobb vizi, vagy vizkozeli, magos fajlagos

o 2

stirliségli diaspdrdval rendelkezé faj esetében valdszintisithet6 ez a terjedési mod.
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nautochoria. A nautochoridban (dszds, lebegés) fontos szerepet jatszik a
diaspéra alacsony atlagsiirisége. Nem véletlen tehat, hogy szdmos anemochor
moédon terjedd faj képes vizben, vagy a viz felszinén tszva terjedni. A nautochor
diaspérdkban gyakran taldlhaték légiiregek, a felsziniik gyakran vizet 4 nem
eresztd, kutinizalt, viaszos. Vannak fajok, melyek diaspérai hidroféb sajatsagaik
révén képesek a viz felilleti hartydjan ,lebegni”. Ez a jelenség figyelhetd meg
példaul a Cirsium palustre, Drosera intermedia, Ranunculus repens magjainak
esetében.

Gyakran a termés specidlis modosuldson megy keresztiil, melynek sordn a
termésburok és a magvak kozott egy zart 1égiireg jon létre. fgy alkot példdul a
Nymphaea alba esetében az arillusz, vagy a Carexeknél az utriculus légiireget
koriilolels zart burkot, mely a vizben uszast segiti el6. Egy mésik alkalmazkodési
mod sordn pards vagy elfdsodott 1égiireges sejtek képzddnek, vagy a sejtkozotti
allomény fellazuldsdval egy dszast konnyitd szoveti struktira alakul ki.

Az el6bbi tipusra példa az Alnus glutinosa, a Bolboschoenus maritimus;
mig az utébbi csoportba tartozik a Caltha palustris vagy a Cladium mariscus.
A diaspérdban magas olajtartalmii edények taldlhatok, illetve megjelenhet a
magvakat Osszeragaszté nyalkas-kocsonyas, 1égbuborékokat is tartalmazé burok,
mint azt a Nuphar luteum esetében lathatjuk. A diaspdra terjesztés torténhet
nagyobb novényi részekkel egyiitt is. Az igy létrejové nagy fajlagos feliiletd
modulok a vizben tszva terjednek (Salicornia pusilla).

ombrochoria. Az ombrochoria esécseppek becsapddasa altal kivaltott terjedés.
Ez a tipust terjesztési mdd csak kis tdvolsagra képes a magvakat az anyandvényt6l
eljuttatni (maximum 0,8-1 m). Két csoportjuk koziil az egyik esetében az esé a
lapos tokokbdl kimossa a diaspérdkat, és azok a talaj felszinén, az elfoly6 esdvizzel
széllitédnak (Sedum acre). A méasik csoport tagjait nevezhetjiik ,,es6ballisztdknak”™
is, mivel ezek az esScseppek beesési energidjat hasznaljak, magvaik kilokésére
(Eranthis hyemalis, Salvia lyrata, Prunella vulgaris).
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2.11. dbra. Epizoochor diaspérék: 1. Sanicula europaea, 2. Ranunculus arvensis,
3. Agrimonia eupatoria, 4. Bidens tripartitum, (Hegi 1907-1930 nyomdn).

Mammalochoria Eml6sok altali terjesztés
Hemerochoria Emberek altali terjesztés
Ornithochoria Madarak 4ltali terjesztés
Glirochoria Ragcsalok altali terjesztés
Ichthyochoria Halak segitségével torténd terjesztés
Saurochoria Hiill6k altali terjesztés
Myrmekochoria Hangyék altali terjesztés
Gastropodochoria Csigak altali terjesztés

Lumbricidochoria Foldigilisztak altali terjedés

2.3. tablazat. Az allati terjesztés tipusai.

Zoochoria

Allatok 4ltali terjesztés. A novényi terjedés legsokszintibb, és legtobbet
tanulményozott valfaja. Altaldnossagban epi- és endozoochorit, valamint
dysochoridt kiilonboztethetiink meg.

Epizoochoria. Ebben az esetben a diaspéra moddosult felszine segitségével

7 2z

(horgas sz6rok, kampok, nydlkds-ragadés burok) megtapad a terjeszt6 4llat
kiiltakardjan (2.11. dbra).
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Endozoochoria. A zomében szdraz burokkal, vagy vastag terméshtissal
rendelkez6 magok elfogyasztast kovetéen az allat tdpcsatorndjaban szallitddnak.

Dysochoria. Szamos éllatfaj taplalkozik diasporakkal (gyiimolcs- és magevd
madarak és ragcsalok). Ezek némelyike a kedvez6tlen id6szakokra a diaspdrakat
depondlja, felhalmozza. A dep6hoz torténd szdllitds sordan szamos diaspérat
elhullatnak az allatok, illetve nem minden dep6t taldljdk meg tjra. Az elhullatott
magvak és fel nem fedezett depdk a kolonizacié forrasat jelentik. Az igy torténd
terjesztést nevezziik dysochoridnak.

Az dllati terjesztés tovabbi felosztdsdnak alapjat az 4llat rendszertani
hovatartozdsa jelentheti (2.3. tdbldzat). A tovdbbiakban e felosztds szerint tekintjiik
at a zoochoria f6bb tipusait. A terjesztést végezhetik kiilonféle rovarok, hangyak,
és bogarak, gilisztdk, csigdk és hiill6k, halak, madarak, kiilonféle kiseml6sok
(gyakran rdgcsalok), végezetiil herbi- és omnivor nagyeml6sok.

Gerinctelen terjesztés

Myrmekochoria

Kozép-Eurépaban a Formica rufa és a Lasius, Camponotus, Myrmica genusok
fajai a leggyakoribb diaspora-terjesztok. A terjesztést el6segiti (nem sziikségszeri)
az elaioszOma jelenléte, ezen kiviil segitheti az illéolajokban (ricinol) gazdag
maghéj is. Nagy ardnyban terjednek ilyen mdédon sziklalako, fallaké és erdei
novények (2.12. dbra). Gyakran el6fordul, hogy valamilyen primer terjesztéshez
(plL. ballochoria vagy anemochoria) tarsul szekunder médon myrmekochoria. Ide
zomében a Viola, Euphorbia, Chelidonium, Mercurialis, Centaurea genusokba
tartoz¢é fajok sorolhatdk.

Gastropodochoria és Lumbricidochoria

Csigdk segitségével endozoochor médon (gastropodochoria) szallitédhatnak
Rubus, Solanum, Vaccinium és Fragaria fajok, a Paris quadrifolia, Atropa
bella-donna, Sambucus nigra, Adoxa moschatellina diasp6rdi. Mivel a csigdk
tdpcsatorndjdban a magvak mintegy 10-12 6rét tartézkodnak, igy a terjesztési
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2.12. dbra. Myrmekochoria: 1. Viola sp. hangyak altali terjesztése; 2a Viola hirta,
2b Chelidonium majus, 2c Corydalis solida magja az elaioszOméval (Hegi 1907-1930

nyomaén).

tdvolsdg a tobb métert is meghaladhatja (A csiga — ha szalad, akkor néhdny métert
tehet meg 6ranként).

Az etetéses kisérletek alapjdn dgy tlinik, hogy bizonyos fajok magjit
a gytrdsférgek is terjesztik (lumbricidochoria). A férgek iiriilékébdl sikeriilt
kimutatni példdul a Poa trivialis, Bellis perennis, Trifolium repens, Capsella bursa-
pastoris, Convolvulus arvensis, Carex flacca, Daucus carota, Origanum vulgare
csiraképes magvait. Mivel az iiriilékben talalt diaspérak méret szempontjabdl igen
véltozatosak, és kozottiik szdmos aromds novény magjat talaltak, feltételezik, hogy
a férgek szag-, illetve egyéb kémiai ingerek alapjan valasztjak ki az elfogyasztasra
keriil6 diaspérakat (bizonyos fajok magjat jobban preferaljak, mint masokét).

Gerincesek altali terjesztés

Mammalochoria

Az emlbsok, kiilonosen a rdgcsdlok a herbivoria és a diaspéra-predacid
aspektusdban keriilnek 4ltaldban az érdeklodés kozéppontjdba. Szagingerek
alapjan taldljak meg a diasporakat, ezt kovetden vagy azonnal elfogyasztjdk Oket,
vagy elhurcoljdk kisebb-nagyobb tdvolsdgokra, és gyakran depondljdk azokat.

Ennek alapjan elkiilonithetjiik az elfogyasztds utdn a tdpcsatorndban torténd
szallitasi terjesztést, vagy endozoochor terjesztést, az elhurcoldsbdl és masodlagos
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felhalmozasbdl eredd dysochor terjesztést, illetve a nem célzott, testfeliiletre tapadt
diasporak epizoochor terjesztését.

Endozoochor terjedhetnek a nem depondlhatd, ezért azonnali fogyasztasra
keriil8, hdsos burki fajok magvai: Rubus, Cornus, Malus, Pyrus, Prunus, Solanum
és Vaccinium genusok fajai.

A dysochoria gyakori oka lehet a szallitds sordn bekovetkezd elszords.
A deponéldsndl a nem teljesen iiritett vagy elfelejtett depdk szolgilhatnak a
kés6bbiekben propagulum forrasként. Egy specidlis esete ennek a terjesztési
tipusnak, ha a diasp6rit nem tdpléalkozasi céllal szallitjdk az 4llatok, hanem példdul
fészeképités okan (kiilondsen a ragcsilok). Dysochor médon terjednek tobbek
kozott a Juglans, Quercus, Corylus, Fagus fajok diasporéi.

Epizoochoridhoz alkalmazkodott fajok diaspdrdi horgas széreik, rogzitd
fliggelékeik, vagy épp ragadods, nyalkas burkuk révén, a labakon, farkszérzeten
megtapadva, vagy a bundiba ragadva szallitddnak. Ilyen fajok példaul a Geum
urbanum, Cynoglossum vulgare, Agrimonia eupatoria, Daucus carota, Galium
aparine.

Ornithochoria

Madarak esetében az endozoochoridt szemben a dysochoridval és az
epizoochoridval igen sokat vizsgdltdk. Amig az endozoochoria sikerességét a
magvak tdpcsatorndban zajl6 lebonté folyamatokkal szembeni ellenallé-képessége,
addig az epizoochor és dysochor terjesztést viselkedési tényezdk (pl. tisztalkodasi
szokdsok) és él6helyi paraméterek (nyalkds magfelszin kialakuldsahoz elénydsebb
vizi, vagy vizkozeli él6hely) hatdrozzak meg.

Epizoochoria f6ként vizi ndvényfajok terjedésénél, dj életterek meghdditdsandl
jatszik fontos szerepet. A madarakndl ritka az epizoochor terjesztés. Ennek oka
egyrészt az, hogy a magok a tollal boritott testfelszinen nehezen tapadnak meg,
masrészt a madarak igen fejlett tisztdlkoddsi viselkedéssel rendelkeznek, és igy
eltavolitjak az esetlegesen rajuk tapadé magvakat.

A ragadés nydlkdval boritott magvak eltdvolitdsa joval nehezebb, ezek a
diaspérak az uszéhartydkon és a csér tovén, vagy a kevéssé faggyus evezotollakon
megtapadva sokdig szallitédhatnak. Ilyen médon szdmos vizi faj képes terjedni. gy
terjednek a Nymphoides peltata, Nymphaea alba, Nuphar luteum magvai, illetve
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az Elodea canadensis, a Lemna minor és trisulca, illetve a Potamogeton fajok
vegetativ diaspordi. A dysochoria esetében az eml6soknél leirtak az irdnyadok.

Az endozoochoria esetében dltalaban a hisos terméseket fogyaszté fajokat
vizsgaltdk, a magfogyasztok novényi terjedésre gyakorolt hatdsdnak viszonylag
kevés figyelmet szenteltek. Ennek oka az, hogy mar az elsd vizsgélatok kimutattak,
hogy a magfogyaszték esetében szinte elhanyagolhaté mennyiségli csiraképes
mag marad vissza az iriilékben. Ennek oka, hogy a magevd fajok igen izmos
zuzégyomorral rendelkeznek, ami a legtobb magvat képes elroncsolni. Olyan
fajoknak van redlis esélye terjedésre, melyeknek vastag és erds maghéja van
(Chenopodium album, Cuscuta, Polygonum, Trifolium genusok fajai).

A hitisos terméseket fogyasztok f6 taplalékforrasa a terméshids és nem a mag,
igy nincs sziikség arra, hogy erds és izmos ztizégyomoruk legyen, hiszen a 1édis
termések elbapritas nélkiil is konnyen emészthet6k. Az elfogyasztott magvak zome
igy az tirilékben is életképes marad.

Az endozoochor fajokra jellemz6 a vastag, fogyaszthat6 kiilsé gyiimolcshus.
Altalaban a termés akkora méretii, hogy a madarak kénnyen el tudjék fogyasztani.
Ha tdl kicsi, akkor nem éri meg elfogyasztani, hiszen nem szolgéltat elegendd
mennyiségli energiat (tobb energidba keriil a begyfijtése). Ha a termés tdl nagy,
akkor a madarak nem fogyasztanak beldle eleget, illetve nem tudjdk szallitani. A
terméseknek nincs kemény kiilsé héjuk, vagy ha van akkor a magok terméshussal
egylitt éréskor kijutnak ebbdl a kemény héjbol (Euonymus spp.), ez is a konnyebb
fogyaszthatésdgot szolgalja.

A korai fogyasztassal szembeni védelemet keseri izt ad6é savak biztositjak,
melyek lebomldsat jelz6szin megjelenése kiséri (érett termés élénkebb feltlinébb
szinl, mint az éretlen). A termések gyakran szagtalanok (nem kell minden
fogyasztét odacsalogatni, a madarak egyébként sem szagingerek alapjdn taldljak
meg a terméseket). A termések télalldak és nem, vagy csak kis részben hullanak
le éréskor, ami megkonnyiti a megtaldldsukat. Végiil de nem utolsé sorban
hatékony embriévédelemmel rendelkeznek, ami védelmet biztosit a tdpcsatorna
bontdenzimeivel szemben.

Fontos az érés id6zitése is. Annak a fajnak nagyobb az esélye a terjesztésre,
amelyik olyan id6pontban érleli a terméseit, amikor masok nem. A terjesztési
tavolsagot alapvetden az emésztési folyamatok sebessége hatdrozza meg, melynek
fokmérgje a retencids id6. A retenciés id6 az az idGtartam, amit a tdplalék a
tdpcsatorndban tolt. A magevOknél ez szélsbséges esetben a 100 6rat is elérheti
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(ami a madarak 4tlagos repiilési sebességét figyelembe véve akar 2500 km-
es terjesztési hatdtdvolsagot is jelenthet.), a frugivor (gylimolcsevd) fajokndl a
retencids id6 atlagosan 5—40 perc, ami a terjeszt6 fajok helyhtisége miatt maximum
25-100 m terjesztési hatétavolsagot jelent. A terjesztési hat6tdv természetesen attdl
is fiigg, hogy a magvak meddig maradnak a tadpcsatornaban életképesek. Hidba a
hosszu retencids id6, ha a mag kordbban elveszti az életképességét, minthogy a

szabadba jutna.

Egyéb gerincesek

Kisebb jelentdségli a hiillok 4ltali terjesztés (saurochoria), mindeziddig
azonban csak Kozép-Eurépan kiviili teriileteken vizsgaltdk. A gorogteknds
(Testudo graeca) 1rilékében zOmében a Poaceae csalddba tartozé fajok
életképes diaspdrdit mutattdk ki. Vizsgdltdk a halak terjesztésben betoltott
szerepét. Az ichthyochoria lehetdségét etetési kisérletekkel igazoltdk szamos
vizi novényfajra, példaul: Alisma plantago-aquatica, Menyanthes trifoliata,
Potamogeton polygonifolius.

Hemerochoria

Mir Humboldt utalt rd, hogy legyen barmily jelentSs is az abiotikus terjesztés,
jelentdsége mégsem mérhetd az ember terjesztd tevékenységéhez. Az ember
azontil, hogy epizoochor mdédon képes diaspdridkat terjeszteni a kereskedelem
révén szdmos fajt akdr kontinensek kozotti barrierek 4dthidaldsdval terjeszthet.
Attol fliggben, hogy ez a terjedés mennyire szandékolt harom terjesztési altipust
kiilonithetiink el. Az ethelochoria sordn az ember egy adott faj magjait célzottan,
kultivacios céllal szallitja. Ezek legtobbszor egy faj kevéssé kompeticioképes
kultdrfajtdi, melyek az ember segitsége nélkiill nem képesek a természetes
kompetitorokkal a versenyt felvenni. A speirochoridval terjesztett diaspérak
altaldban az ethelochor terjesztett fajok magvai kozé keveredett, legtobbszor
gyommagvak; ebben az esetben tehdt a terjesztés nem célzott. Az agochoria
az emberi mobilitds kovetkeztében torténd terjedés (kiillonféle kozlekedési
eszkdzokon megtelepedett diaspordk terjesztése).
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Terjedés idobeli aspektusa

A terjedés id6beli dimenzidja a diaspérabank-képzés. Ebben a részben csak a
magbank-képzés kérdéseit targyaljuk, tudva azt, hogy a diaspérabank-képzés alatt
nem csak a magbank-képzés értendd, hiszen dnmagdban a diaspéra fogalméba a
vegetativ terjesztési egységek is bennefoglaltatnak.

Magnyugalom

Az 4j ndvénynemzedék megjelenését dltalaban hosszabb-rovidebb ideig tartd
nyugalmi periédus el6zi meg. Ez az érett terjeszté-szaporité képlet megjelenése,
illetve a csirdzds kozott eltelt id6, amit magnyugalomnak, vagy dormancidnak
neveziink.

A magnyugalmat két aspektusbdl vizsgdlhatjuk, az egyik 0Okoldgiai-
demogréfiai, mig a masik alapvet6en fizioldgiai megkozelités. Az elsé nézdpont
alapjan megfigyelhetd szezondlis és opportunisztikus dormancia. A szezondlis
dormancia esetében szezondlis ritmus figyelhetd meg, a csirdzds meghatdrozott
id6szakhoz kotott (példaul tavasz), mas id6szakban még kedvezd koriilmények
kozott sem csirdznak a szezondlis dormédns magvak. Gyakran a napszakos
fényvéltozdsokkal szinkronizdlt, a nappal-éjszaka ardnya jeloli ki a csirdzds,
azaz a dormancia megsziinésének az idSpontjat. Ez a stratégia elényos stabil,
vagy megjoésolhatéan valtozé kornyezeti feltételek mellett. Az opportunisztikus
dormancia esetében a magvak akkor csirdznak, amikor erre lehet6ség nyilik
(kedvez$ abiotikus koriilmények). Altaliban az 4llandGan viltozé és instabil
kornyezeti feltételek mellett elényds. A fajok zomének magbankja mindkét tipust
egyidejlileg mutatja.

A madsik aspektus esetében a fizioldgiai torténésekre helyezddik a hangsily.
A szakirodalom ennek alapjan hdrom magnyugalmi tipust kiilonit el: a belsé
magnyugalmat (innate dormancy), az indukélt magnyugalmat (induced dormancy)
és a kierdszakolt magnyugalmat (enforced dormancy). A belsd, vagy elsddleges
magnyugalom azt hivatott megakadalyozni, hogy az anyanovényen 1évé, vagy
éppen terjedd mag csirdzzon.

Az indukdlt, vagy mdsodlagos magnyugalom a depozicids helyen abiotikus
kornyezeti tényez6k hatdsdra kialakul6 olyan magnyugalom, amely a kedvez6tlen
koriilmények elmiltival is fennmarad.
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Elsédleges
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magnyugalom
Kierdszakolt Masodlagos
magnyugalom magnyugalom

2.13. dbra. A diaspora érését koveté magnyugalmi allapotok valtozasanak vazlata.

A kierdszakolt magnyugalom az elébbi tipussal szemben addig all fenn, amig
a kornyezeti feltételek kedvez6tlenek a csirdzas szempontjabol. A gétl6 feltételek
(példaul alacsony talajnedvesség) megsziintével a csirdzds megindul. A bels6 és
az indukdlt magnyugalmat nehéz egymdstdl élesen elhatdrolni, hiszen a bels6
dormancia sokszor a terjesztés utan, a depozicids helyen is fennmarad, és gyakran
csak hosszabb ideig tart6 sztratifikdcio sziinteti meg (2.13. dbra).

Mi az egyszerliség kedvéért a dormancidt aszerint targyaljuk, hogy a
magnyugalom alapvet&en kiils6- vagy belsd tényezSkre vezethetd vissza. Ennek
alapjan endogén és exogén magnyugalomrol beszélhetiink.

Endogén magnyugalom. Az endogén magnyugalmat okozhatja az embrid
éretlensége, a maghéj/termésfal mechanikai ellenallé-képessége illetve endogén
anyagcseregatlok jelenléte.

Az embri6 éretlensége. A csirdzds meginduldsahoz sziikséges a mag
ut6érése, ennek okdn un. ,,4tfekvés” 1€p fel, mint ezt a Fraxinus, Viburnum genusok
fajai és a Caltha palustris, Anemone nemorosa fajok esetében lathatjuk. Az embrid
kifejlédése utan kedvezé abiotikus feltételek mellett a csirdzas megindul.

A maghéj mechanikai ellenallasa. Ez tobbféle moédon jelentkezhet:
egyrészt szimpldn mechanikai ellendllds formdjaban (pl. Rosa spp., Crataegus
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spp., Prunus spp., csontdr), illetve Osszekapcsolddhat mds fizikai hatdsokkal
(pl. a géazdiffiz6 akadalyozdsa: Xanthium pennsylvanicum - oxigén-diffizié
akaddlyozdsa; viz bejutdsdnak gatldsa: Fabaceae). Megszlinését fizikai sebzés
(szkarifikdcio), vagy a maghéj bioldgiai-kémiai bontdsa (mikrobidta bontas)
idézheti eld.

Endogén és exogén anyagcseregatlok. A magban jelenlevs kémiai anyagok
okozzak a magnyugalmat. Legfontosabb koziiliik az abszcizinsav (ABA) vagy
mds néven dormin, de a magnyugalmat okozhatja a magban jelenlevd etilén,
kumarinszerd vegyiiletek, illetve kiilonféle allelopatikus vagy autotoxikus anyagok
(pl. hioszciamin, szkopolamin, juglon) is. Az anyagcsere-gétlé elbomldsa utin a
magnyugalom megsz{inik.

A termésben gyakran taldlhatok vizoldékony anyagcsere-gatlok ( felhalmozott
cukrok és sok), melyek gatoljdk a magok csirdzdsat. A termés rothaddsdval
vagy kimosddas kovetkeztében ezek az anyagok lebomlanak és/vagy eltdvoznak,
el6segitve ezzel a csirdzds meginduldsat.

Exogén, vagy Kkiils6 magnyugalom. A mag hosszi ideig kedvezG6tlen abiotikus
koriilmények kozott tartézkodik (pl. alacsony talajnedvesség, talajlevegbtlenség),
ezért a csirazas elmarad (kvieszcencia). Ha a koriilmények kedvezdvé valnak a
magnyugalom megsziinik és megindul a csirdzis.

A diasporabank

A nyugalmi allapotba keriilt diaspérdk éltalaban a talaj felsé 25-30 cm-
ében (zomében 0-15 cm-es réteg) felhalmozddva képezik a diaspdérabankot
(2.14. abra). A magbank vagy diaspérabank azon természetes tton el&forduld
magvak Osszessége, amelyek anyagcseréjiik vonatkozdsdban anyandvényeiktdl
mar fiiggetlenné véaltak és emellett csirdzo-képesek, vagy ezt a képességet a
jovében elnyerhetik (Csontos 2001). A diaspérabank leggyakrabban a talajban
lokalizalédik, de vannak fajok, melyek diaspérabankja nem itt taldlhaté. Ilyenek
az epifitonok, melyek a diaspérai a kéregrepedésekben helyezkednek el, mig
a vizi- és vizparti fajok esetében a diaspérabank zéme az iszapban, vagy a
vizben uszva taldlhat6. Aszerint, hogy a diaspérabankot vegetativ, vagy generativ
terjesztd képletek alkotjak, megkiilonboztethetiink vegetativ illetve generativ
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diaspérabankot. A két tipus kozott fontos kiilonbséget tenniink. A vegetativ
diaspdérabankot vagy riigybankot azon egyedek kldénjai alkotjak, melyek az adott
kornyezeti feltételeknek legjobban megfelelnek, ahhoz a legjobban idomultak
(legnagyobb fittnessel birnak), mig a generativ diaspérabankot zomében még
,Kiprobdlatlan” heterogén génallomdnnyal rendelkezd diaspérdk alkotjdk (ez az
ivaros szaporodas soran fellépS rekombinaci6 sziikségszerti kovetkezménye).
Mindezek alapjan nyilvdnvalé, hogy a vegetativ szaporodds, és ennek
megfeleléen a vegetativ diaspérabank-képzés a viszonylag stabil, vagy nagy
1d6skéldn (emiatt tobbé-kevésbé kiszamithaté médon) véltoz kornyezeti feltételek
mellett a el6nydsebb, mig a gyorsan és nem megjésolhaté moédon valtozd kornyezet
kihivdsaira a heterogén generativ diaspérabank adhat megfelelbb vélaszt.

Magbank tipizalasi rendszerek

Szamos rendszer ismert, de ehelyiitt csak a leggyakrabban hivatkozott,
Thompson (1993) rendszerre tériink ki. Harom kategériat &llapitott meg: a
tranzienst (7)), illetve a rovid- (STP) és hosszd tdvd perzisztens (LT P)
kategéridkat. Tranziens az a faj melynek magjai maximum egy évig maradnak
életképesek, rovid tdvd perzisztencia esetében az életképesség legalabb 1 de
maximum 5 év, hosszu tavud perzisztencia az 5 év feletti életképesség.

2.2. Csirazas

A mag kedvezd kornyezeti feltételek mellett, az endogén dormancia
megszlinését kovetben csirdzdsnak indul. A csirdzds éaltaldban azt jelenti,
hogy az aktivalt mag illetve az aktivalt embrid mitotikusan osztédva gyokér-
és hajtiskezdeményt hoz létre, melyek a maghéjat attorve a magon kiviil
novekedve hozzadk létre a csirandvényt. A csirdzasi folyamatrél a nyugalmi
allapot megsziinésétdl a csirandvény létrejottéig beszélhetiink. Az egyes 1épések
kaszkadszertien kovetik egymadst, igy tehat a csirdzds nem megfordithaté folyamat,
ha a folyamat elindult, akkor vagy kialakul a csirandvény, vagy a mag elpusztul.

A csirdzds meginduldsdhoz elengedhetetleniil sziikséges a magvak vizzel valé
telitdédése, rehidratdcidja. Ez a felvett vizmennyiség gyakran a magvak szdraz
tomegének két-hdromszorosa is lehet. A felvett viz sziikséges a magban talalhaté
enzimek hidratdléddsdhoz, és a csirdzdshoz kapcsolt biokémiai folyamatok



Csirazas 42

talajfelszin

2.15. abra. Hypogeikus és epigeikus csirdzas. Jelmagyardzat: 1. Castanea sativa
hypogeikus csirdzasa, 2. Acer platanoides epigeikus csirdzasa, Sz = sziklevelek, L.
= els6 lomblevelek (Csapody 1968 nyoman).

meginduldsdhoz (pl. hidrolizis). A vizfelvétellel, az enzimhidraticioval és
a tdpanyagmobilizdcidval kozel egyid6ben megkezdddik az embriéndvekedés
inicidcidja és az embrid polarizdlddik. A katabolikus folyamatok sordn képzédott
prekurzorok (szénvaz-alkotok, redukdlé dgensek), valamint ATP felhasznaldsédval
elindulnak az anabolikus folyamatok. Uj sejtstruktirdk és szovetféleségek
felépitése soran 1étrejon a csirandvény.

A csirdzés lehet hypogeikus, illetve epigeikus, attdl fiiggéen, hogy a sziklevél
a talajban marad-e vagy a felszinre keriil a csirdzds sordn (2.15. dbra). Az
epigeikus csirdzasi fajok jelentds részben a korai szukcesszids stadiumok
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novényei. A sziklevelek zoldek, fotoszintetizdlnak, ezzel is segitve a ndvényke
gyors novekedését. A felszin felett 1évd sziklevelek azonban az abiotikus és
biotikus karositasnak fokozottabban kitettek, mint a fold alatt levok.

A csirdzds eredményeként jon létre a csirandvény. Altaldnossdgban
csirandvény stddiumrdl addig a pontig beszélhetiink, amig a novény fiiggetlenné
nem vdélik a magban taldlhaté tdpanyagraktdraitdl, azaz azokat fel nem éli.
Ez a meghatdrozds igen tetszet6s, azonban a tényleges vizsgélatok sordn ez a
fliggetlenedés nehezen ragadhat6 meg, mivel nem éles hatarokkal jellemezhetd
valtozds, hanem fokozatos. Emellett nem mindegy, hogy melyik tdpanyaggal
illetve tapelemmel szembeni fiiggetlenedésrdl beszEliink.

Az egyes tipelemek szempontjab6l a magvak eltér6 méretd raktarral
rendelkeznek. Senecio vulgaris csiranovényeket neveltek olyan tdpoldatokon,
melyekbdl egy-egy fontos tipelemet megvontak, ebbdl megallapithaté volt
(hiszen makrotipelem hidnydban a tomegndvekedés megdll), hogy a magvak
pl. a Ca?t esetében, mintegy 7 napos, de KT esetét tekintve mintegy 21
napra elegendd tartalékkal rendelkeztek. A fenti problémakat a legjobban
ugy keriilhetjiik meg, hogy addig neveziink egy novénykét csiranévénynek,
amig — fliggetleniil attél, hogy sziiksége van-e rd, vagy nincs — a magban
taldlhat6 tdpanyagraktdrait hasznositja. A csiranévény stddium az életciklus talan
legsebezhet6bb dllomdsa. Az Osszes életszakasz koziil a legmagasabb mortalitas
jellemzi, hiszen a kisméretli, kevés szilarditéelemet tartalmazé novényke igen
alacsony homeosztatikus pufferol6 kapacitdssal rendelkezik, tehat kevéssé tudja
fiziol6giailag kompenzalni a kedvez6tlen abiotikus és biotikus hatdsokat.

Csirazast befolyasolo6 tényezok

Alapvetéen megkiilonboztethetiink endogén és exogén tényezbket. Az endogén
tényezSk koziil bizonyos pontokat az endogén dormancia tirgyaldsa sordn mar
érintettiik. Az embri6 éretlensége, a maghéj mechanikai ellenélldsa (akadalyozva
a vizfelvételt, gazcserét illetve az embrié6 novekedését), valamint endogén
anyagcsere-gatlok egyardnt akaddlyozzdk a csirdzdsi meginduldsat.

Csirazasbiologiai sajatsagaikat tekintve, egy adott faj eltéré foldrajzi helyen €16
populacidi eltérd modon viselkedhetnek. Vizsgaltik a Silene dioica eltérd foldrajzi
régidkban €16 populédcidit. Dél-Eurdpai populacidk esetében nyari magnyugalom
figyelhet6 meg. Itt télen hull elegend6 csapadék. Mig az északi populdcidknal



Csirazas 44

téli nyugalmat tapasztalhatunk. A Vaccinium genus esetében észak felé haladva
rovidebb csirzdsi id6 és gyorsabb életciklus jellemz6. Mindezek feltehetéen
genetikailag rogzitettek.

Az exogén tényezOket az aldbbiakban abiotikus és biotikus tényezbkre
bonthatjuk. Az abiotikus tényez6k koziil a legfontosabbak a talajnedvesség, a
talajlevegd, a fény és a ho, a talajtdpanyagok és a sok.

Talajnedvesség szerepe

”

A viz szerepe a csirdzas soran Osszetett. Egyrészt, ahogy azt az el6z&ekben
targyaltuk, sziikséges a magban taldlhaté szovetek, enzimek rehidratdldsdhoz. A
tdpanyagmobilizdcidban fontos szerepet jatsz6 hidrolitikus enzimek miikddésében
katalizatorként vesz részt. Folyadékturgor segitségével valosulnak meg a plumula
és a radicula novekedési mozgdsai. Szerepet jdtszhat a talajban taldlhaté
csirdzasgatlé anyagok kimosdsdban, a talaj s6koncentracidjanak csokkentésében.
A talajban taldlhat6 eszencidlis tdpelemek felvétele is vizes oldat formédjéban
torténik.

A magvak vizfelvételét harom tényezd befolydsolja: a maghéj vizateresztd
képessége, a mag kozvetlen kornyezetében taldlhatd talajréteg viztartalmatol,
illetve a mag és az 6t koriilvev® talaj kozotti vizpotencidl kiilonbségtol. A kiilonféle
fajok magvai eltér6 vizfelvételi képességgel rendelkeznek, illetve fajonként eltérd
talajviztartalomhoz adaptalddtak, ezért a csirdzasi vizoptimum fajtél fiiggben
eltérd érték.

A kozeg azonban nem csak alacsony viztartalmdval gitolhatja a csirdzast. A
magas viztartalom korlatozhatja példaul a gazdiffiziét és ilyen médon a csirdzast
is. Az egyenetlen vizfelvétel, vagy vizvesztés (a taljviztartalom ingadozdsa) a
szovetek mechanikai sériilései kovetkeztében (duzzadds — repedések, a sziklevél
elvilasa az embriotdl, vizvesztés — egyenl6tlen zsugorodasbol adédd szoveti
sériilések) kedvezdtleniil befolydsolhatja a csirdzés folyamatat.

A levego

A talajlevegd oxigén és széndioxid tartalma jelent6sen eltér a 1égkori levegd
esetében tapasztalt értékektdl. A talajban mért oxigén-koncentracié alacsonyabb,
mig a széndioxid-koncentracié magasabb, mint a talajfelszin feletti légrétegekben.
A tapasztalt eltérés a talajban lefelé haladva egyre kifejezettebbé valik, és
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els6sorban a talajokban zajlé intenziv lebonté folyamatok eredménye. A legtobb
faj a csirdzdsdhoz és a korai csiranévény novekedéshez oxigént igényel (a lebontd
anyagcserefolyamatok oxidativ szakaszanak miikodéséhez sziikséges megfeleld
oxigénkoncentricié). A nodvényfajok némelyike képes anoxikus koriilmények
kozott is csirdzni. Ezek a tilnyomdan vizi fajok magas koncentracidéban képesek
az anerob folyamatok sordn keletkez6 ethanolt tolerdlni (Typha latifolia, Scirpus
Jjuncoides). Néhdny vizi faj anoxikus koriilmények kozott, viz alatt jobban csirdzik,
mint oxigénduis kornyezetben (Zostera marina). A legtobb fajnal az alacsony
oxigén-koncentracié gatolja a csirdzast, és sok esetben a hatds hémérsékletfiiggd.

A talaj széndioxid koncentraciéjat erésen befolydsolja a mikrobidlis aktivitdson
tul a talajnedvesség, a talajhomérséklet €s természetesen a talaj szervesanyag-
tartalma is. Altalaban a széndioxid koncentricié a talajmélység novekedésével
egyre magasabb. 2 — 5%-os széndioxid-koncentrdcié6 némely fajok csirdzdsat
serkenti, mig 5% feletti koncentracié egy sor faj csirdzdsét gatolja. Emiatt nem
csirdznak tobbek kozott a talajban mélyre eltemetett magvak.

A ho

Donté tényez6 a csirdzds indukéldsa, a csirdzds sebessége, és a csirdzoképesség
kialakuldsa szempontjabél. Nem csak a h& abszolit mennyisége (konstans
héhatés), hanem a hdmérséklet id6beli véltozdsa (napszakos és évszakos hdingds)
is fontos szerepet jatszik a csirdzas elinditdsdban.

A csirazas ,,abszolat héigénye” fajlagos jellemz8. Az egyik legmagasabb
csirazasi hémérsékletet a Pinus rigida-nal mérték, 57°C-ot, a Sesamum orientale
esetében 45-57°C kozotti hdmérsékletet, mig az Amaranthus retroflexus esetében
46°C-ot allapitottak meg. Az alsé hdmérsékleti hatarértéket nehéz meghatarozni.
A legtobb faj 5°C-on még csirdzik. Az elméleti csirdzasi minimum fagypont (0°C)
kornyékére tehetd (a viz ekkor még folyékony és felvehetd), de értelemszertien
ennél kicsit alacsonyabb is lehet, hiszen a talajoldat magas sétartaloma csokkenti
a fagyaspontot (ez inkdbb csak egy elméleti lehetdség, mivel a magas sétartalom
altaldban gétolja a csirdzast).

A csirdzas optimdlis homérsékletének altalanossdgban 20-30°C adhaté meg.
A kukorica (Zea mays) és a rizs (Oryza sativa) esetében ez az optimum
35°C kozelében taldlhatd; osszességében kevés olyan faj van, melyek csirdzési
optimuma 30°C feletti lenne. A skdla masik oldalar6l vizsgdlva a kérdést, a
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buzafélék esetében egy 15°C-os optimumot, mig egyes rézsaféléknél 10°C vagy
ez alatti optimumot is detektéltak.

A legtobb faj konstans h&mérséklet mellett nem csirdzik. Igen fontos
szerepe van tehdt a h6ingdsnak, illetve a hdmérsékleti szEéls6ségeknek a csirdzds
meginditdsdban. Az évszakos szinkronizdcidban is fontos szerepet jatszik a
h&ingds. Osszel és tavasszal intenziv felmelegedési és lehiilési hullimok kovetik
egymdst, ami magas csapadékmennyiséggel parosulva szezondlis csirdzast indukal.

A héingés szabad, novényzetmentes felszinek érzékelésében is fontos szerepet
jatszik. A csupasz talajfelszinen mért hdingds nagyobb, mint a ndvényzettel
boritott (illetve arnyalt) felszineken. A hdingds mértéke a talajban vertikalisan
is valtozik. A talajmélység novekedésével a hoingas mértéke erSsen csokken.
A kis magok nem rendelkeznek nagy tdpanyagraktdrral, ezért a belbliik fejlédé
csiranovények a mélyebb talajrétegekb6l nem képesek elérni a felszint. A
lecsokkent héingds fontos infomdcidkat szolgéltat a mag szdmdra a talajban
elfoglalt vertikdlis helyzetérdl is. A mélyen elhelyezked6 apré magok igy nem
csirdznak.

Bizonyos fajok esetében a vizfelvétel illetve az intenziv gdzcsere csak akkor
tud megindulni, ha a vastag erds termésfal/maghéj megsériil. Ez a maghéjsebzés
(szkarifikdcio) a mechanikai behatdsokon til er6s hoéhatdsra is bekdvetkezhet
(tiz). Az akéc (Robinia pseudoacacia) iiltetvények leteremelése utan visszamaradt
vagéstéri hulladékot gyakran a helyszinen elégetik. Az égési hatdrvonal kornyékén
es6t kovetSen intenziv akdccsirdzds figyelhetd meg. Az hdingds az endogén
csirdzasgatl6 anyagok lebontdsaban is (sztratifikdcio) fontos szerepet jatszik.

A fény jelentosége

A magvak észlelik a fény jelenlétét, hidnyat és spektralis Osszetételét. Ez
meggatolja azt, hogy a csiranovény szamdra kedvezotlen koriilmények mellett a
magok kicsirdzzanak (a magok til mélyen vannak a talajban, magas a foldfelszin
arnyaltsaga, vagy a felszin erds direkt fénynek kitett).

A magok a fitokrém rendszeren keresztiil érzékelik a fényt. A fitokrémok
fotoszenzitiv biliproteinek. Legaldbb 5 eltérd fitokrom forma vesz részt a
fotorecepcidban (fitokrom A-E). A fitokrém-A eldsegiti, hogy a mag az igen
alacsony intenzitdsu fényt is érzékelje, ezaltal fontos szerepet jatszik a magas
fényintenzitds melletti csirdzas gatlasdban. A fitokrom-B két reverzibilis formédban
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van jelen az egyik a P fr, ez 665 nm-es (P660) hullimhosszui (voros) fény hatdsara
alakul ki. Mig infravords fény (725—730 nm es hullimhossz tartomany) hatdsara az
aktivalt Pfr forma inaktivalt Pr-€ alakul vissza. A fitokrém C, D és E csirazban
betoltott szerepét nem ismerjiik.

Az aktiv és inaktiv fitokrom-B forma relativ ardnydt a magot éré fény
Osszetétele alakitja ki. A ruderalis fajok jelent6s hanyada szabad talajfelszineken
képes csirdzasnak indulni, tehat fontos szdmukra, hogy a magot direkt fény érje. A
direkt fény tilnyomorészt rovid hullimhosszi fénysugarakbdl all, tehat a direkt
fény az aktiv Pfr forma irdnydba tolja el az egyensulyt. A talajba a fény nem
hatol le mélyre, még homok talajok esetében is (ahol a kvarcszemcsék viszonylag
jol dteresztik a fényt) 2 mm-re mélyre a fény alig tobb mint 1% hatol le. Zart
novényallomanyok belselyében a fénydsszetétel a hosszihulldmui szort sugdrzas
irdnyaba tolédik el. Ha tehat a szant6foldi gyomok magvai eltemetddnek, vagy
arnyékba keriilnek, akkor ezt a véltozdst a fitokrom rendszeren keresztiil érzékelik
és nem csirdznak.

Azokat a fajokat, melyek magja csirdzdshoz igényli a direkt megvildgitast,
pozitiv  fotoblasztikus fajoknak nevezzilk. Amelyek csak sotétben képesek
csirdzni, azok a negativ fotoblasztikus magok. Vannak olyan fajok is melyek a
megvildgitastol fliggetleniil csirdznak, ezeket kozombos magvaknak nevezziik.

Az apr6 magok tobbsége fényérzékeny és legtobbszor a csirdzasukhoz igénylik
a megvildgitist, mig a nagymagvi fajok tobbsége a fényre k6zombos. Fényre
kozombos termesztett ndvényeink tobbsége is (rendszertani hovatartozdsuktol
fliggetleniil), ami arra enged kovetkeztetni, hogy ezek a fajtdk a domesztikacios
folyamat sordn elvesztették fényérzékeny csirdzdsi sajatsdgaikat (Thompson et
Fenner 2005).

Tapanyagok szerepe

A tdpanyagok koziil a szervetlen nitrogén-vegyiiletek csirdzdsra gyakorolt
hatdsanak szenteltek nagyobb figyelmet. A nitrat-ionok jelenléte sok faj (kiillondsen
a gyomok) csirdzdsat segiti el6. A serkent6 hatds gyakran kozvetve, példaul
a lebontd folyamatok intenzivebbé vialdsa révén jelentkezik. A szervetlen
tdpanyag-tartalom a szabad felszin-észlelési folyamatban (gap-detection) fontos
szerepet jatszik. Ha a foldfelszin feletti vegetacid eltinésével parhuzamosan a
mineralizaciés €s nitrifikacids folyamatok nem valtoznak, akkor a talajban a
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felvehetd nitrogén-vegyiiletek koncentraciéja megemelkedik (ha nincs ndvényzet,
akkor nincs nitrat és ammoénium felvétel sem). A koncentracié ndvekedés hatasara
megsziinik a dormancia és megindul a csirazas.

A sok szerepe

Nétrium és kalcium sék csirdzast befolydsold szerepbe extrémen sOs
termOhelyeken (szikesek, tengerpart, sés mocsarak) Kkeriilhetnek. A s6s
term&helyeken €16 fajok tobbsége magas sotiirésti (halophytonok), viszont ennek
ellenére az er6sen sos talajoldat még ezen fajok csirazasat is gétolja.

A csirdzdsgatld hatéds dltaldban a tengerviz sékoncentracidjanak 1/3-at elérs
talajsétartalom (1%) felett jelentkezik, de példaul a Zostera marina a tengervizben
(3,3%) mig a Salicornia pacifica var. utahensis még 5%-os sétartalom mellett
is csirdzik. A sbés termbhelyeken €16 fajok csirdzdsa gyakran a csapadékos
id6szakokkal mutat szinkront, hiszen ekkor a csapadékviz felhigitja a talajoldatot,
illetve kimossa a felszinen felhalmozddott sékat.

Eltérd tipusu sok eltérden befolydsolhatjdk a csirdzast. A cukorrépa, a gyapot,
a kukorica és a rizs csirdzdsdt leginkdbb a nétrium-szulfit gétolja, mig a
kalcium-klorid és a natrium-klorid kisebb mértékben csokkentette a vizsgalt fajok
csiraképességét.

Biotikus tényezok

Nem csak az abiotikus hanem a biotikus él6helyi jellemz6k is befolydsoljdk a
csirdzds meginduldsét, intenzitdsét és lefolydsat. A magpredatorok és a parazitdk
csokkentik a diaspdra-denzitdst, a csirandvény-predatorok, parazitak és patogének
tevékenysége kovetkeztében megemelkedik a csiranovény mortalitds. A mag- és
csirandvény preddtor szervezetek zome tdplalék-specialista, igy megvéltoznak
a csiranovény-tomegességi viszonyok is. A csirandvények kompeticidéjuk révén
karosan hatnak egymas fejlodésére, az egyenlotlen tapanyag-ellatottsag (kitermeld
kompeticié) és az allelopatikus hadviselés (kolcsonhaté kompeticid) tovdbb
alakitja a dominancia viszonyokat. A biotikus zavards a zart novényallomanyok
felnyildsa révén bizonyos fajok szdmdra teret nyit. Biotikus vektorok gyakran
segitik a diaspordkat kedvezd koriilmények kozé (menedékhelyek). A mikrobidlis
bontas eldsegitheti a dormancia megsziinését, viz és tipanyagok felvételét
(keményhéjuisag).
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Idozités és tartam

Id6zités tekintetében beszEélhetiink szinkronizalt és nem szinkronizalt
csirazasrdl. A szinkronizdlt csirdzds esetében valamely klimafiiggd kornyezeti
tényez0 hatarozza meg a csirazas idejét. A mérsékelt 6vi régidkban €16 lagyszariak
zOme tavasszal illetve Osszel csirazik. A tavasszal a hémérséklet emelkedése,
Osszel az 6szi es6k okozta lehiilés inditja meg a csirdzast. Azokon a széraz, forré
nyarud, meleg égovi teriileteken, ahol a tél hiivos csapadékos, ott a csirazas kés6
Osszel és a tél elején zajlik. A sivatagi teriileteken a csirdzas a csapadék hulldsaval
szinkronizalt (efemer fajok), a szezondlis trépusi es6erd6kben a fajok zome a
csapadékos évszak kezdetekor csirdzik. A kompeticio keriilés is eredményezheti a
szinkronizalt csirdzast (aszpektualitds). Aszinkronizdlt csirdzas olyan teriileteken
varhatd, ahol a kornyezeti feltételek hosszd id@intervallumban kedvezbek a
csirdzashoz, vagy valtozdsuk elére megjosolhatatlan. A csirdzds id6tartama a
novényi stratégidtodl fiigg.

A menedékhely hipotézis

A menedékhely (safe site) hipotézis kidolgozdsa Harper et al. (1965)
és Sheldon (1974) nevéhez fliz6dik. Abbdl a megfigyelésbdl ered, hogy a
magbankban taldlhaté magvak egy része nem csirazik ki, és amelyek ki is csirdznak
azok jelent6s része elpusztul. Tehat kell lennie olyan ,,helyeknek™, ,safe site”-
oknak, melyekre igaz, hogy az ott uralkodé koriilmények (1) el6segitik a dormancia
megszlinését, (2) biztositjdk a csirdzds feltételeit, (3) rendelkezésre dllnak a
novekedéshez sziikséges tdpanyagok, és (4) tdvol maradnak a kdrosité dgensek.
Tehat idedlis ,,menedékhelyek”.

2.3. A novényi szaporodas

Az életciklus igen fontos szakasza a szaporoddsi vagy reproduktiv
fazis. A szaporodasnak két tipusat kiilonithetjiik el: ivaros és ivartalan
szaporodds. Az ivaros szaporodds a generativ szervekhez kotddik. Az ivartalan
szaporodds megvaldsulhat aszexudlis magképzés, illetve a vegetativ szervek
(riigyek, hajtdsdarabok, egyéb vegetativ ndvényi szervek) segitségével, vegetativ
szaporodds formdjdban. Ivaros szaporodds sordn az utdédnemzedék a sziil6i
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nemzedék genetikai kombindcidjat jelenti, az ivartalan szaporodassal keletkezd
utédok (klénok) az anyanovény tobbé-kevésbé tokéletes masolatai.

Ivaros szaporodas

Az ivaros szaporodds gamétdk fiizi6jan alapul. Ertelemszertien az ivarsejtek
mindegyike n kromoszémaszerelvénnyel rendelkezik és egyesiilésiik hozza
létre a sporofiton nemzedékre jellemz6 2n kromoszémaszerelvényt. Az ivaros
szaporodds, a megporzds, megtermékenyités és termésképzés sejt- és szervszinti
folyamataival a ndvényszervezettan foglalkozik, igy itt a kérdésel csak okoldgiai
aspektusbol foglalkozunk.

A reprodukcids rata komponensei

A novényi reprodukcié mértékét alapvetéen hirom tényezdcsoport: a
szaporodasi torténések gyakorisdga (frekvencia), az elsé magprodukcié idépontja
és az ezzel gyakran Osszefiigg6 egyedenkénti magprodukcié volumene (intenzitas)
hatdrozza meg.

A novényi ivaros szaporodas frekvenciaja

A novénytan a novényfajokat életmenetiik alapjan alapvet6en hdrom csoportba
szokta osztani. Azokat a fajokat, amelyek legfeljebb egy évig élnek egyéveseknek;
a két évig €16 novényeket kéréveseknek mig a ketténél tobb évig €16 novényeket
éveldknek nevezzik.

A fent ismertetett csoportositds - bdr kétségteleniil egyszer(i, a ndvények ivaros
szaporoddsi folyamatok alapjdn torténd csoportositdsdra nem alkalmas. Szadmos
»egyéves” faj képes tobb évig is élni, mig a kétévesek is gyakran viselkednek
éveldként. Ha a szaporoddsi folyamatokat nézziik, akkor még inkdbb elmosédnak
a csoportok hatdrai.

Ivaros szaporodasmenetiik alapjan a novényeket két f6 csoportba sorolhatjuk.
A szemelpdr fajok életiik sordn csak egyszer szaporodnak (gyakran nevezik Gket
monokarp fajoknak is). Ekkor a novény élete tarthat egy évig (egyéves fajok),
kettd (kétévesek), vagy akdr tobb vegetdcids cikluson keresztiil is. Azokat a

fajokat, amelyek életiik sordn legldbb kétszer szaporodnak, illetve szaporodasuk
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rendszeres, repetitiv jelenség iteropdr (vagy polikarp) fajoknak nevezzik (pl.
fasszara fajok zome).

Az itteropar fajok csoportjat az egyes szaporoddasi torténések egymashoz vald
iddbeli viszonya alapjén tovdbb bonthatjuk. Az évente rendszeresen szaporodék
példaul a pionir jellegli fajok, mig a fafajok tobbsége rendszertelen ciklusossidgot
mutat. A szakaszos magtermés féként id6jarasi és fiziologiai okokra vezethetd
vissza. A ciklusos magtermés a klimax nagymagvi fajokndl azzal az el6nnyel is bi,
hogy a magpredatorok idében egyenetlen diaspéraprodukcié mellett nem tudnak
felszaporodni.

Az allokacio fogalma és elemei

A szaporodds koltségeit dltaldban mds aktudlis vagy jovObeni folyamat
rovdasdra lehet el6teremteni. A felvett tipanyagok és megtermelt szervesanyagok
(brutté produkcid) reproduktiv folyamatokra forditott mennyiségét reproduktiv
befektetésnek (RA) nevezziik. Ha a felvehet tdpanyagok mennyisége limitalt,
akkor a szaporodds a ndvényi szervezet esetében az donfenntartd- és a ndvekedési
folyamatok rovésdra torténik. Az onfenntarté folyamatokhoz sorolhatjuk a tdlélési
folyamatokat, dgymint a vizdramoltatas és vizfelvétel folyamatait, parazitdk
és predatorokkal szembeni védekezéssel kapcsolt anyagcserefolyamatokat
(pl. szekunder metabolit termelés, védbéképletek), illetve az alapanyagcsere-
folyamatokat. A noOvekedési folyamatok alatt &ltalanossdgban biomassza-
gyarapodds mechanizmusait értjiik (Willson 1983). A magas szaporoddsi rata
elsédlegesen a novekedési folyamatokat érinti. A szaporodds kovetkeztében
csokkenhet (1) a vegetativ novekedés. A csokkent vegetativ novekedés (2)
csokkentheti a kdvetkezd évi szaporoddsi ratat. Bizonyos fajok, vagy széls6séges
koriilmények kozott a szaporodds (3) a tdlélés valdszinlségét is csokkentheti
(Thompson et Fenner 2005).

Az egyéves fajokndl gyakran megfigyelhetd, hogy tdpanyag-stressz esetén
az Onfenntartds és novekedés rovasdra jelentds tobbletenergiat forditanak a
reprodukcidra (gyakori esetiikben a letorpiilés). Az évelSk (ezek altaldban itteropdr,
tehat életiik soran tobbszor szaporod6 fajok) ilyen helyzetekben gyakran a
novekedés és a reprodukcié rovdsdra az oOnfenntarté folyamatokat helyezik
el6térbe. (Nem véletlen, hiszen tobb évig szaporodhatnak, és egy kedvezdtlen
év szaporodds-kiesése nem mérhetd veszteség a novényegyed pusztuldsdhoz
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2.16. dbra. Az egyes novényi részek szaraztomegének valtozasa a Senecio vulgaris
esetében a csiranovény stadiumtdl a kifejlett allapotig (Silvertown 1982 és Hegi 1908-
1930 nyomén).

viszonyitva). Bizonyos helyzetekben az Onfenntartds koltségei oly mértékiiek
lehetnek, hogy igen kismértékii reprodukciot tesznek lehetévé, illetve eléfordul,
hogy az érintett egyedek ezt teljesen negligaljak. A szaporodds magas koltségei
miatt, a novényfajok sokszor arra az idSpontra teszik a reprodukciét, amikor a
tdpanyagok bbségesen dllnak rendelkezésre, ugyanakkor — példdul a fasszariak
esetében — a novekedési €s reprodukcids folyamatok idébeli szeparalasa figyelhetd
meg.
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A reproduktiv allokdcié mértékét 4ltaldban ugy becsiillik meg, hogy
megvizsgaljdk, hogy az létrehozott nOvényi biomassza, mekkora része
Osszpontosul a szaporité képletekben (2.16 dbra). Az egyéveseknél a reproduktiv
képletek (4ltaldban a diaspéra) Osszes tomegét a teljes novénytdmeghez, mig a
tobbéveseknél az adott évi biomasszahoz viszonyitva kapjuk meg.

A diaspora mérete

A fitness maximalizdldsa legtobbszor nem az RA maximalizdldsat jelenti.
A legnagyobb RA-val a termesztett novényeink rendelkeznek. Az ide sorolhaté
fajtak altaldban valamilyen nemesitési folyamat eredményei, melynek sordn az
alacsonyabb RA-val biré vad alakokbdl magasabb RA-val biré kultdrfajtdkat
hoztak létre. Ebb6l a példibol is lathaté, hogy a természetes szelekcid
nem kifejezetten az RA maximalizdldsaval operdl. A természetben el6forduld
fajok nem monokultiras allomanyokban fordulnak eld, hanem mas fajokkal
interakciban fejlédnek. Igy a természetben annak a fajnak van esélye termést
érlelni, amelyik egyéltalan eljut a virdgzasig. Ennek megfelel6en kompetitiv
kornyezetben elényt jelent tobbletenergidt allokdlni a vegetativ szervekbe
(gyokerekbe és levelekbe), ezaltal elGsegitve példaul a kompeticiét. Igy a ngvények
szamara nem feltétleniil az RA abszolit mennyiségének novelésével érhetd el a
maximalis fitness, hanem példaul az R A kisebb-nagyobb mértékii elaprézasaval.

A kordbbiakban ismertetett reprodukcids koltségek (RA) éltaldban kisebb
»csomagocskdk™ formdjaban jelennek meg. Véltozé méreti magvak, véltozé
szdmban kapcsolédnak véltozé méretli termésdgazatokhoz (illetve dgyazddnak
bele valtozé felépitésii és méretli termésekbe), melyek egyiittesen valtozéd
Osszmennyisége alakitja ki a teljes RA-t.

A magméret jelentds hatast gyakorol a terjesztésre és a csirdzds sikerére.
A nagy magvak el6nye, kompeticiés elény. A nagyobb méretdi, tdpanyagokkal
jobban ellatott mag és a belSle fejl6odd csiranovény jobban elviseli a
kedvezétlen koriilményeket, ellenédllébb a preddtorokkal, parazitdkkal szemben,
vagy legaldbbis jobban regenerdlédik a karositast kovetden. Mivel a nagyobb
magvak nagyobb mennyiségli tdpanyagot raktdrozhatnak, ezért kivanatosabb
célpontok a magpreddtorok szdmdra. A kis magokbdl alacsonyabb energia-
befektetéssel tobb allithatdé eld, mint a nagyméreti magokbdl, és konnyebben
is terjednek (2.17. dbra). A kés6i szukcesszids stidiumok fajai (zomében K-
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2.17. é&bra. A terjesztés és megtelepedés hatékonysdga a magméret, az
egyedenkénti magprodukcié és a tdlélési esély fiiggvényében (Booth et al. 2003

nyoman).

stratégistak) altaldban kevés, nagy méretdi, sok tdpanyagot tartalmazé diaspérat
produkdlnak, melyek sokdig képesek a kifejl6dé csirandvény sziikségleteit fedezni,
igy relative magas a csiranovény tdlélési esélye. Itt a magas kompeticié-képesség
a fontos, mivel az élShely abiotikus tényez8i viszonylag stabilak. A Kkorai
stddiumokat jellemzs, kevéssé kompeticioképes fajok (r-stratégistdk) altaldban
nagy mennyiségli aprd, abiotikus dgensek altal konnyen terjedd diaspérat hoznak
létre. Itt a csirandvény mortalitds magas, nem éri meg sok energidt fektetni egy-
egy egységbe. Mivel ezek a termdhelyek abiotikusan, vagy antropogén médon
stresszeltek (szekunder szukcesszid), igy itt a hangsuly a nagy reprodukcids ritdn
és a konnyd, kisméretli diaspéra intenziv terjedésén van.

Megallapithat6 tehat, hogy a magméret genetikailag kontrolalt, de kornyezeti
hatdsok (abiotikus és biotikus egyardnt) a mennyiségét, a méretét, sét a
morfolégidjat is meghatarozzak (vo. terjesztési tipusok).
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Az els6 szaporodas idopontja

Az elsé reprodukcié idépontjaval kapcsolatban elmondhatjuk, hogy a korai
fertilissé valas olyan csoportok esetében fontos, melyek kedvezdtlen koriilmények
kozott élnek és az egyed tdlélési esélye relative alacsony. Fontos megjegyezni,
hogy a fiatal korban megindulé reprodukcié altaldban a novekedés rovdsdra megy.
A kisebb testméret kovetkeztében a produkalt diaspérdk mérete és mennyisége
is dltaldban alacsonyabb, mint a kés6bbi életkorokban. Fontos dontés tehat,
hogy milyen stratégidt vdlaszt a novény: korai reprodukcidt, ami ndvekedési
veszteséggel, alacsony egyedenkénti magprodukciéval, de gyorsabb iddbeli és
térbeli terjedés lehetdségével, valamint a populdcié genetikai dllomédnyédnak
gyorsabb valtozasaval (4j kombindcidk gyorsabb létrejotte és kiprébaldsa) jar,
vagy a késéi reprodukcidt, ami nagyobb testméretbdl ad6dé nagyobb reprodukcios
kapacitasra épit, véllalva ezzel a magasabb mortalitdsi rizikét. A reprodukcid
kezdeti idGpontja gyakran a testmérettel korreldl. A fasszariak esetében példaul
a szabadon, magédnosan 4ll6 egyedek kordbban kezdenek el teremni, mint a
zart allomanyban fejl6dd, hasonld kort tarsaik. Ebben az esetben feltehetSen a

lombozat mérete a meghatarozd.

Koltségek és a haszon

Az ivaros szaporodds és kiegészitd folyamatai (pl. megporzok attrakcidja stb.)
jelentds energiabefektetést igényelnek (a ndvény zsirokat, olajokat, cukrokat, vizet
haszndl fel, szekunder metabolitokat termel a sikeres szaporodas érdekében). A
megporzast eldsegité struktirdk, a pollenprodukcid, a nektar elallitasa jelentos
metabolikus terhet jelent a novény szdmara. Az ivaros szaporoddsra felhasznalt
tdpanyagok nem fordithatok mas folyamatok igényének fedezésére. Az ivaros
szaporodds mégis igen elterjedt, ami azt jelenti, hogy a haszon messze magasan
a koltségek folott mozog.

Az egyéves fajoknak kell értelemszerlien a magképzésbe fektetni a legtobb
energidt, hiszen ez a populdcié tulélésének kulcsa. A tobbéves és életiikben
tobbszor is szaporodni képes novényeknek nagyobb esélyiikk van a tobbszori
szaporoddsra. A szaporoddsi siker lehetséges maximalizdldsa azonban itt is fontos
feladat, gondoljunk csak a terjedésre, vagy a fitness novelésére.
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Az ivaros szaporodds kedvezd genetikai kombinacidk elt{inését
eredményezheti. Pontosan a genetikai kombindl6dés eredményeként tlinhetnek el
azok a sikeres kombinacidk, melyek éppen a panmixis kévetkeztében jottek 1étre.

A heterogén genetikai dllomanyd populdcié sokkal ellendllobb. Képes az
Osszetett és allanddan valtoz6 biotikus- és abiotikus kornyezeti hattér ingereire
védlaszolni, ahhoz plasztikusan alkalmazkodni, és igy a populdcié fennmaradaséat
biztositani.

Az ivaros szaporodas elénye tovabba — az inddkkal, rhizémakkal és sztélokkal
valé szaporoddssal szemben — az anyandvény kornyezetébdl vald elkeriilés. Az
Ujulat az anyanovény kornyezetében maradva, a kozel teljesen azonos genetikai
allomany kovetkeztében vele fokozottabban konkurdl, mint az anyanovénytdl
tdvolabb felnovd, de ivaros dton 1étrejott utédokkal.

Az ivaros szaporodds, mint lattuk koltséges, de ennek ellenére — révén, hogy
igen elterjedt a novényvildgban — megéri alkalmazni, hiszen a kornyezethez
fokozottan alkalmazkodé utédok produkciéja szelekcids eldnyt jelent, és
biztosithatja a heterogén ¢és é&llandéan valtozé kornyezeti héttérhez vald
adaptalodast.

A szaporodasi siker maximalizalasat a novények szamos médon segitik el6. Az
eltérd termdhelyi sajatsdgokhoz a nemi kifejez6dés szamos maédjat dolgoztak ki, a
virdgmorfoldgiai és megporzasi specializacidk, a rovarmegporzasi mutualizaciok,
az autoinkompatibilitds tovdbb novelik a hibrid utédok létrehozdsdnak sikerét.

Nemiség Kkifejezodése

Bizonyos novényfajok virdgai egyidejtileg him- és nénemtiek, mig masok
esetében csak az egyik vagy mdsik nem fejezddik ki. A nemi kifejez6dés
genetikailag és a kornyezet altal is kontroldlt. A ndvények altalaban rendelkezek
azzal a képességgel, hogy him és ndi nemet egyarant kifejezzenek, az azonban,
hogy melyiket fejezik ki gyakran a rovid tdvi kornyezeti hatdsok, illetve hosszabb
tavi szelekcidés mechanizmusok fiiggvénye. Azokat a novényeket, amelyek
egyivard virdgokat hoznak létre, és az egyivard virdgok kiillén novényen taldlhatok
kétlaki fajoknak nevezziik (Lasd b&vebben késébb). Altalénosségban elmondhato,
hogy forrdsszegény kornyezetben inkdbb megéri himnemi egyednek lenni, mivel

a pollenprodukci6 kevesebb energiat emészt fel, mint a termés produkcio.
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Megporzasi tipusok

A Kkétivard virdg beporozhatja a sajit bibéjét (autogdmia), ugyanazon
novényegyed mdsik virdgat (geitogdmia), vagy egy masik novényegyed valamelyik
viragdnak bibéjét (xenogdmia). Az els6 két esetet Onbeporzdsnak mig az
utolsét idegen beporzdsnak nevezziik. Az Onbeporzds igen elterjedt beporzasi
moéd, elvben minden olyan fajndl lehetséges, ahol egy nodvényen legaldbb
egy virdgban vagy virdgzatban a term$ és porzétdj egyidbben érik be. Az
Oonbeporzds a novényvildgban azonban ritkdn kizdrélagos, gyakran csak mint
sziikségmegoldds jelentkezik: gyakori lehet a virdgzéasi idészak végén, amikor
alacsony koncentricidban 4ll rendelkezésre idegen eredet pollen.

Az idegen beporzds valtozatosabb génkombindcidkat, heterogénebb genetikai
alloményu utédnemzedék kialakuldsdt eredményezi. Ez lehet a magyarézata, hogy
szdmos novénycsalddban az idegen megporzast el6segitd struktirdk kilakuldsat
figyelhetjilk meg. A pollen atvitele sokféle médon torténhet. Az anemofil fajok
esetében a pollent a 1égaramlatok széllitjdk, mig a zoofil fajok esetében valamely
allatcsoport, mint biotikus vektor vesz részt a megporzasban.

Anemofilia

A novények tilnyomo része helyhez kotott, tehat kis mobilitdssal rendelkezik.
A populdcidk genetikai dllomanyanak allandé keveredése, illetve a populéciok
kozotti géncserének alapvetGen két szélesen elterjedt médja alakult ki. Az egyik a
madr ismertetett diaspéra terjesztés, melyre kordbban részletesen kitértiink. A masik
lehet6ség a megporzasi folyamat. A terjesztés és a megporzas egyarant torténhet
abiotikus médiumok igénybevételével éppligy mint biotikus vektorok segitségével.

A nyitvatermd fajok esetében a szélmegporzds altaldnosan elterjedt, &si
jelleg. A rovarmegporzds levezetett jellegként csak néhany csoportndl fordul el
(Ephedra, Welwitschia, Encephalarthos). A zarvatermd fajokndl a szélmegporzas
levezetett jelleg. Az Osszes zdrvatermd faj mintegy 10 %-at érinti, kozéjik
tartoznak a Poaceae és Cyperaceae csalad, a Betula, Quercus, Populus, Ulmus,
Fagus, Juglans, Corylus genus fajai. A szél- és vizporzdsu zarvatermd fajok
esetében inkdbb virdgok leegyszerlisodése, virdgrészek kiesése, Osszendvése
figyelhet6 meg, ahelyett, hogy els6dlegesen primitiv virdgszerkezetet taldlnank.

Az anemofil fajok virdgai zomiikben lombfakadds el6tt nyilnak. A virdgok,
virdgzatok hajtascsicsokon, szélnek Kkitett helyzetben taldlhaték, a virdgok
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redukdlodtak, kevés, zomében egynemii takardlevéllel rendelkeznek, pollenjiik
szaraz, apré és igen nagy mennyiségben képzddik, nektir nem termelddik.
A nyitvaterm8k esetében jellemzd, hogy a termdk felszinén kivalasztédik egy
folyadékcsepp, ami a pollen befogdsdra szolgdl. Az anemofil fajok alapvetd
virdgzati tipusai a kovetkez6k lehetnek (Kugler 1970, 2.18. dbra):

Immotiflorae (Merev tipus): A virdgok és a porzék a hajtdsokon mereven iilnek
€s onmagukban mozgasképtelenek. Féként a nyitvaterm&kre jellemzd tipus
(pl. Pinus sylvestris, Larix decidua, Taxodium distichum).

Longistaminae (Hosszoporzés tipus): A virdgok a hajtasokhoz mereven
kapcsolédnak, a porzék azonban hosszi porzdszdlakon iilve kilégnak a
viragbdl és igen mozgékonyak (pazsitfiivek)

Amentiflorae (Barkavirdgzatiak): A porzok hossszd, lecsiingd, igen mozgékony
barkavirdgzatba (amentum) tomoriilnek. A szélporzdsi fafajok kozil a
Corylus, Betula és Alnus genusra jellemzd virdgzati tipus.

Penduliflorae (Csiing6virdgzatdak): A himivari virdgzat hasonldéan az el6zd
tipushoz csiing, azonban nem barka virdgzat (pl. fejecske: Fagus genus,
buga: Fraxinus genus).

Explodifliorae  (Robbandvirdgzatiak): A portokok a virdgok nyildsakor
felpattannak és kiszorjdk a pollent. Jellemzd az Urtica és Castanea
genus esetében.

A szélmegporzds a tropusi esderdei fajok esetében alig fordul eld, mig szélnek
kitett él6helyeken (sivatagok, tundra teriiletek) igen gyakori. Az anemofilia vagy
anemogamia észak felé haladva egyre elterjedtebb. Ennek oka valdszintileg az,
hogy a hideg miatt ritkdk vagy hidnyoznak a megporzé rovarok.

Hidrofilia

A viz segitségével zajlé megporzds dltaldban olyan csoportok esetében fordul
eld, ahol a novény egész teste a viz ald meriil. Ez figyelhet6 meg a Ceratophyllum,
a Zostera és a Najas genusok esetében. A virdgszerkezet redukdlt (a ndivard
virdgok esetében gyakran csak a bibe és a bibeszal taldlhaté meg), a takarélevelek
fejletlenek (Najas marina) vagy teljesen hidnyoznak (Zostera). Hidnyoznak a
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2.19. 4bra. Hidrofilia: 1. Vallisneria spiralis tollas bibéje, porzdcsoportja és egy
kinagyitott antheridium metszete, 2. Najas marina porzds és termds virdga, 3.
Zostera marina porzés és termds virdgai valamint fonalszerd pollenje (Kugler 1970
és Hegi 1907-1930 nyoman).

pollenfal kiszdraddst gatld megvastagoddsai (exine réteg), a pollen fondlszer(
(Zostera), fajsilya kozel a vizével megegyezl, igy nem a vizen dszva, hanem
lebegve terjednek a pollenszemcsék (2.19. dbra). Vallisneria spiralis megporzasi
mechanizmusa mér hosszud ideje ismert. A ndivard virdgok a viz felszinén dszva
nyilnak ki. A him virdgzatot két takar6levél fedi, melyek éréskor szétnyilva
szabadd4 teszik a porzéoszlopot. A himvirdgzat elvélik a virdgzati kocsdnyt6l
és a viz felszinre emelkedik. Itt nyilnak ki a pollent tartalmazé portokok. A
pollen viszonylag nagy méretli ragad6s csomdéeskdkban jut a viz felszinére, majd
a vizfelszini dramldsok szdllitjdk a ndivard virdgok erdsen szOrozott bibéire. A
megporzast kovetden a ndivari virdgok aldmeriilnek és a viz alatt fejlédnek ki a
termések.

Zoofilia

A zarvaterm$ fajok tidlnyomd részénél illetve a nyitvatermdk levezetett
csoportjai esetében a megporzast virdglatogatd dllatok végzik. A virdglatogatdk
sokféle rendszertani csoportbdl keriilnek ki, ezért megporzas mechanizmusa is igen
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sokféle. A megporzdk legtobbszor nem célzottan a megporzds végett latogatjdk a
virdgokat, hanem, hogy (1) taplalékot, (2) fészeképitd anyagokat gy(jtsenek, (3)
petét rakjanak, tovabba a virdglatogatdsban szerepet jatszhatnak (4) territorialis
viselkedési (magaslatok) és (5) nemi kényszerek (utdnzé virdgok, szaganyagok)
is.

A novények egyrészt optikai tton (virdgszin, virdgalak illetve egyéb
specializalt vizudlis szignalok), illetve szaganyagok alkalmazdsa révén igyekeznek
a pollinatorokat csalogatni. Ezek a folyamatok képezik a rovarmegporzds f6
koltségtényezdit. A novények sokféleképen érik el azt, hogy a pollindtor csak
egyféle, vagy kevésféle novényt latogatva, a depoziciés helyre juttassa a pollent.

Megporzasi kapcsolatok

Szamos 4llatcsoport 4ll a tdpldlkozdsi kapcsolaton tilmenden, megporzasi
és terjesztési kapcsolatban a novényekkel. A megporzasi kapcsolatok egy révid
Osszefoglaldsit mutatja be a 2.4. tdbldzat.

Az 6si zarvaterm8k nagy bizonyossidggal rovar megporzdsiak voltak, ezen
beliil is a kiillonféle bogarak altali megporzas tekinthet6 a legSsibbnek. A
jelenleg is €16 bogar-megporzasu fajokra (Magnoliaceae) jellemzd, hogy kevés
nektart termelnek, olykor nincs is nektar, emellett igen nagy mennyiségti pollent
produkdlnak, melynek zomét a latogaté fajok el is fogyasztjdk. A bogarak csupdn
kevés specializdlt médosuldssal (megnyult nyaki rész és prothorax) rendelkeznek,
és gyakran a pollenfogyasztds mellett mds novényi részekkel is tdplalkoznak.

Mis alkalmazkoddsi mechanizmusok is koran kifejlédtek. A Listera cordata
viragai rothadé gomba-szagot drasztanak, ezaltal gombaszinyogokat vonzanak a
novényhez. A csoves virdgszerkezet, ragadds pollen, szines és széles virdgkehely,
illetve a bdséges nektar, féként hosszi podornyelvl lepkefajoknak (szenderek)
kedvez. Mindezen alkalmazkodasi formak feltehetden mintegy 100 millié éve
Létrejottek (Crawley 1986). Szamos ismert mutualizmus, mint a méhek (Apis),
dongdk (Bombus), a madarak (Trochilus), illetve a denevérek segitségével zajlé
megporzds joval fiatalabb.

A legegyszertibb megporzasi rendszerek esetében semmiféle specializacié sem
figyelhetd meg. A nektar és a pollen teljesen szabadon minden virdglatogat6

2

szdmdra hozzéaférhet6. Mdasutt eltér6 mértékd, és miikodést specializacidk



62

A névényi szaporodds

"I9ZSpURI ooz AUBY9N ‘1ezZe[qe) t'C

03unsd "YeAS ‘BIIOWIIIZS

STeI9e[Iq ‘A strerpel

SepzeS ueqzoreyoezs ‘poffey  BYQU  ‘NIOZSQOSO soutu SQIQA “YRAS ‘YU [eddeu Yerepe]N
opozday
uQsziQ)  ‘uoyede  ‘uorjod
3OS  ‘BIOWIWIZS  SI[RIPRI

Sepze3 ueqyozoxay  ¢sa19so[0} AW ‘A sode| soyop  PIQZAUBA[RY ‘SYINZS eyezslo YoIgAaua(g
snAjuesjIes ‘Ajpu

epze3d ueqzoieyoezs  ‘BLIOWWIZS  SI[BIPRI  ‘O[[V Sop9 ujzseszol ‘0zojfgA  eyezsly s reddeu yo3ueid
BLI)OUIWIZS Ew%@

Sepze3 ueqzoreyoezs ‘nAjueyies A3  ‘Ajow SOp9  PIOZ ‘A AugAley ‘I9yeJ  eyezslo ‘yormInzs NOIopUaZS
BIIQUIWIIZS
Sepze3 ueqyoz  SIpIpel ‘A SIeIdIR[Iq

-0Xoy ‘UBQZOIBYORZS  ‘NAQSOPIAQI ‘A sodey sap9 SQIQA 19U9[ ‘0zojeA  eYezslo so [eddeu DELEIN
nlermowuuizs

Sepze3 ueqyozoxay  SIEIpel ‘Alow ‘sIguw 0ZO0)[BA ozojea  eyezslo so [eddeu  yoAk39[93uayz
Sepze3 epdeso joyoy ‘eIowrIZs

ueqyeaesourwe  sieper ‘A A sode] 3o0p SOp[0Z ‘eureq-10qlq  eyezsly s reddeu YoA39130
BIIQUIWIIZS

uo[I3o[of  sere3ns ‘n1ozsA[oyey ‘A sode]  so[ownAS3 oyej juLozspual  eyezslo so reddeu yere3og

IBON BWIOJSBIIA eI uJZSIeIIA alopr sez3enA 0z10d3oIN




A névényi szaporodds 63

figyelhet6k meg; olyan virdgszerkezeti médosuldsok jonnek létre, amelyek a
megporzok csak korldtozott kore szdmadra teszik lehetévé a nektér elérését.

A specializacié harom fontos kovetkezménnyel jar: (1) azaltal, hogy egyre
szorosabb kapcsolat alakul ki a megporzé taxonnal, ndveli a megporzis
sikerességét, hiszen a specializacié kovetkeztében a megporzé egy vagy néhany
faj illetve genus virdgait latogatja. (2) Kevesebb pollen megy veszendébe. (3)
A specializicié a megporzé szdmadra is eldny0s, hiszen éltala olyan forrdst tud
hasznositani, ami a legtébb faj szamara nem hozzaférhetd.

A legtobb novényfaj virdgzdsa a vegetdcids periddus egy adott szakaszdra
esik, ez meghatarozoé jelenség arra nézve, melyik pollindtor kovet generalista és
melyik specialista stratégidt. A rovarok esetében gyakori a specializdlédés, hiszen
csak rovid ideig hasznositjdk tdplalékforrasként a nektdrt és a pollent, illetve
csak egyedfejlédésiik bizonyos szakaszaban (példaul a kifejlett nappali lepkék
és molyok — ha egyéltaldn t4pldlkoznak — zomében nektdrt fogyasztanak). A
hosszabb életi megporzok (madarak, eml8sok) zomiikben generalistdk, az egyik
taplalékul szolgald faj leviragzasat kovetéen gyakran atdllnak mas fajra, illetve
mads taplalékra, hogy életben maraddsukat biztositsdk.

Vizualis és kémiai szignalok

A ndvények virdgaiban taldlhaté tapldlékforrdsok (pl. pollen, nektar)
onmagukban nagyobb tavolsdgbdl nem észlelhetdk. Vizudlisan lathatatlanok (a
pollen apro, a nektar szintelen folyadék), tovabbad nem illatosak, vagy erds szagiak,
igy nagyobb tdvolsdgbdl szag alapjan sem érzékelhet6ek. Hogy mégis sikeres
csalogatdéanyagok legyenek, ahhoz arra van sziikség, hogy mind vizuélisan, mind
olfaktometrikusan kiegésziiljenek. Ezt a feladatot 4ltaldban a jol lathat6 szirmok és
a messzirdl érezhet6 illatanyagok toltik be.

Vizualis szignalok

A virag szine és mintazata. Igen fontos, hogy a virdg szinezetében és/vagy
drnyalatdban eliisson a tobbé-kevésbé homogén zo6ld nodvényzeti hattértdl.
Legtobbszor a sziromlevelek nagyok szinesek, mig a csészék kisebbek, zoldek.
Vannak fajok, ilyen példdul a Nymphea alba is, ahol a csészelevelek szine
a szirmok szinével megegyezd fényes fehér, fokozva ezzel a szirmok hatdsat.

A Daphne fajok esetében a szirmok teljesen hidnyoznak, igy itt a csészék
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2.20. dbra. UV spektrumban lathaté virdgmintdzatok. 1. Cistus villosus, 2.
Geranium pratense, 3. Linaria vulgaris, 4. Digitalis purpurea (Kugler 1970 nyomdn).

szinesednek meg. El6fordulhat azonban, hogy mas virdgalkoto vesz részt az optikai
Osszhatds kialakitdsdban. A Thalictrum fajok esetében a szines porzdszilak, mig
az Euphorbia fajok esetében a szines fellevelek pétoljdk a hidnyzé szirmokat.
El6fordulhat az is, hogy kontrasztossag fokozasdban szines fellevelek/lomblevelek
is részt vesznek. A kékiistokli csormolya (Melampyrum nemorosum)esetében a
kékes szind ,,iistok” hatékonyan kiemeli a sarga virdgok szinét. El6fordul az is,
hogy a virdg mintdzata masmilyen normél és UV spektrumban, ezzel is segitve a
virdglatogaté fajok tdjékozoddsat (2.20. dbra).

A virag alakja és mérete. A vildg alakja fontos szerepet tolt be a megporzd
fajok csalogatdsiban illetve abban, hogy a ndévény melyik megporzé csoportot
részesiti elényben (2.4. tdbldzat). Ritkdk a lapos, térbeli tagoltsigot nem
mutatd, korongszer( virdgok, mint a milyenek a Crataegus fajok virdgai. A
legtobb novény virdga legaldbb kis mértékben hajtogatott, a szirmok gyakran
hasogatottak illetve behajtottak. A tagoltsdgon tilmenden alapvetd virdgformak
is megkiilonboztethet6k. A mindenféle térbeli szimmetria nélkiili amorf virdgok
ritkdk. Az &sibb csoportokra jellemz6 a sok, és feltind sziromlevél jelenlétével
jellemezhetd haplomorf szimmetria (Magnolia genus). Gyakori a nem specializalt
megporzok csalogatisara szolgald aktinomorf szimmetria. Az aktinomorf virdgok
korongszertiek, laposak, sugaras szimmetridjiak. A sztereomorf virdgok erételjes
térbeli szimmetria jellemzi (sikmetszetben gyakran sugaras szimmetria jellemzi
ezeket a virdgokat), ez a szimmetria figyelhet6 meg a Campanula fajok virdgaiban.
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A leginkdbb levezetett tipusra bilaterdlis szimmetria jellemz8. Ez a zygomorf
virdgtipus (Lamiaceae).

A virag figyelemfelkeltd hatdsa erdsen fiigg a virdg méretétdl is. A virdgok
mérete igen tdg hatdrok kozott véltozhat. Az egyik csuicstartd a Rafflesia arnoldii,
kb. 1m atmér6jt virdgokkal rendelkezik. Kozép-Eurdpaban az 50 mm-nél nagyobb
atmérdjt virdgok ritkak (néhany példa: Nymphea alba 60-80 mm, Iris pseodacorus
50-70 mm, Calystegia sepium 50-60 mm). A masik hatdkony stratégia a nagy
felttiné virdg kialakitdsa mellett a sok apré virdgbdl kialakult virdgzat, mely a
nagyméretl virdg illizidjat kelti. A fészkesek virdgzatai (Nagy csdves virdgokbol
allo fészekvirdgzat szEélén hosszu, feliiletnoveld szines nyelves virdgok) és az

erny8sok Osszetett erny6i tipikus példak erre a stratégidra.

Kémiai csalogatas

A kémiai vagy ,,vegyi” csalogatds fed6név alatt a szaganyagok kibocsatasat

és {zanyagok termelését szoktdk tdrgyalni. Mig a szaganyagok segitségével a
virag kozepes vagy nagy tavolsagrol is észelelhetd, addig az izanyagok kozvetlen
kontaktus sordn fejtik ki hatdsukat. Mig tehdt a szaganyagok a virdg megtaldldsat
segitik el6, addig az izanyagok a nektar fogyaszthatdsagat javitjak, élvezeti értékét
fokozzak - ezzel is elGsegitve a gyakoribb virdglatogatast.
Ilatanyagok. Az zoofil megporzasi virdgokbdl szamos, eltérd szerkezetii
vegyiiletet azonositottak mint csalogatdanyagot. A teljesség igénye nélkiil
telitetlen alkoholok, aldehidek, ketonok, telitetlen zsirsavak, fenolok és mas
aromds vegyliletek, és ciklohexdnok is szerepet jdtszhatnak a virdgok illatdnak
kialakitdsdban. A virdgok illata ritkdn ered csak egyféle anyagtdl: az illat szdmos,
gyakran eltérd szerkezetli anyag illatdnak Osszlete. Ezért a virdgok illatat gyakran
nem kémiai Ossszetevdik alapjan, hanem az ember 4ltal ,felismert” szag alapjan
kategorizaljak (pl. dogszagui virdgok, gyiimolcsillatd virdgok).

Az illatanyagok kibocsdtdsdnak helye vdltozatos lehet. Legtobbszor a
sziromlevelek felszinén taldlhaté gazcserenyildsokon keresztiil jutnak a szabadba,
de ez a méd nem kizdrdlagos. Emellett porzélevelek és a nektdriumok is képesek
illatanyagok kibocsétdsdra. A Parnassia palustris esetében példaul a porzdlevelek
illatoznak, mig a Dictamnus albus esetében az egész virdgtijon megfigyelhetd
voroses mirigyek vélasztjak ki az illéanyagokat.
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Meg kell kiilonboztetni a viragillat mellett megfigyelhet6 un. pollenillatot is.
A ,pollenkitt” anyagai altal okozott mellékillat jelent&ségét az emeli ki, hogy
a mézel6 méh hatdrozottan meg tudja kiilonboztetni a pollenillatot a virdg sajat
illatatél. Nem meglepd médon a pollen illata a legkevésbé intenziv szélmegporzdsu
és madarmegporzasu fajok esetében, mig a leginzetivebb azoknal a fajokndl, ahol
a pollen a legfébb csalogatéanyag.

izanyagok. Az izanyagokrol, kiillonosen példaul a pollen izanyaigairél nagyon
kevés ismerettel rendelkeziink. A leghatékonyabb izanyagok a virdgok esetében
kiilonféle édesitdszerek, ennek megfelelden kiilonfére cukrok (fruktézok, glukézok
és szachar6zok). A virdglitogatok éltaldban az ,,édes” 1z alapjan ismerik fel a virdg
altal nytjtott taplalékot.

Csalogatas és csalas

Csapdaviragok. Egy egészen bonyolult mechanizmus figyelhetd meg a
csapdaviragokat hordozé novényfajoknal. Az Aristolochia clematitis esetében a
virdg, az Arum fajokndl az egész virdgzat csapddvd alakulva a sikeres megporzas
elvégeztéig fogva tartja a megporzé rovart (2.21. dbra).

Imitator viragok. A viragok egy része felépitésében, illatdban dgy moédosul,
hogy szdmos olyan megporzét vonzhat magdhoz, amelyek egyébként nem
kifejezetten virdglatogatok.

Gombaviragok. A  gombalegyek,  gombaszinyogok és  példaul
meztelencsigdk megtévesztésére olyan virdgok alakulnak ki, amelyek a talaj
kozelében nyilnak €s alakjukban és sziniikkben gomba termdtesteket imitalnak,
illetve rothad6 gomba szagot drasztanak. A rothadé gombat fogyaszté fajok,
illetve a petézd izeltlabiak végzik el a beporzast. Meztelencsigdk porozzdk be
példaul az Asarum europaeum (kapotnyak) virdgait.

Rovarformaju viragok. Egyes orchidea fajok rovarferomonokhoz hasonl6
anyagok kibocsatasdval csalogatjdk a megporzé (him) rovarokat. Gyakran a
virdgok is idomulnak a megporzé szervezetek testfelépitéséhez. Ennek kiilondsen
sz€p példajat lathatjuk az Ophrys genus fajaindl. A bangofélék esetében a virdg
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2.21. ébra. Csapdavirdgok: 1) Aristolochia clematitis id6s és fiatal virdga, 2) Arum
maculatum virdgzata, a. porzés virdgok, b. termds virdgok, c. sz6rok (Kurszanov 1952

nyoman).

egy rovarndstényt formaz (pl.: a 1égybangé esetében a mézajak megnyult, sotét
szin{ és erdsen sz6rozott). A teljes pollenmennyiség, pollindriumok forméjéban,
kis csomagocskaként a him rovarra keriil, mikézben az kopuldciés mozgasokat
végez.

Dogviragok. Szamos Diptera petéjét dogokbe helyezi, ahol a kikeld larva
fejlodése sordn a doggel tdpldlkozik. A novényfajok egy része kihasznélja ezeket
a fajokat, mint megporzdkat oly médon, hogy virdgai dogszagot bocsatanak ki,
igy csalogatva a petézni akar6 néstény legyeket, melyek a dogszagi virdgokon
madszkalva peterakds kdzben megporozzak azokat (pl. Raflesia genus). Egyes fajok
esetében az igy lerakott petékbdl kifejlodd larvak taplalék hidnyaban elpusztulnak,
mig mdsok az igen gyorsan romldsnak induld, rothad$ virdgon tdplédlkozva ki
tudnak fejlédni.
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Cerasus avium 35
Aesculus hippocastanum 69

Tilia cordata 30 — 42
Origanum vulgare 76
Lamium album 42
Lythrum salicaria 52
Veronica spicata 40

2.5. tablazat. Rovarmegporzdsu virdg nektar-cukortartalma (m/m %)(Kugler 1970

nyoman).

Viraglatogatas taplalékgydjtési céllal

Nektar. A nektdr a virdglatogaté fajok elsédleges élelemforrdsa. A nektér
lényegét tekintve egy toményebb-higabb, szagtalan, édes oldat, amely 8-76%-
ban tartalmaz cukrot. A legtoményebb a rovarporzdsu fajok esetében, mig nagy
mennyiségli hig nektart termelnek példdul a madarporzdsi virdgok. Néhédny
koncentriciéértéket taldlhatunk az 2.5. tdblazatban. A nektdr a cukrok (glukéz,
fruktéz, szachar6z) mellett magas ardnyban tartalmaz szabad aminosavakat,
kationokat, vitaminokat és enzimeket. A nektar az un. nektariumokban termel6dik,
melyeket izodiametrikus, plazmadis, vékony sejtfallal hatdrolt sejtek alkotnak.

Pollen. A nektirt nem termeld fajok esetében igen nagy mennyiségben
termel8dik. Osszetétele véltozatos, magas ardnyban tartalmaz zsirokat, fehérjéket,
kisebb mennyiségben cukrokat, hamuanyagokat, enzimeket és vitaminokat.
Néhany faj pollenadatait tartalmazza az 2.6. tablazat.

Taplalészorok és taplaloszovet. Néhdny trépusi orchideafaj virdgdban
fehérjében €s zsirokban gazdag egyenes vagy enyhén hajlott tn. taplalészorok
fejlodnek. A sz6rok alapi részén megvastagodott membrand sejtek, mig a fels6
résziikon vékony fald sejtek figyelhet6k meg. A két sejttipus taldlkozasi vonaldnal
a sz0rok konnyen letornek, és igy azokat a virdglatogaté rovarok elfogyaszthatjak.
Egyes fajok esetében a sz6rok sejtekre esnek szét és vastag rétegben borithatjak
be a virdgok alsé ajkait, pollenréteget imitdlva, azonban az nem bizonyitott, hogy
ezt az ,,imitdlt” pollen csupédn csalogatéanyag, vagy a virdglatogatdk ténylegesen
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Rumex acetosa 30000 181000
Aesculus hippocastanum 26000 181000
Fraxinus excelsior 12500 25000
Plantago lanceolata 7700 31000
Sanguisorba minor 7300 169000
Zea mais 3000 10000
Cucurbita pepo 3000 15000
Calluna vulgaris 2000 17000

2.6. tablazat. Néhany novényfaj pollentermelési adatai. (Kugler 1970 nyomdn)

fogyasztjadk. A Vanilla fajok labellumidn megfigyelhetGek olyan pikkelyszerii
harantallasd sejtek, melyek magas ardnyban tartalmaznak fehérjéket, zsirokat
és cukrokat. Ezt a tipusd szovet feltehetGen szerepet jatszik a megporzé fajok
tdplalasdban, ezért egyes szerzok taplalészovetnek nevezik. A sz8rok és a specidlis
labellumszovet taplald szerepe nem kellden alatamasztott.

Fészekanyagok gyiijtése

Alkalomadtan viraglatogaté fajok a virdgokon fészeképitéshez felhasznédlhatd
anyagokat is gy(jtenek. A szabéméhek (Megachile genus) fajai a fészkiiket lomb-
és virdglevelekkel bélelik ki. Néhany tropusi orchidea virdga viaszanyagokat
védlaszt ki, melyet Hymenopterdk fészeképitési céllal gylijtenek. Néhdny trépusi
Euphorbia faj, gyantaszeri anyagokat termel, melyet a virdglatogatdk szintén
fészeképitési alapanyagnak gydjtenek.

Peterakas

Egy egészen kiilonleges megporzdsi adaptacié alakult ki a Ficus carica és
megporzdja a Blastophaga glossorum nevii fiigedardzs kozott. A fiigevirdgzat egy
urna alaku viszonylag zart képz&dmény, melynek bels6 falan iilnek a virdgok. A
Ficus-nak két egymdstdl némileg eltér6 felépitést virdgzata van. Az els6 tipusban
az urnanyilds kozelében himvirdgok, mig az urna bejaratitdl tdvolabb fejletlen,
rovid bibeszallal rendelkez6 néivard virdgok, tn. gubacsvirdgok fejlédnek. A
masik tipusud virdgzatban a szdjadékhoz kozel fejletlen himvirdgok, attdl tdvolabb

hosszi bibeszald ndivart virdgok helyezkednek el. (2.22. 4bra). A fiige esetében
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az év soran tobb virdgzasi periddus is megfigyelhets. Az els6 virdgzasi periddus
sordn kizarélag az 1. tipusba sorolhat6 virdgok fejlédnek. A fiigedarazs bejutva a
virdgzaton 1évé nyilason keresztiil belepetézik a gubacsvirdgokba. A fiigedarazsak
larvai a gubacsvirdgban tdpldlkozva fejlédnek ki. A kifejlett egyedek kibujdsat
megelézden a virdgzatban taldlhaté himvirdgok beérnek és a portokok felnyilnak,

igy a kijut6 darazsak testfeliiletére jelentés mennyiségd pollen jut. A darazsak

2.22. abra. A fiige és a fiigedarazs mutualisztikus kapcsolata. 1. Az elsé tipusd
fligevirdgzat a himvirdg és a gubacsvirdg kinagyitott vdzlatdval, 2. a masodik tipusui
fliigevirdgzat a hosszd bibeszali ndivard virdggal. Tovabbi magyarazatot lasd a
szovegben. (Kugler 1970 és Schulze et al. 2002 nyoman)

ezt kovetéen az ekkor nyilé mdsodik tipusd virdgokba masznak be. A ndstények
a petéiket nem tudjédk belerakni az itt taldlhaté ndivard virdgokba, mivel ezek
bibeszalai hosszabbak, mint a fiigedarazsak petecsovei, igy a megporzast kvetéen
ezekben a virdgokban magok tudnak fejlédni.

Megporzasi siker maximalizalasa

Alkalmazkodas Kkierdszakolasa. Entomofil megporzds esetében a rovid
szajszervekkel rendelkez6 fajok (legyek, bogarak) olyan fajok esetében végezhetik
a megporzdst, ahol a nektiriumok szabadon hozzaférhetéek. Az ide sorolhat6
fajok virdgai aktinomorfak, és tdlnyomoérészt fehéres szinliek. Szdmos ernyds
és rozsaféle tartozik ide. Vannak olyan virdgok, amelyek dgy mddosultak,
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hogy mdsodlagosan bilaterdlis vagy részardnytalan szimmetridjuk kovetkeztében
a nektidriumok a virdgban mélyen taldlhatok. Az ilyen fajok nektdrjanak
hasznositasara (koevolicié) megnyult szdjszervli rovarcsoportok jottek Ilétre
(méhek, poszméhek, darazsak, lepkék).

Idézitett viragzas. Sok faj valasztja azt a stratégidt, hogy mas tomeges fajjal
egy id6ben nyilik. Ennek szdmos el6nye lehet. A sok egyiitt nyilé virdg nagyobb
ingerforrast jelent, mint a maganos virdgok. A nektart termel6 virdgok kozé
elegyedd nektart nem termeld entomofil fajok virdgait nagyobb eséllyel porozzak
be. A nektart nem termeld fajok virdgai hasonléva vélnak a nektartermel$ fajok
virdgaihoz, igy becsapva a beporzokat. A nektartermelés megsziintetése jelentos
koltségtol kiméli meg a ndvényt, a megporzasi siker mégis biztositott.

Onbeporzas és elkeriilése

27z

A kolonizicié, vagy mds okokbol el6dllé pollenlimitdltsdg esetén a
novényfajok egy része az Onmegtermékenyitést vélasztja. Ennek el6nye, hogy
mar egyetlen egyed képes életképes magokat létrehozni. A masik eldnye,
hogy nincs sziikség bonyolult és koltséges flordlis apparatusra, nem sziikséges
pollindtor, igy az ilyen megtermékenyités kevéssé fiigg a kiils6 kornyezeti
koriilményektdl (gyakori lehet a kleisztogdmia). Az ar ettdl fiiggetleniil némely
esetekben magas lehet, hiszen karos recessziv allélek kifejez6désével a fitness és
alkalmazkodoképesség csokkenhet.

Az Onbeporzds-onmegtermékenyités kikeriilésére, és az idegenbeporzds
elgsegitésére szamos morfoldgiai és viselkedési adaptacio jott 1étre. Ezek koziil
néhédnyat ismertetiink az aldbbiakban:

Autoinkompatibilitds. Szamos esetben a megtermékenyiilés nem lehetséges
sajat pollen segitségével. Ezt a jelenséget autoinkompatibilitdsnak nevezzik.
El6fordul a keresztesvirdgiak tobb nemzetségében (Cardamine, Brassica), a
pillangdsokndl (Fabaceae) és fészkeseknél (Asteraceae) is.

Dichogamia. Egyazon virdgon illetve virdgzaton beliil a him és néi ivartdj

eltéré id6pontban valik éretté. Proterandria esetében a him ivartdj valik el6szor
éretté, a portokok nyildsakor a bibe még zart dllapotban van, majd a porzdlevelek
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leszaradasat kovetéen bomlik ki (Geranium molle). A Luzula campestris
proterogyn virdgokat hoz, tehat el6szor a term6tdj valik éretté, majd a megporzast
kovetéen bomlanak ki a portokok. Virdgzatok esetében a virdgtdjak érésének
id6beli szepardléddsdn tdl térbeli elkiiloniilés is megfigyelhet6. A virdgzatban
taldlhat6 egyivard virdgok a virdgzat felsé- illetve alsé részén foglalnak helyet. A
Plantago lanceolata esetében a virdgzat alsé részén helyetfoglalé porzés virdgok
bomlanak ki el6szor, majd felfelé haladva ezt kovetik a nivard virdgok. A
Sanguisorba minor esetében ez pont forditott. A virdgzat csticsan talalhaté nSivard
virdgok nyilnak a legkordbban, majd a virdgnyilds a virdgzat alapi része felé
haladva zajlik, mig végezetiil a legalsé himvirdgok nyilnak Kki.

Herkogamia. A virdgon belill a porzd és a termdtdj térben szepardlédik
egymastdl. Ennek egyik esete, amikor a virdg széttagolodik és a porzo és termdtdj
térben dthelyezddik eltér6 sziromkorre. Ez a jelenség figyelhetd meg az Iris genus
viragai esetében. Egy masik lehet6ség a heterostylia. Egyazon faj esetében tobbféle
tipusu virdg fejlédik. A Primula elatior esetében két eltérd felépitést virdg alakul
ki. Az egyik virdg esetében a bibeszal rovid, a pratacsé alsé harmaddig ér, mig
a porzok kozvetleniil a partacsé szdja koriil tilnek. A masik tipusban a bibeszal
hosszu és kildg a partacs6bdl, mig a porzok a partacsd belsejében, annak kdzepe
tajan ilnek.

Diklinia. A virdgok kizdrdlag egyivartiak; vagy him vagy nénemiek. Ha a
him és ndivard virdgok egyazon ndvényen helyezkednek el, abban az esetben
egylakisdgrdl vagy monoecia-rdl, ha kiilonboz6 névényen taldlhatok dioecia-rol
vagy kétlakisagrol beszEliink. Egylaki novény példaul a Corylus avellana, mig
kétlaki a Taxus baccata.

Ivartalan szaporodas

Az ivaros szaporodds a novényvildgban nem kizdrélagos szaporoddsi mdd.
A novények korében igen elterjedt az ivartalan szaporodds, melynek sordn az dj
egyed rekombinacié nélkiil jon 1étre, és ennek megfeleléen az anyaegyed genetikai
alloményéval teljesen identikus génédllomannyal rendelkezik, azaz a klénjanak
tekinthetd.
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A novényvildgban két ivartalan szaporoddsi forma terjedt el, az aszexudlis
(megtermékenyités nélkiili) magképzés vagy agamospermia, és a klondlis
szaporodas.

Aszexualis magképzés

Az aszexudlis magképzésnek vagy agamospermidnak hiarom f6 tipusat
kiilonithetjik el: a diplosporidt, az aposporidt és a jdrulékos vagy adventiv
embrionidt. A normdl ivaros szaporodds esetén a redukcids osztéddssal 1étrejove
utéd n haploid kromoszémaszerelvénnyel rendelkezik. A megtermékenyitést
kovetden az apai és az anyai n haploid szerelvény pédrba rendez6désével alakul
ki a testi sejtekre jellemz6 2n diploid szortimentum.

Apospdria esetében a meiozis ugyan megtorténik, de a 1étrejové haploid
sejtek degenerdlddnak és egy diploid (poliploid) sejt fogja képezni az embridt.
A diplospéria esetében nem torténik meg a meidzis, tehat nem fog a 2n diploid
szortimentum redukélédni, igy meidzis nélkiil egy diploid sejtbdl képzddik a mag.
Az adventiv embridnia esetében torténik ugyan meiozis, de a normalist6]l annyira
eltéré mdédon, hogy sem az embri6zsdk, sem az ovum nem jon létre, és emiatt
szomatikus (2n) sejt fogja képezni a 1étrejové utddot.

Az agamospermia a nyitvatermdk esetében nem ismert, és a zarvatermdk
korében sem tilzottan gyakori (10-15%). Zarvaterm6knél f6leg az Asteraceae, a
Poaceae, a Rosaceae csalddokban fordul el6. Aszerint, hogy mennyire kizar6lagos
ez a szaporodasi forma, beszélhetiink fakultativ agamospermiardl, ami kedveztlen
koriilmények az ivaros szaporodds elmaraddsidval kovetkezik be. Az obligit
agamospermiaval szaporod6 fajok altaldban triploidok vagy tetraploidok, igy a
sikeres megporzds, illetve a megtermékenyitésre képes pollen képzése szinte kizart.

Az agamospermia kialakuldsdhoz vezethet a hibridizici6, a poliploidia,
elGsegitheti kialakuldsat a beltenyésztés €s a pollen-limitaltsidg egyarant.

Hibridizacié: Kozelrokon fajok hibridizacidja sordn 1étrejovd novényegyedek
erteljesek, hosszu életliek, részben vagy teljesen sterilek, ami megteremti
az agamospermia feltételeit.

Polyploidia: A triploid illetve poliploid genom képes arra, hogy a diploid
genomban kifejez6d6 karos muticidk kifejez6désének esélyét csokkentse.
A polyploidia emellett olyan eseményekkel kapcsolt, mint megvéltozott
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szekunder metabolizmus, megnovekedett magméret és éEletképesség,
valamint néha életforma-valtds (egyéves — éveld).

Fenotipikus plaszticitas: Beltenyésztett populdciéban az aszexudlisan szaporodd
egyedek nagyobb vitalitdssal, és ebbdl kifolydlag jelentds szelekcids
elénnyel birnak, mint az egymds kozott ivarosan szaporod6 egyedek. A
panmixis ebben az esetben kéros recessziv allékombindcidk kifejez6déséhez
vezethet. Az el6bbiekbdl kovetkez6en az aszexudlisan szaporodd egyedek
utddai nagyobb sikerrel képesek fennmaradni, tdlélni, mint panmiktikus
tarsaik (itt a rekombinacid hattérbe szoritasa a fennmaradas kulcsa).

Pollen limitacié: Pollen limitaltsdg esetén azok az egyedek képesek szaporodni,
amelyeknél egy agamospermidra hajlamosité mutécié is kialakult, hiszen
ezek a pollen teljes hidnya mellett is képesek életképes utdédokat 1étrehozni.

Az agamospermia elénye roviden: magképzés megporzasi raforditds nélkiil
(v0. a megporzast és az ivaros szaporodds koltségeivel). A meidzis koltségének
»megsporolasa” a rekombinéci6 elmaraddsat eredményezi, ami csokkent genetikai
variabilitast okozhat. A Kkolonizdlék esetében hatarozott elényt jelent az
agamospermia (egyetlen megtelepedd egyed is alapithat populdciét), de a
kolonizaci6 sikeréhez 6nmagédban nem elegendd.

Klonadlis szaporodas

A novényi test alapvetGen moduléris felépitésti, ahol az egyes szerveket
moduloknak tekinthetjiik. A klondlis szaporoddst 1ényegében nem mds, mint a
vegetativ modulok 6nallosuldsan keresztiil megvaldsuld ivartalan szaporodas.

Genetikai értelemben tehat a klondlis fajokndl egy novényegyed az, amely
egy zig6tabol képzddott, ezt genetnek nevezziik. A genet dltalaban tobb klénbdl
all, melyek egymastdl morfoldgiailag elkiiloniiltek, ezek a rametek (2.23. 4bra).
A legtobb faj esetében a rametek szemiautondmok, tehdt anyagcseréjiikben
csak részlegesen véltak fiiggetlenné egymastol, de ritkdbban lehetnek teljesen
fliiggetlenek is.

A klondlis szaporoddsi stratégia igen sikeres és elterjedt. Egymadstol
fiiggetleniil szdmos nem rokon novénycsoportndl kialakult. A zdrvatermdk
csaknem 1/3-a képes valamiféle klonélis szaporodésra, és ezen beliil is csaknem a
fajok fele elsédlegesen ezt a szaporodasi médot részesiti elényben. Eszak-Amerika
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egyszikl fajainak kozel 70%-a klondlis szaporodasu. Bér a klénok relative rovid
életliek, maga a genet tobb ezer évig is fennmaradhat. Gyakoribb éveld fajoknal,
ritkdn figyelhetd meg egy- €s kétéves novények esetében.

Fas- és lagyszdrd fajok egyardnt lehetnek klondlis szaporoddsidak. A
lagyszariakndl a klasszifikdcié szempontjai: (1) a klén szoveti eredete (hajtas,
vagy gyokér eredet), (2) a képzddés helye (a fold felett- vagy alatt képzddik),
(3) a raktaroz6 szerv tipusa (pl. hagyma, gumo stb.) és (4) a rameteket 9sszekt6
struktuirak (inda, sztdl6 stb.) tartéssaga €s hossza.

A fasszardak esetében kicsit mds megfontoldsok domindlnak. Kétféleképpen
johet 1étre fasszardak esetében Uj ramet: a hajtasstruktirdk gyokérprimordiumot
képeznek, vagy a gyokérképleteken jelennek meg hajtasriigyek. Igy kétféleképpen
képzbédhetnek dj a rametek: egyrészt a szétigazd gyokérzet dltal képzett dj
hajtasok dltal, illetve altaldban a foldre hajlo, vagy a felszinen kiiszé hajtasok
legyokerezésével. Az elsd tipus majdnem kizdrélagosan a zdrvatermd fajokra
jellemzd, mig a nyitvatermdk inkdbb az utébbi tipusba sorolhaték (mar ahol
ilyesmi el6fordul).

A Klonalis névények f6bb tulajdonsagai

Egyedfejlodés és térszerkezet. A megtelepedett genet elvileg végtelen szamu
ramet képzésére képes. A genet dregedése gyakran nem kimutathatd, dj rametek
akar tobb ezer évig is képz6dhetnek. Ennek kovetkeztében a genet élettartama,
mérete, illetve a képzett rametek szdma rendkiviil nagy lehet. A hosszu élettartam
és a nagy testméret kovetkezménye, hogy a klondlis fajok sokdig jelen vannak
egy adott teriileten, ezaltal stabilizaljak a tarsulds szerkezetét, megakadalyozzak
az Uj fajok betelepiilését (kiillonosen jellemzd ez a monodomindns foltok
képzésére hajlamos, phalanx stratégiit kovetd fajokra). A rametek térbeli eloszlasa
szabdlyszer(i térbeli struktirdt mutat. A térbeli kiterjedés mértéke és irdnya
szabdlyozhat6. Természetesen az Gjonnan létrehozott rametek elhelyezkedése fligg
a korabbi rametek térbeli helyzetétol. Egyes fajok képesek a kornyezeti hatdsok
fliggvényében a rametek dtrendezésére illetve a ramet-denzitds szabdlyozdsra.

Rametek szinkronizalt miikodése. Az egy genethez kapcsol6dé rametek
gyakran kialakuldsuk utdn is kapcsolatban maradnak egymadssal. Ennek
kovetkezménye, hogy a kapcsol6 struktirdkon keresztiil tovdbbra is miikodésbeli
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kapcsolatban maradnak egymdssal. fgy a rametek kozott viz, tapanyagok (szerves
asszimildtumok és szervetlen sok) szdllitdsa valésul meg. A fizikai kapcsolat
lehet6vé teszi a szabalyozott tdpanyagelosztast (az abiotikusan, vagy biotikusan
stresszelt rametek tobb forrdshoz juthatnak), illetve a fenolégiai szinkronizaciot.

Klonalis és ivaros szaporodas. A klonalis szaporodas a kisléptékdi terjedést és a
lokélis fennmaraddast biztositja (specidlis raktarozo-kitartd és szaporité képletek).
Lehetévé teszi, hogy egy sikeres genotipus szamos masolatban elterjedve
gyorsan elfoglalja a szdmédra megfeleld életteret. A generativ szaporodds ezzel
szemben f6leg a tdvolsdgi terjedést és az abiotikus és biotikus kornyezethez
torténd idomuldst segiti el6. Uj genotipus kombindcidk 1étrejottén keresztiil dj
tulajdonsdgokkal rendelkez6 genetek 1étrejottét segiti eld.

A Klonalis novekedés elonyei és hatranyai

A klondlis fajok magas novekedési és szaporoddsi ritaval jellemezhetdk.
Az intenziv novekedés és a plasztikus szaporoddsi képességiik (egyidejd
vegetativ és generativ szaporodds) révén gyorsan és hatékonyan képesek
Uj forrdsok kiakndzdsdra. Az egymadssal kapcsolatban 4ll6 rametek kozott
megvalésulé tdpanyag-elosztds hatékonyabb térkihasznélast és alacsonyabb
mortalitdst eredményez. A klondlis telepek képesek a forrdsok egyenetlen
térbeli eloszlasat pufferelni, egyenletes és Osszefiiggd novényzeti felszint
létrehozni, igy meg tudjdk akaddlyozni mds fajok betelepiilését. Stabil kdrnyezeti
feltételek mellett a a klondlis fajok zommel vegetativan szaporodnak, ennek
kovetkeztében nincs ivaros szaporodasi koltség (vo. az ivaros szaporoddssal). A
klonélis szaporodds legfontosabb hatrdnya a csokkent mértékii ivaros szaporodasi
képességb6l adodik. Az ivaros szaporodds visszaszoruldsaval megszlinik a
rekombindcié eredményeként kialakulé variabilitds, ami csokkent mértéki
plaszticitidshoz vezet. Emiatt a klondlis stratégia nem elény0s az olyan életterekben,
ahol gyakran véltozik a biotikus és abiotikus kornyezeti héttér. A rametek a
tdpanyagmegosztottsdg miatt fokozottan egymadsra utaltak, igy a telepek eléggé
sebezhetbek, a kozvetlen Osszekapcsoltsag kovetkeztében a patogének jobban
tudnak terjedni.
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2.23. dbra. Kétféle stratégia: a phalanx és a gerilla (Booth et al. 2003 nyoman).

Kétféle stratégia: phalanx és gerilla. A gerilla stratégia 1ényege, hogy a
maximalis terjedoképességre alapozva a faj igen invaziv, sok helyre eljut. Sok
hajtast fejleszt, de kedvezé6tlen id6szakokban felhagyja a teriiletet. A phalanx
stratégia a lassu elSrenyomuldst, egy teriilet maximalis elfoglaldsat, kiakndzasa
jelenti (2.23. 4bra).

2.4. Szeneszcencia

Ha a ndvényt olyan mértékid biotikus (példdul fogyasztdk, parazitdk éltali),
vagy abiotikus (példaul fagy, vizelontés) stressz éri, amelyet nem képes
kompenzalni, akkor az a ndvény pusztuldsat eredményezi. Nehéz azonban azt
belatni, mi az oka annak, hogy a novények az életciklusuk végén, mindenféle
kiilsé kényszeritd hatds hidnydban eloregednek, és elpusztulnak. A szeneszcencia
lényegében egy olyan belséleg kontrolélt leépiilési folyamat, mely végiil egy adott
novényi részlet, szerv, vagy a teljes novényi szervezet pusztuldsdhoz vezet. A
szeneszcencia pontos okat nem tudjuk; az eldregedés okaiként a legtobbszor kdros
mutdcidk felhalmozddaséat, a termShely kimeriilését, allelopatikus kemikalidk,
karos anyagcseretermékek felhalmozédasat szoktdk felhozni magyarazatként.
El6fordulhat, hogy a szeneszcencia a kordbbi életszakaszok torténéseire vezethetd
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vissza. A korai termésérlelés, mint azt kordbbiakban 14ttuk, gyakran az onfenntartd
folyamatok és a novekedés rovdsdra torténik. Az elégtelen létfenntartas, akér a
mutdcidk elimindldsanak elmaradédsa, akar példaul a méregtelenitési-kivalasztasi
folyamatok elégtelensége 4ltal, akdr - hogy kapcsolédjunk az els6 mondatokban
taglaltakhoz - a biotikus és abiotikus hatdsokra adott kompenziciés vdlasz
elmaraddsa révén szeneszcencidt eredményezhet.

Szeneszcencia egyéves fajoknal

Kétféle hipotézist szoktak emliteni: a haldlos hormon hipotézist illetve a
tdpanyag ¢éhség elméletét. Az eldbbi feltételezi, hogy az egyéves novények
gyors eloregedése, haldla programozott jelenség és leginkdbb hormondlis szinten
kontrolldlt. A tdpanyag éhség elmélete a virdgzds utdni tdpanyagéhséget, tehdt
a reproduktiv folyamatok 4ltal okozott tdpanyaghasznositis-eltolodést teszi az
eloregedésért felel6ssé. Tehat a reproduktiv folyamatok elvonjdk a vegetativ
szervek d4ltal felvett (viz és dsvdnyi sok), illetve eldallitott (fotoszintézis)
tdpanyagokat, és ezzel korldtozzdk az oOnfenntarté folyamatokat. Ezt latszik
aldtdmasztani az is, hogy vannak fajok melyeknél ha a virdgokat eltavolitjuk,
akkor a szeneszcencia elmarad. Ez ellen sz6l azonban, hogy (1) nem mindig
figyelhet6 meg a tdpanyagok szintjének csokkenése az adott vegetativ szervekben,
(2) tobblettdpanyagok addsa nem késlelteti, illetve nem 4llitja le az oregedési
folyamatot, (3) szeneszcencia gyors €s nem elhiz6d6 folyamat, mint ahogy
azt tdpanyaghidnnyal Osszefiiggé mas jelenség esetén altalaban tapasztalhatjuk.
Mig végiil a szeneszcencia kialakuldsdban (4) tdpanyag-ellatottsagtol fiiggetlen
tényezoket (pl. fotoperiodizmus) is azonositottak. Ezek a tények a szeneszcencia
programozottsagat latszanak aldtdmasztani.

Szeneszcencia tobbéves fajoknal

Nehezebb feladat a tobbéves fajok esetében a szeneszcencidra magyardzatot
taldlni. Részben azért is, mivel nehéz a kor és méret hatdsait szétvalasztani.
A novényi test novekedésével fiziologiailag egyre inkdbb leépiil (Watkinson
1992). Az asszimilalé szovetek mennyisége is emelkedik, ezek fenntartdsdhoz
egyre nagyobb mennyiségli vizre és dsvanyi anyagra van sziikség, a tdpanyagok

szallitasa a felvétel vagy eldallitas helyétdl egyre messzebbre (illetve magasabbra)
torténik. A nagyobb névény a predatorok és parazitdk szdmadra egyre kivanatosabb
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célponttd vdlik (nagyobb ingerforrds). Magyardzatot jelenthet a szildrditd
elemek szétesése, a sejtek normélis miikodését akaddlyozé melléktermékek,
méreganyagok felhalmozdddsa (nincs kivalasztas). Két elméletet allitottak fel a
hosszi élettartamu novények szeneszcencidjanak magyardzatira. Az egyik elmélet
a kdros mutdcidk felhalmozdodasat teszi felelssé a szeneszcencia kialakuldsaért.
A médsik olyan géneket tart az oregedés okozdinak, melyek az életciklus elején a
szervezet fitnessét novelik, a végsd szakaszban pedig pontosan ellentétesen hatnak.



3. fejezet

Kornyezeti tényezok és
alkalmazkodas

A novények elterjedését és életmenetét alapvetGen abiotikus tényezdk
hatdrozzdk meg. Ezeket az abiotikus tényezdket klasszikusan harom csoportra
szoktdk osztani: klimatikus vagy mdsnéven atmoszferikus tényezbkre (fény, hd,
csapadékviz stb.), edafikus tényezdkre (talaj/viztér kémiai €s fizikai sajatsigai) és
orografikus, vagy relief tényezokre (kitettség, lejtés) (Braun-Blanquet 1951).

Ezek a tényez8k egylittesen hatva felel6sek egy-egy él61ényko6zosség abiotikus
kornyezetének kialakitaséért, mégis a legtobb esetben az egyes komponenseket
egymastdl elkiilonitve targyaljak. Ezt egyrészt tudomanytorténeti okok, masrészt
a kornyezeti tényez6k kolcsonhatdsainak bonyolultsaga indokolja. Az aldbbiakban
a kornyezeti tényez6k infraindividudlis és egyedszintli hatdsait mutatjuk be f6bb
vonalakban.

Klimatikus faktorok

3.1. A légkor

A 1égkor (atmoszféra) Osszetett gadztomeg, melynek Osszetétele a Fold egész
felszine mentén kozel allandé. Ez az allandésag egyrészt annak koszonhetd,
hogy amig a légkdr egyes gazalkotéi megkotddnek (COq-fix4cid, oxidécids
folyamatok), addig mas folyamatokban jelent6s mennyiség szabadul fel belSliik

80
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(szerves anyagok bomlésa, fotoszintézis), masrészt a légkorben igen intenziv
keveredési folyamatok a lokélisan kialakul6 kiilonbségeket viszonylag hatékonyan
kiegyenlitik. Ez természetesen nem jelenti azt, hogy a légkor komponenseinek
ardnya id6ben 4lland6. Mind foldtorténeti 1éptékben, mind az emberi tevékenység
kovetkeztében a 1€gkor Osszetétele jelentds valtozasokon ment/megy keresztiil.

A 1égkor 78% nitrogént, 21% oxigént, 0,9% argont, és 0,03% széndioxidot
és emellett mds gdzokat (egyéb nemesgdzok, vizgdz, metdn stb.) tartalmaz. Az
atmoszféra emellett 4svanyi anyagokat (por) és szerves szennyezoket is tartalmaz.

A nitrogéngdz a biogeokémiai folyamatokban kis jelentéséggel bir, hiszen
kozvetleniil kevés élSlénycsoport hasznositja (nitrogénfixdlé szervezetek). A
nitrogénkorforgasba zommel a nitrogénkotd szervezetek tevékenysége utjan,
kisebb részben abiotikus folyamatok révén (nitrogén-oxidok, villimlas) keriil be.

Az oxigén kozvetleniil hasznosul a bioszféraban, lehet6vé téve a respiracio
folyamatdban a novényi és dllati élet szdmdra a szerves anyagok oxidacidjét.
A z6ld novények kivételével (bioldgiai oxidacié sordn oxigén megkotése,
mig a fotoszintézisben oxigén felszabaditisa vizbdl) az oxigén oxidacios
folyamatokban megkotédik. A 1égkor oxigénszintje mindig fedezi az éI6
szervezetek oxigénigényét, igy nem limitdlé tényezd, bar a talajban és a
viztestekben gyakran alakul ki oxigénhidnyos dllapot. Az oxigénhidny néhédny
fokozottan alkalmazkodott fajcsoport kivételével (mangrove fajok, mocsarciprus)
a szervesanyag-termelés csokkenéséhez és a teljes anyag- és energiaforgalom
redukdlédasahoz vezet.

A széndioxid a bioldgiai oxidacids folyamatokban nagy mennyiségben
szabadul fel. Ezt ellensilyozza, hogy a novények a szervesanyag-termelés
folyamataban szénforrasként a 1égkor széndioxidjat felhasznalva jelentGs
mennyiséget kotnek meg belSle. A ndvényi szervesanyag-termelés évszakosan
és napszakosan is fluktudl, ennek kovetkeztében a széndioxid szintje az alsé
légrétegekben szintén év- és napszakos ciklicitdst mutat.

A széndioxid-koncentricidja a talajkozeli 1égrétegekben nydron alacsonyabb,
mint télen, és napkozben is alacsonyabb, mint éjjel. Az erdékben széndioxid
koncentrdcié a szintezettségnek megfelelden véltozik: a koncentricidja a
talajkozeli régioban a legmagasabb (avarbomlds), és a koronaszintben a
legalacsonyabb. A széndioxid mennyisége klimatikusan is fluktudl. Magasabb a
széndioxid koncentracié a csapadékos és meleg években, mint hideg és szdraz
idészakokban.



A fény 82

A széndioxid-koncentricidjdban az egyes novényzeti formdicidk esetében
is tapasztalhatok kiilonbségek. A széndioxid koncentrdcié erdds teriileteken
magasabb, mint nyilt kozosségek esetében, a lombhullaté erd6kben magasabb,
mint a tleveld erd6kben, és a trépusi esderdSkben a legmagasabb. Ennek oka az
eltérd intenzitasu szervesanyag-lebomlds.

A széndioxid nagy hékapacitasa révén meghatarozd szerepet jatszik a légkor
héhaztartdsi folyamataiban. Természetes koriilmények kozott a széndioxid a 1égkor
és a talajfelszin héhaztartas-szabalyozasanak kulcsa. Nem véletlen tehat, hogy
a széndioxid-koncentracié emelkedése a 1égkorben a Fold atlaghdmérsékletének
emelkedését eredményezi (iiveghdzhatas).

A szél hatasai

A szél tengerparti térségekben, nagy nyilt fiives teriileteken, exponalt
fennsikokon kulcsfontossdgi vegetaciéformaldé erd. Felszini képzddmények
eroddldsdban (deflacid) és uj felszini formdk kialakitdsdban (dlineképzés)
egyarant szerepet jatszik. A domborzati viszonyokkal egyiitt meghatdrozza
egy teriilet csapadékjardsat. Csokkentheti a talaj nedvességtartalmat (szaritd
hatds). A szél fontos szerepet tolt be tovdbbd a novényi novekedési formdk
kialakitdsdban (szélnyomads, parnanovények) éppugy, mint a novénytakard téji
1éptéki formaldsdban (erdShatar kialakitisa). Részt vesz a terjedési folyamatokban
(anemochoria) és a megporzdsban (anemofilia) is.

3.2. A fény

A fény a szerves élet szamdra a legfontosabb energiaforrds. A napfény a
novényi szervezetben direkt médon mint héenergia, vagy indirekt médon, kémiai
kotések formdjaban (fotoszintézis) mint ,,fényenergia” hasznosul. A napbdl érkezd
fény Osszetett sugarzas, hosszihullimi komponense (750 — —3000 nm) ,,héként”
fejti ki hatdsdt a novényi szervezetre (szovetek, szervek felmelegitése), mig
rovidebb hulldimhosszi komponensek (380 — —750 nm, ezen belill a PAR)
~fényenergiaként”, a fotoszintézisben hasznosulnak. A hé mint 6kolégiai faktor
él6 szervezetekre gyakorolt hatdsait kiilon fejezetben mutatjuk be, azonban a
napbdl érkezd direkt hdsugarzas hatdsait ebben a részben targyaljuk, nem valasztva
kiilon a fény egyéb hatdsaitol. A 1égkor kiilsd részére érkez6 sugarzds intenzitisa
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kozel 4llandénak tekinthetd (szoldris koefficiens = 8,12 J/cm?min), valtozdsai
kiszdmithatok, hiszen a Fold forgdsanak, tengelyferdeségének, a Nap koriili
keringés peridédusidejének, a Nap-Fold tavolsagnak fiiggvénye, melyek eléggé
pontosan szdmithatok.

A Fold felszinre érkezd fényenergia intenzitdsa erGsen valtozd. A
fényintenzitds fligg egyrészt a napsugarak beesési szogétél (amit a foldrajzi
szélesség és a domborzat is befolydsol), a foldfelszin feletti 1égréteg vastagsagatdl,
a légréteg strliségétdl, a felhGzottségtdl, a 1égkor vizgbdztartalmatdl, és a
napszaktodl. A foldfelszinre, illetve a novényi felszinekre érkezé fény mennyisége
nagyjabdl 5-5, 4 J/cm®min—nek adédik.

A légkorbe érkezd fényenergia egy része a felhGzetr6l visszaverddik, illetve
més része a légkoralkotdkon szorddik, elnyelddik, mds energiaformdkkd (pl.
héenergia) alakul. Igy a teljes sugdrzds mintegy 50%-a jut csak a foldfelszinre.
A felszinre érkezd sugdrzds egy része visszaverddik, mds része a pdarolgds és
parologtatas energiaigényének fedezésére forditddik, tovabbd jelentds része a
leveleken elnyelddve a fotoszintetikus folyamatok soran hasznosul (3.1. dbra).

Okolégiai szempontbdl a fény mindségi osszetétele (szin és hulldmhossz),
intenzitasa, a feliiletegységre es6 fényintenzitds (fény- és darnyékadaptalt
novények), a fénysugarak beesési szoge és irdnya (fototropizmus és az
alacsonyabbrendieknél megfigyelhetd fototaxis), illetve a megvilagitds id6tartama
és periodicitdsa (fotoperiodizmus) kiilondsen hangsilyos.

A fény mindségi Osszetétele

A Napbdl érkez6 elektromagneses sugarzas csak kis része az emberi szem
szdmdra lathatd fény (400-780 nm). A fotoszintézis céljaira hasznosithatd
sugdrzds a foldfelszinre érkez direkt napsugérzds mintegy 35%-a, az
ugynevezett fotoszintetikusan aktiv sugarzds (PAR), ami a 380-720 nm
kozotti hulldimhossztartomdny. Ezen a tartomdnyon belill a maximalis fizioldgiai
aktivitdsinak a 600-700 nm-es tartomdanyt kitevé narancsvords fény tekinthetd.
Emellett mintegy fele olyan aktiv, de a klorofil 4ltal abszorbedlt fény a 400-
500 nm-es hulldmhosszd kék-lila fényspektrum. A PAR-nak a legkevésbé aktiv
tartomdnya a 500-600 nm hulldmhossztartomanyu zold fény.

A 100-400 nm-es hulldimhossztartomanyt ultraibolya, vagy ibolyantdili
sugarzdsnak  nevezzik. A 300-400 nm-es  hulldmhossztartomdnyu
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3.1. dbra. A napsugdrzas energiamérlege (Sukachev et Dylis 1964 nyomén).

UV — A sugarzas csokkenti a novények novekedését, a 300 nm alatti
hulldmhossztartomanyba es6 UV — B és UV — C pedig nagy intenzitdsban
letdlis az €16 szervezetek szdmdra, bar ez utébbi hullimhossztartomanyt a felsé
1égrétegek kisztirik (6zonpajzs).

Az infravords sugdrzds a 780 nm feletti hulldmhossz-tartomdny (780-

299

3000 nm), ami lényegében ,hosszihullimd” hésugdrzas. A pigmentek altal
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abszorbedlt 780-1000 nm-es hulldmhossztartomanyd infravords sugdrzdsnak
elhanyagolhat6 az élettani jelentdsége. Az 1000 nm-nél nagyobb hulldmhosszi
infravords sugarakat a novényi szovetekben levs viz abszorbedlja, igy a novényi
szovetek hdgazddlkoddsdban vesz részt.

A fény hatasai és alkalmazkodas

A fény azon kornyezeti forrdsok kozé tartozik, ami nem halmozhaté fel és
nem is raktdrozhat6. A novényi szervezetben a (1) felépitd anyagcsere egyik
kulcsfaktora, fény nélkiil a klorofill képzddés, és a széndioxid asszimildcid
elképzelhetetlen. A fény emellett a (2) nodvényi szovetek felmelegedését
okozza, ami egyrészt a kémiai reakciok sebességét fokozza, masrészt bizonyos
hémérsékleti érték felett a novényi szervek sériiléseit idézheti eld, illetve fokozott
respirdcidval jar. Emiatt a megnovekedett fényintenzitds novényi alkalmazkodasi
mechanizmusokat indukdl (xeromorf-jellegek megjelenése, C3, C4, CAM
novények). (3) Serkenti a transzspiraciét, (4) befolydsolja a novekedés irdnyét
és intenzitasat, illetve a novényi mozgasokat (fototropizmus, fotonasztiak). (5)
Felel6s tovabba a novényzet foldfelszini eloszldsi viszonyaiért is.

Infraindividualis hatasok és alkalmazkodas

A fény ritkdn limitdlé tényezd, hidnya specidlis életterekben (barlangok,
mélytengeri él6helyek stb.) és zart novényadllomanyokban jelentkezhet. Elégtelen
megvildgitds hatdsdra a novények bruttd szervesanyag-produkciéja csokken, ami
a légzési rita viéltozatlansdga mellett a netté primer produkcié csokkenését
eredményezi. Nem ritka jelenség zart dllomanyok belsejében €16 novényeknél,
hogy negativ netté produkcid, azaz misképp fogalmazva kompenzacids pont alatti
megvilagitds mellett élnek (a fénykompenzaciés pont az a pont, ahol a 1égzési
szervesanyag-veszteség és a bruttd szervesanyag-produkcidé egyensilyban van,
azaz a nettd produkcié nulla). Ilyenkor tehét a ndvény tomegében nem gyarapszik.

A csokkent megvilagitas szamos morfoldgiai valtozast indukal, mind sejt,
mind szovet- és szerv szinten. A csokkent fényintenzitds hatdsdra: a (1) sejtfalak
vastagsaga csokken, (2) a szilardité elemek szdma csokken, (3) a paliszad-
parenchima fellazul, egysorossd vélik, de akdr el is tlinhet. (4) Csokken a
plasztiszok gradnumozottsiga. (5) Az 4rnyékban lev6 asszimildlé szovetekben a

sz 2

reakciécentrumok szama csokken, viszont novekszik a fénygydjté komplexek
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mennyisége (Lang 1998). (6) A levéllemez elvékonyodik és a levélfelszin megnd.
(7) A fény felé val6é novekedés sordn az internddiumok megnyulhatnak. Ezeknek
az anatémiai médosulasoknak a szervszintli megjelenései a fény- és drnyéklevelek
(3.2. dbra). A novényi felszineket ér6 fény amellett, hogy a felépitd anyagcsere-

3.2. abra. A biikk (Fagus sylvatica) fény és arnyékleveleinek keresztmetszeti képe:
1) er6s fénynek kitett levél, 2) félarnyékban fejlodott levél, 3) erésen arnyalt levél,
p: paliszad parenchima, sz: szivacsos parenchima, intercelluldris jaratok (Braun-
Blanquet 1951 nyoman).

folyamatokhoz nélkiilozhetetlen, a novényi szervek felmelegedését okozhatja. A
fény lehet direkt, illetve szort fény aszerint, hogy kozvetlenill vagy kozvetve,
valamilyen feliiletrél visszaver6dve éri-e a novények felszinét. A fotoszintézis
szempontjabol a szoért fény kedvezOobb, mivel nagyobbrészt hasznosithat6
hulldmhossz-tartomdnyd fénysugarakb6l 4ll. A novények igyekeznek minél
nagyobb aranyban szort fényhez jutni, illetve igyekeznek a direkt fény karos
hatdsait (megnovelt respirdcid, nodvekedés-gitlds, klorofill lebomlds, szoveti
karososddsok) elkeriilni. Ez egyrészt a levelek anatémiai médosuldsat idézheti
el6 (a levélfelszin egyenetlenségei megndnek, a levelek hajtogatottd valhatnak),
madsrészt, a megvildgitds intenzitdsdnak megvaltozdsa gyakran fénykeriild, illetve
fénykovetd novényi mozgasokat indukdl (tropizmusok és nasztidk). A novények a
novekedési mozgdsok, illetve a levelek helyzetének véltoztatdsa révén képesek a
megvildgitas intenzitdsit szabdlyozni.
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A fényerdsség és a fénysugarak irdnya egyiittesen hatarozzdk meg a novények
alakjat. A zart allomdnyban nové fdk esetében a torzs gyakran a teljes
magassdg 2/3-ig dgtiszta, a korona a teljesfa fels harmadédban helyezkedik el.
A zért 4llomdnyok szélén novd fak korondja féloldalas, mig a magidnyos fak
ardnyos, mélyre lehiz6dé korondval rendelkeznek. Tarsuldsok fajosszetételének
és vertikalis szerkezetének kialakitdsaban dontd szerepe van a novényzeti felszint
ér6 fény er6sségének.

Alkalmazkodas a novényegyed szintjén

s 2 s 2

Az eltérd fényintenzitasi élhelyek kiaknazdsdhoz, a novények tobb eltérd
morfolégiai felépitésti és életmeneti csoportja alakult ki. A megvildgitas
intenzitasdhoz alkalmazkodott novények aldbbi csoportjait kiilonithetjiik el:

Napfénynovények (heliofitonok): igénylik a teljes megvilagitast. Zomében nyilt
tarsuldsok, gyepek, sivatagok, a tundra és magas hegyvidékek direkt
sugarzasban gazdag teriiletein fordulnak eld.

Arnyéktiiré napfénynovények (helio-szkiofitonok): A viszonylag erds
arnyalast tirik ugyan, de bizonyos életfolyamataikhoz (pl. virdgzas,
terméskotés) igénylik a teljes megvilagitdst.

Arnyéktl’ir(’i novények (szKkiofitonok): A teljes megvilagitist nem igénylik, s6t
kifejezetten kéros is lehet szdmukra. Zomében a zart ndvénytirsuldsok,
erddk arnyékolt viszonyok kozott €16 fajai. Szélséséges csoportot képeznek
azok a novények, melyek a teljes megvilagitas elméleti 1%-os hatarértéke
alatt is képesek fennmaradni. Ezeket 0sszefoglalé néven szkotofil fajoknak
nevezzik.

Az arnyéknovények az alacsony fényintenzitdst sokkal hatékonyabban
hasznositjak, mint a napfényndvények, de a széndioxid fix4cié6 mértéke is joval
alacsonyabb, mint a napfénynovények esetében. Magasabb a nett6 asszimilaciés
ratajuk, mint az drnyékban fejlodd napfénynovényeknek (Harper 1977).

Fotoperiodizmus

A természetben bekovetkezd szinkronizdlt valtozdsok, a novények
szamos fejlédési folyamatdnak, az egyes fejlédési- és miikodési torténések
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egymdsutdnisidgdnak biztositdsdhoz, gyakran a szezondlis illetve napszakos
fényvéltozadsok jelentik az alapvet6 vonatkoztatdsi alapot. Mig a nappalhosszisag
és a sotétperiddus ardnyanak valtozdsa az év egyes szakaszaiban nagy pontossiggal
el6re szamithatd, addig a hdmérséklet csak széles hatdrok kozott becsiilhets, mig
példaul a fényerSsség és a spektrilis Osszetétel nagyban fiigg a vegeticid
fiziogndmidjatol és az idojarasi tényezSktol.

A fényviszonyok valtozdsdnak a novényi fejlodési folyamatokra gyakorolt
hatdsat az 1920-as években ismerték fel, és ekkor nevezték el a fényviszonyok
véltozasatol fiiggd fejlodési szinkronizdciét fotoperiodizmusnak. Sziikebb
értelemben fotoperiodizmus alatt a virdgkialakulds fényviszonyoktdl fiiggd
szabdlyozdsdt szoktdk érteni. A virdg kialakuldsdnak és a fényviszonyok
véltozasanak osszefiiggésében a novények harom tipusét kiilonithetjiik el:

Rovidnappalos novények: Kevesebb, mint 12-15 6ra megvilagitast igényelnek
ahhoz, hogy virdgozzanak. A virdgzds-indukdlds szempontjabol a
sOtétperiddus hossza a meghatarozé tényezS. Ha a hosszi sotét periddust
megszakitja valamilyen fényszakasz (pl. erds holdvildgos éjszakdk), akkor
a virdgzas-indukcié elmarad (Chrysanthemum, Euphorbia, Fragaria és
Nicotiana genusok fajai).

Hossziinappalos novények: Legaldbb 12 6ra vagy ennél hosszabb megvilagitast
igényelnek a generativ szervek fejlesztéséhez. Jellegzetes vondsuk, hogy
a hosszu sotétperiodus megakadalyozza a virdg kialakuldsat. Ha hosszud
sotétszakasz mellett fejlédnek, és a sotétszakaszt megszakitja (még ha rovid
ideig is tartd) megvilagitds, akkor a sotétszakasz hatdsa elenyészik, és
bekovetkezhet a virdgzas (Avena sativa, Hordeum vulgare, Lolium perenne).

Kozombos novények: A generativ szervek kialakuldsa fiiggetlen a fényviszonyok
valtozdsatol (Cucumis sativus, Ilex aquifolium, Lycopersicon esculentum).

A fotoperiodikus viszonyokat szdmos egyéb tényezd (pl. hémérséklet,
fényintenzitas, vagy épp a ndvény életkora) is befolydsolhatja, tehit ezen tényezdk
figyelembevétele nélkiill nem lehet egyértelmtien az adott faj fotoperiodikus
tulajdonsdgait jellemezni. M4srészt a fotoperiodikus folyamatok elemzésénél
figyelembe kell venni azt is, hogy a novények kiilonbozd fejlédési szakaszaikban
(viragzas iniciacio, termésképzés, csirdzds) eltér6 fotoperiodikus sajatsagokkal
rendelkezhetnek.
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33. Aho

A 1égkdor homérsékleti  viszonyai  alapvetdéen meghatirozzdk a
novénykozosségek Ossszetételét é€s miikodését. Bar a hdenergiat alapveten
a Nap energidja biztositja, mégis a napsugdrzds kozvetlenill csak a legfels6
légrétegeket melegiti fel. A troposzféra a foldfelszinnel hatdros légrétegek
turbulens felkeveredése és a foldfelszin hokisugarzasa kovetkeztében melegszik
fel (3.1. abra).

A napsugarzas intenzitdsa a tropusi ov kivételével periodikusan véltozik (a
tropusi Ov esetében egész évben nagyjdbdl egyenletes). Ennek megfeleléen az
atmoszféra héviszonyai hasonld egyenetlenségeket mutatnak, és az éves ciklus
sordn hosszabb-rovidebb melegebb és hidegebb periddusok véltjdk egymadst. A
kedvezé6tlen idészak (egy hosszabb hideg vagy meleg periddus) bekovetkeztével a
novények aktivitdsa csokken, a vizcirkulacié és az anyagcsere intenzitasa csokken,
hosszabb-révidebb nyugalmi periddus kovetkezik be (ami gyakran kitarté képletek
fejlesztését, az asszimilalo felszin idészakos csokkenését hozza magaval).

Minden €161ény bizonyos hdmérsékleti hatarokon beliil képes €életben maradni
(tolerancia minimum és maximum). A hétolerancia értéke él6lényenként mas és
mas, igy kevés altalanos érvényl megallapitds tehet6. A hdmérsékleti minimum
csak kevés novényfaj esetében esik 0°C ald (egyes alpesi novények, jeges-tengeri
algdk), és a legtobb fajnal tobb fokkal fagypont feletti (trépusi novényeknél
10 — 15°C is lehet). A felsd hatar az 50°C-ot nem éri el, altaldban még a 45°C-
ot sem haladja meg. Zuzmok, sziklai novények néhany d6rara 60°C-ot meghaladé
hémérsékletet is képesek elviselni. Nyugalmi allapotban néhany faj még ennél
magasabb hémérséklet elviselésére is képes. Légszdaraz allapoti keményhéji
magvak 75°C-ot, s6t némely faj magja rovid ideig tarté 100°C-ot is kibir.

A ho hatasai és alkalmazkodas

A magas hémérséklet (1) denaturdlhatja a protoplazma fehérjéit, (2)
komoly anyagcserezavarokat eredményezhet. Az alacsony hémérséklet (3) a
fehérjék szétesését idézheti eld, valamint (4) intracelluléris jégkristaly-képzddést
eredményez, ami a bioldgiai membranok szerkezetét karositja. A fagy a (5)
vizfelvételi-folyamatok gétldsa révén a novény kiszdraddsat okozhatja (fizioldgiai
Szarazsag).
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Infraindividualis hatasok és alkalmazkodas

A magas homérséklet hatdsara a CO, vizoldékonysaga csokken, ami tobbek
kozott a Rubisco enzim oxigendz aktivitdsdnak novekedésével a nettd primer
produkcié csokkenését vonja maga utdn. Ezzel egyidejlileg a megnovekedett
hémérséklet hatdsdra nd a respirdcié és a bioldgiai oxidécié intenzitdsa is, ami
a lebont6 anyagcserefolyamatok tulstlyat eredményezi. A membranok fluiditasa
novekszik, ami az elektrontranszport-folyamatok elégtelenségéhez vezethet.
A nem megfelel6 fotszintetikus elektrontranszport szabadgyok-képz6déshez
vezethet (fotorespirdcid). Az alacsony homérséklet csokkentheti a hajtds- és
gyokérrendszer megnyildsos novekedését. A hideg hatdsdra a membranok
fluiditasa csokken, ami a hajtdsokban magas fényintenzitds mellett (nyilt teriiletek,
magas direkt fényintenzitds) a fotorespirdcié erdsddését vonja magédval. Az
alacsony hdmérséklet (fagypont alatti) tovabbi hatdsa a sejtekben levd viz fagyasa,
az extra- és intracellularis jégkristily-képz6dés, ami a sejtmembranokat és az
organellumok membranjat kdrositja. A megvéltozott integritdsd és fluiditdsd
membranokhoz kotott enzimek aktivitdsa csokken. Az alacsony h&mérséklet
hatdsdra a gyokérben zajlo, dltaldban membrdnhoz kotott aktiv ionfelvételi
folyamatok intenzitdsa szintén mérséklédik. A novények szdmos fizioldgiai
és morfolégiai alkalmazkoddsi mechanizmus révén igyekeznek a hdmérsékleti
szélséségeket tolerdlni (Lambers et al. 1998):

A membrdn zsirsav-Osszetételének vdltoztatdsa: Magas hémérsékleten
elényos a membran-fluiditas csokkentése, ezért a nbvényi membranokban n6
a telitett zsirsavak ardnya, ami fluiditds-csokkenést eredményez. Ellentétes
folyamat figyelhetd meg alacsony hémérsékleten.

Termostabilis proteinek, enzimek szintézise: A ndvény ellendll6 alloenzimek
szintézisével fenntartja az enzimfolyamatok épségét. Ide sorolhaté a
hésokkfehérjék szintézise is.

Fagydsgdtlo anyagok felhalmozdsa: Az intracelluldris terekben egyes fajok
sokat vagy cukrokat halmoznak fel, ezzel a sejtfolyadék fagyaspontjat
csokkentik. Bizonyos fajok ill6olajokat, olajos emulzidkat halmoznak fel,
amelyek szintén fagyaspont csokkenést eredményeznek.
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Xanthofilok és antioxiddnsok termelése: A szabadgydkok megkotésére
a novények fokozzdk a xanthofil-ciklus intenzitdsat, és antioxiddnsokat
(aszkorbinsav, a-tokoferol) halmoznak fel.

Viztelenités: A szovetek, szervek viztartalmdnak csokkentése révén
csokkenthetd a megfagyds veszélye. A hosszabb aktiv vegetativ
periédushoz, vagy enyhébb telekhez szokott fajok fiatal hajtdsai gyakran
nem tudnak eléggé befasodni a kedvezbtlen idészak kezdetéig (nalunk
gyakori ez a gylimolcsfak esetében), vagy a torzs viztelenitését nem tudjak
idében, vagy kell6 mértékben véghez vinni, igy fagykart szenvednek (pl.
Quercus cerris).

Szabdlyozott megfagyds: A szabalyozott megfagyas jelentosége az, hogy a
viz legeldszor a sejtfalakban fagy meg. A sejtekben levé viz igy elkezd
a sejtfalakba dramlani, aminek kovetkeztében a sejtplazma koncentracidja
novekszik, és ezaltal a fagydspont csokken. gy hatékonyan elkeriilhet az
intracelluldris jégképzddés.

Hoészigetelés: A hideg  klimdhoz  alkalmazkodott  ndvények
alkalmazkoddsdnak egyik lehetséges mddja az, hogy a vizben gazdagabb
szoveteiket elszigetelik valamilyen rossz hovezetési réteggel a kiilvilagtol,
igy elkeriilve a fagy- és hidegkart. Ilyen lehet6ség (1) magas leveg6tartalmd,
gyakran pardasodott kiilsé sejtrétegek fejlesztése (légiireges sejtek,
kéreg), (2) fedbképletek Ilétrehozdsa (sz6rok, gyapjas hajtdsbevonat,
erds csillagszérozottség), (3)viz felszine ala siillyedés (hindrnovények).

Alkalmazkodas az egyed szintjén

Az infraindividudlis szinten megjelend alkalmazkoddsi mdédok mellett a
novények kiilsé megjelenésiikben egyedszinten is alkalmazkodnak a hémérséklet
sz€lsbségeihez. Az egyedi szintli alkalmazkoddas alabbi sajitsdgait emelhetjiik ki:

Heverd szdrtipus: Szamos arktikus és szubarktikus faj (pl. Salix retusa, S.
arctica, Betula nana) esetében figyelheté6 meg heverd szartipus. A hajtasok
kozvetleniil a talajhoz lapulva futnak, ritkdn emelkednek fel néhdny cm-
nél magasabbra. A szélesen elteriil6 szar jobban kihaszndlja a talajkdzelben
kedvez&bb 1égmozgdsi viszonyokat, igy nagyobb hdmennyiség felvételére
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képes (emellett kevésbé szarad ki). A szaraz forrd teriileteken €16, sivatagi és
félsivatagi fajok egy része, a kedvez&bb nedvességi viszonyok miatt hasonl
stratégiat kovet (Artemisia sp., Polycnemum sp.).

Rozettaképzés: Gyakori szaraz, meleg és hideg term&helyeken nov6 fajoknal
a talajfelszinen elteriil$ rozettas levélszerkezet kialakitisa, ami a kedvez6bb
hé- és fénygazdalkodasi viszonyokkal fiigg 6ssze.

Gyepképzés, pdrnaképzés és bozotosok kialakitdsa: A kompaktabb csoportos
egyiittélés mikroklimatikus el6nyokkel jar. A zart novénycsoportok
kedvezdbb hégazdialkodasiak, a kialakult telep belsejében kedvez&bb
nedvességviszonyok alakulnak ki. A bozdtosok belsejében alacsonyabb a
sz€lsebesség, ami ho- és vizhaztartasi szempontbdl kedvezd.

3.4. Aviz

A novényi életben a viz kitiintetett szerepet jatszik. Részt vesz (1) a ndvényi
sejtek turgordnak kialakitdsdban. (2) A ndvényi mozgdsok viz segitségével, a
sejtek vizallapotdnak valtozdsa révén valdsulnak meg. (3) A ndvényi sejtek
enzimei hidratdlt formdban aktivak, a novényi sejtek biokémiai folyamatai
vizes kozegben jatszédnak le. (4) Hidrolitikus enzimreakcidkban katalizatorként
vesz részt a viz. (5) Tapanyag példaul a fotszintetikus folyamatok soran. (6)
Ozmotikus folyamatok és tidpanyagszallitds folyamata viz segitségével torténik,
a novényi szervezetben a tdpanyagok vizben oldott formaban dramlanak. (7) A
széndioxid asszimildci6 a novényi viztartalommal 6sszefiigg6 folyamat, a vizhiany
hatdsdra példaul a sztémak zarédnak, ami akaddlyozza a széndioxid felvételét. A
gazcsere teljes megsziinését vonja maga utan a ndvényi szervezet viztartalmanak
drasztikus csokkenése. (8) A viz fontos szerepet jitszik a novényi h6mérséklet-
szabdlyozdsban (transzspirdcié). A novényeket vizhdztartasi szempontbdl két
alapvet6 csoportba oszthatjuk:

Poikilohidrikus fajok: Fejletlen vizszabalyozast, er6sen kiszaradé novények,
melyek a teljes testfelsziniikon képesek a viz felvételére és leaddsdra.
Altaldban alacsonyabbrendii fajok tartoznak ide: mohdk, zuzmdk, algik,
ritkdn magasabbrendd fajok.
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Eurihidrikus (Homoiohidrikus) novények: A vizfelvétel nem egész
testfeliileten keresztiil, hanem meghatdrozott helyen torténik, dltaldban a
talajbol gyokér segitségével. A testfeliileten keresztiili vizleadas altalaban
korlétozott, zomében a gizcserenyildsokon keresztiil torténik.

A vizhaztartdst vizsgdlva mindenképpen ki kell térni a fizikai és a fizioldgiai
szdrazsdg kérdéskorére. Ha a talaj nem, vagy csak nagyon kevés mennyiségii
vizet tartalmaz, akkor fizikai szarazsagrol beszéliink. Ha a talaj tartalmaz ugyan
vizet, de az (1) fagyott dllapotd, vagy a talaj (2) vizoldékony sékban (3) illetve
huminsavakban gazdag, akkor a névények gyakran nem tudjak hasznositani a talaj
viztartalmét. Ez a fizioldgiai szdrazsag.

Semmi sem nyomja rd jobban a bélyegét a novények kiils6 és bels6
megjelenésére, mint az adott €lShely talaj- és légnedvesség viszonyai. A
vegetdcidban tapasztalhaté dridsi kiillonbségek is gyakran az eltérd vizellatottsag-
viszonyokban keresenddk.

Azokat a noOvényfajokat nevezzikk xerophytonoknak, vagy xerofil
novényfajoknak, melyek kiilondsen szdraz él6helyeken élnek. A hydrophytonok
ezzel szemben vizbd kornyezetben fordulnak eld.

Azokat a novényeket, melyek kozepes pdratartalmi és talajnedvesség
viszonyok  mellett, alacsony soétartalmi  élShelyeken fordulnak eld,
mesophytonoknak nevezziik (Warming et Graebner 1933). A vizhidny xeromorph
Jjellegek megjelenéséhez vezet (ezek a jellegek a legmarkdnsabban a xerophytonok
esetében figyelheték meg).

A vizkészlet mennyiségében, a novényi vizfelvételi folyamatokban és az
ezekkel szorosan Osszekapcsolddd parologtatas-szabalyozasban tapasztalhaté az
egyik legnagyobb vdltozatossdg a novényvildgban. A vizhidny kikiiszobolése
alapvet6en négy megoldason keresztiil lehetséges:

Szdrazsdagkeriilés. Sivatagi, félsivatagi egyéves fajok ephemer stratégiat
kovetnek. A sivatagban a vizviszonyok a novények szdmara csak rovid ideig
kedvezdek. Az ephemer novények igen gyors életciklusiak: a talajnedvesség
véltozéassal szinkronizalt csirdzdssal rendelkeznek, egyedfejlédésiik gyors,
alig néhdny hét alatt termést érlelnek, majd mag alakban védrakoznak a
talajban a kovetkezd csapadékos idészakig.
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A vizfelvétel konnyitése. A homoiohidrikus fajok esetében a vizfelvétel a
talajbeni szervek segitségével torténik. Specidlis esetekben tobbletvizre van
szitkség, melyet specidlis foldfelszin feletti vizfelvételi szervek, képletek
segitségével vesznek fel.

Vizvesztés megakaddlyozdsa, csokkentése. A szdrazabb  életterek
meghdditdsanak és tartés elfoglalasanak egyik kulcsa a szervezet
vizveszteségének  megakaddlyozdsa. Ez  szdmos  alkalmazkoddsi
mechanizmus kifejl6dését eredményezte.

Viztarto szovetek, viztdrolo szervek kialakitdsa. A viztelvétel megkonnyitése
és a vizveszteség megakaddlyozdsa mellett az egyik hatékony védekezés a
szarazsag ellen, nagyobb mennyiségli viz raktarozasa. Ez foldfelszin feletti
és foldalatti specidlis raktdrozé szervek segitségével valsul meg.

A kovetkezd oldalakon a felszini vizfelvétellel, a vizveszteség csokkentéssel
és a vizraktdrozdssal kapcsolatos morfoldgiai és fizioldgiai alkalmazkoddsi
mechanizmusokat ismertetjiik.

A vizfelvétel alternativ moédjai

A ndvény két uton juthat vizhez: a talajbdl és a levegébdl. A foldalatti

s 2

szervek (gyokerek, rhizomdk stb.) segitségével torténd vizfelvétel az elterjedtebb
a novényvildgban. A foldfelszin feletti szervekkel torténd vizfelvétel altalaban
szitkségmegoldds. Akkor figyelhetd meg, ha a talaj fizikailag (sivatagi, félsivatagi
€él6helyek), vagy fizioldgiailag szaraz (magas sétartalmu talajok), vagy a novények
mads okokbdl nem tudnak a talajbdl vizet felvenni (pl. valédi epifitdk nem a talajban
gyokereznek). Az alabbiakban a foldfelszini vizfelvétel alternativ modjait fejtjitk

ki.

A foldfelszin feletti vizfelvétel modozatai

s

Teljes testfeliileten keresztiil torténd vizfelvétel: A poikilohidrikus fajok (pl.
mohdk, zuzmdék) nem rendelkeznek kutikuldval, igy képesek a leveg6bdl a
vizgbzt, illetve a testfelsziniikre keriil6 csapadékvizet kozvetleniil felvenni.
El6fordulnak vizfelvételre médosult, kutikuldt nem hordozd, perfordlt fald
epidermatikus sejtek, példaul a Sphagnum genusnal. Ezek amellett, hogy
vékony faliak, spiralis vastagodasaik révén konnyen felismerhetSk.
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3.3. dbra. Fannlaké orchidea 1éggydkerei (1) és a 1éggyokerek keresztmetszeti képe
(2) Jol lathaté a metszetben a kiils6, nagy iliregi elhalt vizfelvevd sejtek rétege

(Kurszanov 1952 nyoman).

s

Modosult sz0rok segitségével torténd vizfelvétel: Néhany xerophyta faj
(Diplotaxis harra, Stachys aegyptiacus, Convolvulus lanatus) esetében
megfigyelték, hogy a vizfelvételben holt, protoplazmét csak az alapi
résziikkon hordozo6 szorok is részt vesznek. Az epifitdk némelyike esetében
a léggyokerek szérei képesek a levegd pardjanak felvételére (a Tillandsiak
esetében ezek moddosult csillagszérok). A kaktuszok finomszoérei is
feltehetGen hasonld (vizfelvételi) célokat szolgalnak.

Hydatoda. A vizhaztartas szabalyozasdban kiilonosen a tropusi esderddk
fajaindl az elsddlegesen a vizkivélasztast szolgdlé hydatoddk igen fontos
szerepet jatszanak (A hydatoda-k a levélszélen elhelyezkedd nyitott
levélerek). Igen intenziv transzspiricié idején a vizfelvétel céljait is
szolgélhatjak (3.4. dbra).
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3.4. dbra. Hydatoda-k: 1. Tropaeolum levele kivélasztott vizcseppekkel, 2. Caltha
palustris levele, 3. Primula sinensis levélér végzddésének keresztmetszete: a-
als6 epidermisz, f-felsd epidermisz, t-tracheiddk, p-porus (Warming et Graebner 1933

nyoman).

Somirigyek. A sivatagi fajok levelén taldlhaté sokivalasztd mirigyszdrok
higroszképos sékat valasztanak ki, melyek kiilondsen a harmat felvételében
jatszanak fontos szerepet.

Légyokerek és rostos szdrhiively. Orchidedk ¢és bromélidk valddi
léggyokereinek legkiilsé sejtrétege (velamen) képes para felvételére
(3.3. dbra). Rostos gyokér- és szdrhiivelyek is szolgdlhatnak vizfelvételi
célokat (Dicksonia antarctica).

A vizveszteség csokkentése

A respirdcié szabdlyozdsa az egyik leghatékonyabb mddja a vizveszteség
csokkentésének. A pdarologtatdsi felszin csokkentése, illetve anatémiai
moédosulasok éppligy befolyasolhatjak a vizhaztartasi mérleget, mint viselkedési
adaptaciok.

Anatomiai modosulasok

Az epidermalis transzspiracié csokkentése. Az epidermiszen keresztiil zajlé
vizfelvétel és vizleadds az alacsonyabb rendi novények korében altaldnosan



A viz 97

elterjedt folyamat. A fejlett ozmoreguldcié kialakuldsdval azonban fontossd
valt, hogy az epidermiszen keresztill zajlé szabdlyozhatatlan vizforgalom
minimalizalédjon. A szaraz termShelyek betelepitése kiilonosképpen sziikségessé
tette az epidermélis transzspirdcié csokkentését.

Az els6 és legfontosabb 1épés volt a kutikula megjelenése (a kutikula az
epidermisz felszinén taldlhatd, viz és levegd szdmara nehezen atjarhaté képlet). A
szarazsagtiirést elsegitette az epidermisz sejtek falainak szorosabb illeszkedéstivé,
zegzugos lefutdsiva valasa, a fels6 epidermiszfalak megvastagoddsa, esetenként
a harantfalak elnydlkdsoddsa. A tovébbi transzspirdcié csokkentést elGsegitette a
kutikula megvastagoddsa, emellett a kutikula felszinére rakédott (viaszok, mézga),
a kutikuldba (oxaldtok, kovasav-sok) és az epidermiszbe kivdlasztott anyagok
(csersavak, anthocidnok) hatékonyan csokkentették a kutikuldris transzspirdciot.
A fényes levélfelszin novelte a fényvisszaverést, ezzel csokkentve a levélfelszin
felmelegedését. A levélfelszinre kivélasztott higroszképos sok hatékonyabb
vizvisszatartast tettek lehet6vé és a harmat megkotését is segitették. A
phanaerophyta életformatipus kialakuldsdval 1étrejott fas szdr felszinét boritd
pardsodott kéreg a hdszigetelés mellett hatékony transzspirdcio-csokkentd
feladatot is betolt.

A stomatalis transzspiraciéo csokkentése. Az epidermadlis transzspirdcié
megsziintetésével parhuzamosan meghatédrozott helyeken a vizleadés és 1égcsere
céljait szolgdl6 képletek, szabdlyozhaté miikodésti gdzcserenyildsok jottek 1étre.
Bizonyos koriilmények kozott (legalabb egy id6szakban igen szdraz termShelyek)
azonban még a sztomdkon keresztiili vizveszteség is magas lehet, ezért
szamos anatémiai médosulds segitségével ezt a veszteséget csokkenteni kell. A
gazcserenyildsok a szdrazsigtlird fajok levelein gyakran siillyesztettek, hosszanti
bardzddkban a levélfondkon, vagy sztémakriptdkban csoportosan helyezkednek
el. A barazdédk, kriptdk sz€lilkkon gyakran szOrosek, a gazcserenyildsok felszine
kutikulat visel, a kutikula a gdzcserenyildsokon keresztiil az intracelluldris terekbe
is behizodik. A levelek 6sszehajolva (3.5. dbra) zart bels6 1égtereket hozhatnak
létre. A sztémdk szabdlyozott miikddése szintén hatékony pdarolgdscsokkentd
lehet6ség (l1asd bévebben C AM névények).

Az asszimilacios szovet felépitésének valtozasa. A hydrofitdk esetében a
taplalékkészitd alapszovet kevés rétegli, és lekerekitett sejtekbdl allo szivacsos
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3.5. dbra. Calamagrostis sp. levélkeresztmetszete: 1) nedves, 2) szdraz id6ben
(Warming et Graebner 1933 nyoman).

parenchima alkotja, mig a szdrazoddssal parhuzamosan megjelenik a paliszad-
parenchima, aminek a részardnya a xerophytdkndl a legmagasabb.

A parolgasi feliilet csokkentése

A parolgasi felillet nagysdga alapvetéen meghatarozza a respiracié mértékét.
A pérolgds mértéke ardnyosan nd a respirdld feliilet méretének novekedésével.
A parolgasi feliilet méretének szabdlyozdsa ezért a vizveszteség csokkentésének
egyik lehetséges mddja.

Iddszakos felszincsokkentés. A legegyszeribb mddja a pdrologtatds
csokkentésének, ha a névény a parologtato feliilettél megszabadul. Ez a folyamat
a lombhullatds. A novényfajok egy része kiegyenlitett koriilmények kozott él,
tehat nincs sziiksége arra, hogy a teljes lombozatdtél megszabaduljon. Ezeket
orokzoldeknek hivjuk. Az ide sorolhaté novények példaul a trépusi esGerdd fajai.
Drude (1890) csoportositdsa alapjdn a novények hdrom tipusat kiilonithetjiik el:
az elsé csoportba a csak nydron lombos novények tartoznak, ezek a therophyll
fajok (v0. életformatipusok). A mdsik két csoport tagjai egész évben fenntartjak
leveleiket, koziiliik a holocyklikus fajok leveleiket csak egy vegetacios periéduson
at tartjak fent, és utdna lombozatukat megtjitjak, addig a pleocyklikus novények
tobb mint egy évig €16 levelekkel rendelkeznek.

A therophyll fajok esetében a levelek kevés xeromorph jelleget mutatnak,
legtobbszor mezotipikusak, mivel a vegetdcids periddus zomében a vizelldtottsgi
viszonyok kedvezGek. Természetesen olyan teriileteken, mint Egyiptom, ahol
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a pdratartalom és a légnedvesség még télen is alacsony, hogy még egyéves
novényeknél is kialakulnak vizvesztés elleni véd&berendezések — de ez
természetesen ritka jelenség.

Levél és szarmozgasok. Teljesen mads stratégiat képviselnek azok a fajok,
melyeknél a levelek cs6vé 0sszegondorodve csokkentik a parologtatasi feliiletet
(Anthoxanthum odoratum, Stipa spp.). A 1égnedvesség csokkenésével a kutikulat
nem hordozé levélrészek gyorsabban vesztenek vizet, mint a tobbi rész, ennek
kovetkeztében a levél csévé zarddik, amely azt eredményezi, hogy a sztémak a csd
belsejébe keriilve, egy relative zart 1égtérbe nyilnak, ami csokkenti a parologtatés
intenzitasat.

Hasonlé6 mozgasformdkat figyelhetink meg némelyik kétszik{inél is
(Hieracium pilosella, Antennaria dioica, Crepis tectorum, Erica tetralix).
Gyakran még a xerophil fajokndl, mint példaul a Sempervivum esetében is
tapasztalhatd, hogy a levélrdzsa 6sszezarddik alacsony légnedvesség mellett.

Tartés hajtas- és levélméret csokkenés. A mérsékelt 6vi novényfajokra
altaldban jellemzd, hogy egységnyi testtomegre viszonylag nagy testfeliilet esik.
A xerofitdk esetében ez pont forditott, a parologtatds csokkentésébdl kifolydlag
igyekeznek a fajlagos testfeliiletiiket csokkenteni. A xerofitdk leveleinek mérete
és felszine egyarant redukdlodik és gyakran az atlagostdl eltérd hajtas- és
levélfelépités jellemzi Oket. A szdrazsdg gyakori velejaréja a torpendvés. A jo
vizellatottsdg mellett €16 fajok kedvezétlen koriilmények kozott a megszokottnal
kisebb leveleket fejlesztenek (Urtica dioica, Viola canina, Erodium cicutarium).
Természetesen a tartés szdrazsdghoz valé alkalmazkodds konstans levél- és
hajtasformak kialakulasahoz vezet, melyek koziil az elkovetkezendékben néhanyat
ismertetiink.

Levélformak. A xerofita fajok levelei dltalaban erGsen sklerenchimatizaltak,
merevek, bérszertiek (sklerophyll). Altalaban épszéliiek, tagolatlanok, a legtobb
faj orokzold. A fontosabb levéltipusok, melyek megfigyelhetSk, a kovetkezdk
(3.6. abra):

e Tilevél, vagy pinoid levélforma (Pinus sp., Ulex europaeus).

e Ericoid levélforma (Ericaceae).
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Pikkelyszer(i levél (Tamaricaceae, Asteraceae).

Serte- vagy fonalszert levél (Artemisia campestris).

Juncoid levél (Juncus spp.).

Mpyrtoid levél (Nerium oleander, Olea europea).

o Levélszukkulenta levél (Sedum acre, Sempervivum hirtum, Opuntia sp.).

Hajtasformak. Természetesen az elébbiekben emlitett levéltipusokhoz tartozé
hajtasformdkat is definidlhatunk, melyeket a levélformdk analdgidjara pinoid,
ericoid stb. hajtdsformdknak nevezhetiink el. Ett6l azonban eltekintiink és a
felsoroldsunk sordn azokat a hajtisformékat emlitjik meg, melyek levéltelenek
(3.6. abra).

e Szarnyalt szartipus (Genista saggitalis)

o VesszOszar (Spartium junceum, Genista tinctoria)

e Juncoid szar (Juncus articulatus, Scirpus lacustris)

e Tiszer( kladédium (Asparagus officinalis)

e Lapitott szarforma (Ruscus hyppoglossum, Phyllocladus sp.)
o Tovisszar (Ulex sp.)

e Salicornoid szar (Salicornia maritima)

o Kaktuszszdr (Cactus sp., Euphorbia, Stapelia, Opuntia genusok fajai)

A levéltelen” hajtdsok redukalt, igen kisméretd, illetve kordn Ilehulld
levélképletekkel rendelkeznek. Mivel a levelek redukéltak, a szar atvette a
fotoszintetizald funkciot.
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Transzspiracioé csokkentése fedoképletek révén

A kiilonféle utdnevek, példdul tomentosa, argentea, canescens stb., valamilyen
fed6képlet (sz6rok, csillagszérok stb.) meglétére utalnak. Ahogy azt mar
kordbban a stomatalis respiracié csokkenté médosuldsokndl emlitettiik, a sz6rok
a levélfelszin kozelében egy magasabb pdaratartalmu, légcsendes teret alakitanak
ki, mely csokkentheti a pdrolgast. (Nem megfeledkezve a szérok vizfelvevd
funkciéjanak lehet6ségérdl sem.)

A transzspiracio és a fotoszintézis szabalyozasa

A (C3-as, C4-es és a C'AM fotoszintézis at. A novényi CO, fixdcionak
alapvetden harom utjat kiilonithetjiik el. A leg6sibbnek a Calvin és munkatdrsai
altal 1948 és 1953 kozott feltart, ugynevezett (C3-as széndioxid-fixacids
utat (Calvin-Benson ciklus) tekintjilk. Nevét onnan kapta, hogy a fix4cid
primer terméke egy hdrom szénatomos vegyiilet, a glicerinsav-3-foszfit.
A karbon kort kovetSen a COy 1égkori koncentriciéja erdsen csokkenni
kezdett. Az intenziv szén-, k6olaj- illetve foldgdz-képzddés, a mészkEképzddés
illetve a szilikdtok madlldsa nagy mennyiségli széndioxidot kotdtt meg a
1égkorbbl, ami a fotorespirdciés folyamatok (14sd kés6bb) eldretoréséhez
vezetett. A megnovekedett fotorespiracié kovetkeztében romlott a fotoszintézis
hatasfoka. Vilaszként erre a hatdsra evolvalédott a széndioxidfixacié C'4-
es utja, ahol a primer fixdciés termék négy szénatomos karbonsav, az
oxdlecetsav volt. A szaraz termShelyekhez val6 alkalmazkodas, a vizgazdalkodas
hatékonyabba tétele hivta életre az tugynevezett C'AM szintézisutat, mely
a szakaszos sztOma nyitds-zards révén viztakarékos respirdciot tett lehet6vé,
a fotoszintetikus folyamatok hatékonysdgdnak csokkentése nélkiil. Mindezen
fiziologiai kiilonbségek evolvdldédasa tovabb segitette a novényvildg eltérd
kornyezeti feltételekhez val6 alkalmazkodasat: a C4-es novények a melegebb
monszunkliman tortek f6ként elGbbre, mig a C AM fixacios ut kialakuldsa a szdraz
termShelyek meghdditasat segitette eld.

A (C3-as reakcioéut COs fixald kulcsenzime a ribuléz-1-5-biszfoszfat (RuBP)
karboxildz-oxigendz enzim (a tovabbiakban Rubisco). Alapesetben a széndioxid
az RuBP-hez kapcsolédva 2 molekula glicerin-3-foszfatot (PG A) hoz létre.
Ebbdl a szénasszimildcids ciklusban sz6ldcukor képzddik. A jelenlegi 1égkori
COs9 koncentracio (0,036 V/V %) mellett a folyamat hatékonysagat jelentdsen
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csokkenti az, hogy a széndioxid egy része (20 — 30, szélsdséges esetben 50%-a)
a fotorespiracio, vagy ,,fénylégzés” folyamatdban ismét felszabadul. Ez a Rubisco
oxigendz aktivitasaval fiigg 0ssze. Ennek sordn O, jelenlétében a RuBP-b6l PGA
és foszfoglikolsav képzddik, melybdl tovabbi reakcidk sordn széndioxid szabadul
fel.

A (C4-es novényekben a fotorespirdcid csokkentésére a normdl (C'3-as

7z 2 s

reakciduitat megel6z6en egy tigynevezett ,,széndioxid siirité pumpa” mechanizmus
alakult ki. Mig az tigynevezett siirit6 mechanizmus mezofillum sejtekben zajlik,
addig a C'3-as 1t a szallitényaldb sejteket elsddlegesen koriiloleld klorenchimatikus
réteg sejtjeiben, a nyaldbhiively sejtekben lokalizdlt. A primer fixdcids termék
a négy szénatomos oxdlacetit, mely a foszfoenol-piruvit-karboxildz (PEP-
karboxildz) enzim segitségével széndioxid megkotésével foszfoenol-piruvatbol
képzbédik. Ez malattd, vagy aszpartattd alakulva szdllitédik a nyaladbhiively
sejtekbe, ahol a széndioxid felszabadulva (HCO; formdjaban) bekapcsolddik a
(C'3-as ciklusba. A siiritd folyamat segitségével mintegy 0, 25 — 0, 30%-os (a kiilsé
koncentricié mintegy 10 szerese) CO2-koncentracié alakul ki a kloroplasztiszban,
ami a Rubsco oxigendz aktivitdsat hatékonyan hattérbe szoritja.

A CAM fotoszintetikus 1t enzimeit tekintve nem tér el a C'4-es ttdl. Ebben
az esetben azonban a folyamatok nem térbeli, hanem id6beli szeparécidja valésul
meg. Egyazon sejttipusban zajlik a sirit6 folyamat és a (C'3-as ciklus egyarant,
azonban mig a PFE P-karboxildz éjszaka, addig a Rubisco nappal aktiv. Az
id6beli szeparicié célja a novényi vizkészletek hatékonyabb megérzése. Ejszaka
a sztomak nyitottak, ekkor zajlik le a széndioxid felvétele a képz6dott oxigén
leadésa, illetve a széndioxid megkotése oxdlacetdt segitségével, és felhalmozdsa
a sejtvakudlumban malat formdjaban. Nappal az ebbdl felszabaditott széndioxid
zart sztomak mellett a C'3-as ciklusba lépve asszimilalodik. A CAM novények
ebbdl kifolydlag sokkal viztakarékosabbak, mivel 1g szerves anyag el6allitdsdhoz
250 —300 g viz elparologtatdsa elegendd, mig ugyanez a C'3-as novények esetében
mintegy 450 — 900 g (Lang 1998).

A C4-es és a CAM 1t, a transzportfolyamatok illetve a szamfeletti biokémiai
lépések kovetkeztében energiaigényesebb, mint a ('3-as reakcidut, emiatt
feltételezték, hogy a kedvezsbb kornyezeti kortilmények a C'3-as anyagcseretitnak
kedveznek. A C3-C'AM anyagcsereutak fakultativ voltat igazoltdk, mig a C'3—
C4 transzverziét mindeziddig nem sikeriilt igazolni (ennek szdmos anatémiai és
biokémiai gatja is van, de erre itt a tovdbbiakban nem tériink ki).
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Az eltér6 fixacids utak funkciondlis kovetkezményeit Mooney (1972), illetve
Ehrlinger et Monson (1993) nyoman az aldbbiakban foglalhatjuk dssze:

o A fényhasznositds hatdsfoka: A Cd-es és a CAM Gt magasabb
energiaigény (a piruvdt - foszfoenol-piruvat 4talakulds 2 ATP-vel megemeli
egy molekula széndioxid fixdcidjanak koltségét). Azt gondolhatnank, hogy
ebbdl kifolydlag az asszimilacié hatdsfoka alacsonyabb, mint a C3-as
novények esetében. Nem 1ép fel azonban (illetve elhanyalgolhaté mértéki)
esetiikben a fotorespiracio, emiatt egy bizonyos relative magas hdmérsékleti
értékig a hasznositds hatdsfoka konstans, mig a hémérséklettel (és a
besugarzas intenzitdsaval) ardnyosan novekszik a (C3-as fajok esetében a
fotorespiracié ami egyre jobban rontja a hatasfokot.

2 s

o Vizhasznositds: A C3-as novények a felvett széndioxidot elGsirités nélkiil
hasznositjak, emiatt a C4-es novényekével Osszemérhetd asszimildcids
hat4sfok csak hosszabb és szélesebb sztdmanyitottsdg mellett elérhetd, igy
a vizhasznositds hatdsfoka joval alacsonyabb, mint a C'4-es novényeknél
(kozel fele mennyiségli viz pdrolog el az utébbi csoport esetében 1 g
bimassza produkciéjaval). A CAM ndvények még ennél is kevesebbet
parologtatnak, hiszen a sztémdk csak éjszaka nyitottak.

e Nitrogén-hasznositds hatdsfoka: A Rubisco enzim a (C3-as ndvények
esetében a levelek teljes nitrogéntartalmdnak mintegy 25 — 30%-
at tartalmazza. A hatékonyabb COs-asszimildciobdl kifolydlag a C4-
esek levele hatodannyi mennyiségili Rubiscot hordoz. A C4-es levelek
nitrogéntartalma kozel fele a C'3-asokénak, mikozben a C4-esek legaldbb
akkora, vagy nagyobb széndioxid-asszimilaciés ratat tudhatnak be. A
magasabb nitrogénhasznositdsi hatékonysdg lehetévé teszi példdul a
nagyobb mértékd nitrogén allokdciét a gyokerekbe, ami szelekcids
elényokhoz vezet (nagyobb gyokérmennyiség = nagyobb mennyiségl viz
és tapanyagfelvétel).

Viztarto berendezések

Nagyon fontos alkalmazkoddsi mdéd a szdraz periddus 4tvészelése sordn a
vizvisszatartds és vizraktdrozas kiilonféle mdodozatainak kifejlesztése a szarazfoldi
novények esetében. Nem csupan a xerofita fajoknal jellemz6 alkalmazkodasi méd,
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a novényvildg szdmos életformatipusanal kifejlédott valamiféle vizvisszatart6
képlet, vagy mechanizmus.

Sejtszintii alkalmazkodas

A sejtszinten kialakult vizvisszatartisi moédok a legegyszeriibb
mechanizmusok korébe tartoznak. Az epidermdlis sejtek hardntfalainak
elnyélkdsoddsdn tdl a kiilonféle novényi savak, cserz8anyagok, sk illetve a
novényi tejoldatok felhalmozdsa a vizvisszatartds hatékony eszkozét képezik,
emellett a vizfelvételt is megkonnyithetik.

Viztarto szovetek

A szarazfoldi novények azon csoportjai, amelyek legaldbbis iddlegesen,
igen intenziv szdrazsdgnak Kkitett él6helyeken fordulnak el, a sejtszintd
alkalmazkodason tul kiilonféle elhelyezkedésti viztarté szoveteket hoztak létre.
Erre a szoveti tipusra jellemz8, hogy a sejtjei nagy méretliek, lekerekitettek,
vékonyfaliak, szintelenek (tehat klorofillt nem tartalmaznak), intercelluldrisaik
nincsenek. Helyzetiiket tekintve lehetnek epidermalis vagy kiils6 viztart6 szovetek,

illetve hypodermadlis vagy belsé viztart6 alapszovetek.

Hagymas és gumoés novények

Miér a geofita életforma tipusndl roviden emlitésre keriiltek, azonban
targyaldsuk ehelyiitt sem mell6zhetS. Nem csupdan sejtszintd, illetve szovetszintd
alkalmazkodds figyelhetd meg esetiikben, hanem szervszint(i alkalmazkodds
eredményeként, altaldban foldalatti hajtasképletek segitségével néha tetemes
mennyiségii vizet tirolva vészelik 4t a kedvezdtlen idszakokat. Eppen ezért,
a legszdrazabb teriileteken az efemer egyévesek mellett ez a ndvénycsoport
képviselteti magat a legnagyobb ardnyban.

Alkalmazkodas a sok vizhez — Vizinovények

A vizbdség teljesen mds alkalmazkoddsi mechanizmusokat igényel. A
szédrazfoldi novények esetében ritkdn, de megjelenhet igényen feliili vizmennyiség.
A vizindvények &llanddan viztelitett kornyezetben élnek, igy a vizi kornyezet
szamos alkalmazkoddsi mechanizmus létrejottét eredményezte (3.7. dbra). A
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3.7. abra. Alkalmazkodas sok vizhez: néhany vizinovény testfelépitése: 1. Hottonia
palustris, 2. Ranunculus fluitans, 3. Myriophyllum sp., 4. Ceratophyllum sp., 5.
Cabomba aquatica, 6. Potamogeton sp. levélkeresztmetszete, 7. Trapa natans

799

levele ,,iszaskonnyitd” duzzanattal (Hegi 1907-1930 nyoman).

tdpanyagfelvétel az egész testfeliileten keresztiil lehetséges, ezért a kutikula
hidnyzik, vagy igen vékony, felszinén para illetve viaszréteg nem taldlhato.
A vizszéllité (fa) elemek és a szilardité szovetek redukdltak. A gyokér
tapanyagfelvételi funkcioéjat elvesztette. Bizonyos fajok esetében teljesen hianyzik
(Salvinia, Wolffia, Ceratophyllum, Utricularia stb.), mdsokndl a gyokérfejlédés
egy adott stidiumban megrekedt (Azolla, Lemna, Hydrocharis stb.), néhol csak
a gyOkérszorok hidnyoznak (Butomus umbellatus, Caltha palustris, Hippuris
vulgaris). Azokndl a fajokndl, ahol a gyokér rogzité funkciét tolt be, gyakran
hosszu €s disan eldgazd.

Az asszimildciés szervek felépitése igen vdltozatos, testfelépitésiikre
azonban a szinte kizar6lagos lagyszartsag (malakophyll felépités) jellemzs. Az
epidermisz klorofillban gazdag (kevés a fény), gyakran olajcseppeket hordoz.
Az epidermisz felszinén széroket nem hordoz, vagy a szdrok modosultak,
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egyrészt elnyalkasodtak, vagy a levegd felvételét konnyitd képletekké alakultak. A
taplalékkészitd alapszovet dltaldban kevéssé differencidlt, gyakran csak szivacsos
parenchima taldlhaté meg; az aldmeriilt levelek &ltaldban izolaterdlisak. Az
aerenchima jelenléte gyakori. Az edényesek esetében gyakori a heterophyllia,
azaz az Uszo6 levelek mds alakdak, mint az aldmeriiltek. A leveleknél el6fordul
vizkivdlasztds, mely a csucsok kozelében taldlhatd poérusokon, vagy nyitott
nyaldbokon keresztiil torténik.

A legtobb vizi faj élettartama alatta taldlhaté a szdrazfoldi fajokénak. A
Salvinia, Najas, Subularia stb. fajok kivételével altaldban tobb évesek. A vegetativ
szaporodasuk ardnya a generativ ardnyat messze feliilmilja.

3.5. Atiz

Egy specidlis kornyezeti tényezd, a tliz természetesen vagy mesterségesen
megjelend igen gyors lebontd fizikai és kémiai folyamat. Hatdsait az éghetd
szerves- €s szervetlen anyagok lebontdsa (szilard anyagok Osszetételének
és halmazallapotdnak megvaltoztatdsa) mellett a jelentds hémennyiség
felszabadit4sdval fejti ki.

A tiiz kozvetlen hatdsat a novények elpusztitasaval, vagy a légkori viszonyok
megvaltoztatasaval (mérgezd gazok, fiistképzés) fejti ki. Az indirekt hatdsok
az él6hely abiotikus és biotikus kornyezetének megvaltoztatdsaval jelentkeznek.
Ezek olyan jelenségeket foglalnak magukba, mint a fajosszetétel megvaltozasa, a
vegetdcid szerkezetének dtalakuldsa (dllomdnymagassdg és denzitds, méreteloszlas
megvaltozasa) illetve a vegetacié-mintazat atrendez6dése. Masodlagos hatdsok az
erozidval (talajszerkezet rombolds, vegetdcié lepusztitdsa), és a mintdzattal (gap-
képzés) 0sszefiiggd valtozasok lehetnek.

A tliz hatdsai fiiggnek a novénykozosség fenoldgiai allapotatatél (nem
mindegy, hogy a tliz az év mely szakdban kovetkezik be), térbeli jellemz8ktol (a
ttiz kiterjedése, mintdzata), illetve abiotikus tényezok tlizekre gyakorolt hatdsaitol
(szélsebesség, csapadékviszonyok).

A tliz fontos szerepet jatszik a novénykozosségek ,tisztuldsdban” és
megujuldsdban. Elpusztithatja a parazitdkat, patogéneket, illetve a kozdsség
adventiv és invdziv elemeit, csokkenti az drnyaltsdgot. Eltiinteti a felhalmozddott
holt faanyagot és az avart. Fontos szerepet jatszhat a vegetaciofejlédés
szabdlyozasdban. Helyreéllithat kordbbi szukcesszids stidiumokat, megakaszthatja
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a szukcessziondlis valtozdsokat, stabilizdlva valamely szubklimax dallapotot
(chaparral vegetécid), illetve el6re is mozdithatja a progressziv valtozasokat.
Emellett igen ers természetes szelekcids tényezd is, hiszen olyan kozosségek
1étrejottét és fennmaraddsat segiti el, amelyben szdmos adaptiv stratégia alakult
ki a tliz elkeriilésére és tolerdldsdra.

Infraindividualis és egyedszintii alkalmazkodas

Vastag tiizallé kéreg megjelenése. Szamos faj (Pinus ponderosa, Pseudotsuga
menziesii, Pinus banksiana, Quercus macrocarpa, Sequoia sempervirens) vastag
kéreg fejlesztésével védekezik az extrém hdhatdsokkal szemben.

Gyors és intenziv sarjadzoé képesség. A fasszardi fajok egy része (Populus
tremuloides, Populus balsamifera, Quercus ellipsoidalis, Betula papyrifera) nem
rendelkezik vastag tlizall6 kéreggel. A tiiz hatdsara a fold felszin feletti hajtasaik
elpusztulhatnak. Az apikdlis dominancia megsz{inése utdn a foldfelszin alatti

alvoriigyek aktivizal6dnak és intenziv sarjadzas indul meg ezeknél a fajoknal.

Hatékony riigy és hajtasvédelem. A novényfajok egy része szukkulens
levélrézsat fejleszt riigyei és kitartd képletei koré, ami megakadélyozza ezek
sériilését (a viztart6é szovetek nehezebben melegszenek fel és nagy hékapacitdssal
rendelkeznek), mds fajok éppen ellenkezbleg igen gyulékony gyantdkat és
illéolajokat halmoznak fel a leveleikben (Ceanothus genus). A gytlékony
levélkoszoru gyorsan leperzselédik, igy a tliz gyorsan tilszalad a lombkoronén és
nincs ideje a riigyeket kdrositani. Egy mdsik lehetséges alkalmazkod4si méd, hogy
a fasszard fajok magasan elhelyezkedd korondt fejlesztenek, csokkentve ezzel a
heves koronat{iz lehet&ségét.

Specialis foldbeni képletek létrehozasa. A mallee vegeticiéban (DéEl- és
Koz€p-Ausztrilia) el6forduld eukaliptusz fajok egy viszonylag nagy méretii erésen
fasodott foldbeni raktarozd-kitarté képletet hoznak 1étre (lignotuber). A lignotuber
nagy mennyiségii vizet képes raktarozni. Ha a felszini hajtasképletek karosodnak,
akkor a ligotuberben taldlhat6 alvériigyekbdl 1) hajtasok fejlodnek.
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Tiizzel szinkronizalt magterjesztés és magnyugalom. Egyes fenySknél (Pinus
banksiana, Sequiadendron giganteum) a magok zart, vastag, erSsen fdsodott
tobozokban helyezkednek el. A tobozok tobb évig is a fan maradnak, és csak er6s
h$ hatdsdra nyilnak fel. Mds magok a talajfelszinen felhalmozddhatnak, de csak
tliz hatdsara képesek kicsirazni.

¥

-
BRI

- Aktualis kiterjedés i}

3.8. dbra. A mallee vegetacio kiterjedése Ausztralidban.

Néhany tiizadaptalt tarsulas
Magasfiivi préri

Eszak-Amerika fiivek és félcserjék 4ltal dominalt fitlan tarsuldsai koziil
az egyik legismertebb a magasfiivii préri, mely torténetileg Kansas, Nebraska,
[llinois és Iowa éllamok teriiletén helyezkedett el. Zomiiket mira mar feltorték,
vagy cserjés-erdds teriiletté alakultak. Ennek oka egyrészt a legeld allatdllomény
lecsokkenése, illetve a kordbban frekvens tliz elmaraddsa. A villimcsapdsok,
illetve egyéb kornyezeti hatdsokra el6idézett tiizek tobb-kevesebb rendszerességgel
5-10 évente bekovetkeztek. Az igen gyorsan lefut6 préritiizek megakadalyoztak a

teriilet beerddsiilését, és a holt fitomassza (fliavar) eltdvolitdsdval fontos szerepet
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jatszottak a fajgazdagsdg fenntartisdban. A tiizek utdn &ltaldban ugrdsszerlien
megndtt az él6 fitomassza mennyisége (tdpanyagmobilizdcid, holt-fitomassza
eltlinése, csirdazas indukalas) is.

Chaparral vegetacio

A chaparral gyiijtéfogalom ald szdmos Dél-Kalifornidban, Arizonaban, Uj-
Mexikdban elterjedt cserjés-bokros novénykozosséget sorolnak. A mediterrdn
klimdhoz hasonlé hémérsékleti és csapadékviszonyok jellemzik. A néhany év
alatt termdre forduld torpe ndvésti bokortdlgyek és Ceanothus fajok A4ltal
alkotott bozé6tosok 15-25 évente égtek le, tobbé-kevésbé rendszeresen. Igen heves
bozéttiizek a nyarvégi erds szdraz szél segitségével gyorsan terjedtek. A tiizet
kovetd években egyéves fiivek domindljak a tarsuldst, majd néhdny év alatt ismét
felnd a jellemzd fas tarsulds.

Mallee vegetacio

A mallee vegeticid6 zomében Eucalyptus fajok éltal domindlt bokros
vegetdciotipus, amely Ausztrilia déli és ko6zépsd részein fordul el (3.8. abra).
A mintegy 2-9 m magasra megnovd, soktorzsli bokrok fold alatti lignotuberrel
rendelkeznek. A mallee eukaliptuszok mellett magas és alacsony fiivek és efemer
novények fordulnak eld. A talajfelszinre keriil§ avar az igen szaraz koriilmények
miatt nehezen bomlik. Az eredeti mallee vegetacié mintegy 75%-4at méra kiirtottak
és feltorték a telepesek. Az itt €16 fajok a 10-20 évente bekovetkezd tlizvészeket
lignotuber, mélyre nyul6 gyokérzet és ephemer életmenet segitségével vészelik at.

Edafikus tényezok

3.6. A talaj

A litoszféra legfelsé termékeny rétege, a talaj diverz és komplex természeti
formacioként a novényi élet meghatidrozé eleme. A novényi szervezetek zome
itt rogziil és innen veszi fel a vizet és a vizben oldott szervetlen tdpanyagokat.
A talajok kialakuldsa foldtani tényezSk (foldkéregmozgdsok és hidroldgiai
viszonyok, alapkdzet fizikai tulajdonsdgai és dasvanyi Osszetétele), éghajlati
tényezdk, relief tényezok és természetesen bioldgiai tényezdk egyiittes hatdsanak
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eredménye. A talaj a fenti tényez0ok interakcidja soran a fizikai mallas (apr6zodas),
kémiai méllés (oldés, oxidacid, hidrolizis) és bioldgiai mallas (olddddsi viszonyok
moédosuldsa, bioldgiai tdpanyagfeltarédas) folyamatain keresztiil alakul ki.

A talaj szemcsézettsége

A talaj fizikai tulajdonsdgai dont6 fontossdgiak abban a tekintetben, hogy
milyen novénykozosségek képesek rajta megtelepedni, és tartésan fennmaradni. A
fizikai sajatsagok koziil a talaj szerkezete (szemcsézettsége) hatdrozza meg a talaj
levegbtartalmat, adszorpciés kapacitasat, h6gazdalkodasat és viztartd képességét.
A szemcsézettségre tobbféle osztdlyozdsi rendszer létezik, a legelterjedtebb az
Atterberg-féle szemcseméret osztdlyozasi rendszer, ezt mutatja be az 3.9. dbra.
A fizikai talajféleség attdl fligg, hogy az egyes szemcsealkoték milyen ardnyban

finom durva | finom durva .
homok | homok | kavies § kavies ké
--------------- e N R A
e i IS DENENENIENE SRR IV /////é//////
0,002 0,02 0,2 2 20 200
meéreteloszlas (mm)

3.9. dbra. Az Atterberg-féle szemcseméret osztalyozasi rendszer (Braun-Blanquet 1951

nyoman).

fordulnak el a talajban. Homoktalajok esetében a leiszapolhat6 frakcié aranya O-
20%, valyog esetén 36-60% és agyagtalaj esetében 71-90% is lehet.

A talaj szervesanyag-tartalma

A talajt az egyszerd kézetmalladékoktdl és koézettormelékektdl a szerves
komponensek jelenléte kiillonbozteti meg. A talajban taldlhaté szervesanyagok
egyrészt €16- (talajélet), mdasrészt holt szervesanyagok (bioldgiai folyamatok
koztes- és melléktermékei). A talaj szervesanyagai egy mdsik csoportositds szerint
lehetnek humuszanyagok (fulvosavak, huminsavak, humin és humuszszén), nem
humuszjellegii szerves vegyiiletek (pl. aminosavak, struktirfehérjék, szénhidratok,
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zsirok, viaszok) €s az él6 szervezetek élettevékenysége sordn létrejott dj aktiv
anyagok (extracelluldris enzimek).

A talajkolloidok

Az agyagisvianyok és a humuszanyagok tobbségének mérete legaldbb a
tér egy irdnydban a kolloid mérettartomdnyba esik, ezért ezeket a szerves
és szervetlen talajkomponenseket talajkolloidoknak nevezziik. A talajkolloidok
egymdssal gyakran organo-minerdlis komplexeket (szerves-szervetlen kotésii)
képezve hozzdk 1étre a talaj polidiszperz (eltéré mérettartomanyd komponensekbdl
allo) kolloid rendszereit. A kolloid rendszerek micelldinak felszinén talalhaté nem
folytonos hatarrendszer feliiletén gdzok és g6zok (O2, CO2 és H20), viz, anionok
és kationok kotédnek meg (az ionkicserél6dési folyamatokat és kinetikajukat nem
ismertetjiik részletesen). Igy a talajok tdpanyag és vizvisszatart képessége, igen
nagy mértékben fiigg az eliszapolhato frakcidk (talajkolloidok) mennyiségétol.

A talajszerkezet kialakulasa

A kolloiddlis rendszerek kulcsfontossdgiak a talajszerkezet kialakitdsdban.
A kolloidanyagok feliileti toltéseik segitségével Osszekapcsol6dhatnak,
koagulumokat, azaz térhalés vazszerkezetet hoznak 1étre. Ehhez kapcsolddnak a
talaj nem kolloidjellegii vazelemei mikroaggregatumokat és aggregatumokat
alkotva. A kolloidok tehdt ragasztéanyagokként (pl. agyagdsvédnyok,
humuszanyagok, Al-, Mn- és Fe-hidroxidok) vesznek részt a talajszerkezet
kialakitaséban.

A poérustérfogat

A kialakult koagulumok, mikroaggregatumok és aggregditumok nem
tokéletesen illeszkednek egymdshoz, kozottik kisebb-nagyobb hézagterek
taladlhatok. A pdrustérfogat az a viszonyszdm, ami megmutatja, hogy milyen a
szildrd részek és a hézagterek viszonya egymdshoz képest.

P=1—-(Ts/Fs) x 100,

ahol P: porozitds, T's: a talaj térfogattomege, F's: a talaj stirlisége.



A talaj 113

A porusterek fontos szerepet toltenek be a talajban: teret adnak a
gyokérfejlodésnek, mérett6l fiiggben biztositjdk a vizdteresztést és a
vizvisszatatartast, taroljak a talajleveg6t és életteret biztositanak a talajélet
szdmdra. Minél kevesebb a porustér, anndl tomorodottebb a talaj. A tdomorodottség
(1) kéarosan befolydsolja a gyokérfejlédést, (2) levegbtlenséget eredményez,
(3) gatolja a viz szabad mozgasat a talajban (er6sen tomorodott talajrétegek
vizzar6 rétegként miikodnek), (4) kevés teret biztosit az edafikus fléra és fauna
megtelepedésének. Az alacsony mikrobidlis aktivitds a tdpanyagfeltarédasi
folyamatok elégtelenségét vonja magéval.

A 30 pm-nél nagyobb pérusok a talajszell6zésért, 3 — 30 pm-es terek
a vizdramlds biztositasaért feleldsek, mig a 3 pum-nél kisebb hézagok a
mikroszképikus fléra és fauna megtelepedését szolgdljak. A pérusméret-eloszlas
fontos jellemzdje a talajoknak. A laza, sok nagy porust tartalmazé talajok lazak
és jol szellozottek, de gyakran alacsony a vizvisszatarté kapacitdsuk, mig a sok
apro kapillarissal 4tsz6tt talajok gyakran levegbtlenek és annak ellenére, hogy sok
vizet képesek tarolni, a viz er6sen kotott allapotban van a kapilldrisok faldn, igy a
novények szdmdra nehezen felvehetd.

A talajok vizgazdalkodasa

A talaj vizgazdilkoddsa a talajtermékenység egyik igen fontos eleme,
ugyanis a talaj vizédllapota kozvetlen hatdssal van a talaj hé-, leveg6- és
tdpanyaggazdélkoddsdra, és meghatdrozza a talajéletet. A talaj nedvesség-tartalma
igen sok tényez6 fliggvénye. A talaj vizallapotat a klimatikus tényez6k mellett
(csapadék, hémérséklet, 1égmozgasok) orografikus tényezék (domborzat, lejtés)
is befolyésoljdk. A vizallapot erdsen fiigg a talaj-tulajdonsdgoktdl és az emberi
beavatkozds mértékétdl is. A talajokat a vizgazdalkodds tipusa szerint harom
csoportba sorolhatjuk:

Atmosdsos vagy kiliigzdsi tipus: A talajprofilban a viz mozgdsa a gravitacié
irdnydnak megfeleléen zajlik, a csapadékviz talajban lefelé dramolva
a talajvizbe jut. Alapvet6en a kimosodasi folyamatok (mészlemosddas,
agyagasvany-vandorlds) domindlnak. Ide sorolhatjuk erd6talajainkat.

Egyensilyi  tipus: Tdlnyomoérészt kontinentdlis klimdra jellemzd
vizgazdalkodasi tipus, ahol a talaj felszinére jut6 viz nem jut le a talajvizhez,
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3.10. dbra. A talajok alapvetd vizforgalmi tipusai (Stefanovits 1981 nyomén).

hanem a felsé atnedvesedS rétegben mozog. Ennek oka a kiligoz6dasi
folyamatok és a parolgds viszonylagos egyensilya (pl. csernozjom talajok).

Pdrologtaté tipus: Az ide tartoz6 talajok igen rossz talajszerkezetlieck
és vizgazdalkoddstak. A talajviz gyakran igen magasan van és egyiitt
parolog a felszinre juté csapadékvizzel, ezért a felfelé torténd vizaramlasi
folyamatok domindlnak. A felfelé draml6é viz séfelhalmozdédast okoz a
felsé talajrétegekben (szikesedés). Ebbe a tipusba szikes talajaink tartoznak
(3.10. dbra).

A talajok viztartdé képességének mértéke az a vizmennyiség, amit a
graviticiés er6vel szemben a talaj képes visszatartani. Ezt a vizmennyiséget
egyrészt a kapillariscsovek falan megtapadd erésen kotott vizformak, masrészt
a talajszemcsék felszinén (gyakran az agyagdsvanyok feliiletén) 1év6 vizburok
alkotja. A vizvisszatarté képesség tobbek kozott a fizikai talajféleség fliggvénye.
A homoktalajok kevesebb vizet tudnak visszatartani, mint az agyagos talajok.
A laza talajok bar kevesebb, de konyebben felvehetd vizet tartalmaznak, mig
a kotott talajokban igen sok a novények szdmdra felvehetetlen kotott vizforma.
A laza talajok vizgazdilkodadsa kedvezdbb, viztartalmuk kiegyenlitett, kevesebb
vizet parologtatnak, mivel nagyobb légiiregekkel megszakitott szerkezetiikben nem
tudnak kialakulni egységes kapilldris rendszerek (szemben az agyagtalajokkal,
melyek esetében az igen mélyen fekvd talajrétegek is kiszaradhatnak). A talaj
szemcsézettsége és a vizvezetés Osszefliggését mutatja be a 3.11. dbra.
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3.11. 4bra. Talajszemcsézettség és vizvezetés.

A talajok levegogazdalkodasa

A talaj pérustérfogatanak azt a részét, amelyet nem a viz tolti ki, a talajleveg6
foglalja el. A talaj porozitdsviszonyaibdl adéddan azokat a nagyobb liregeket tolti
ki a levegd, amelyekbdl a viz kell kotédés hidnydban kifolyik. A homoktalajok
térfogatanak 30 — 40%-ét, vélyogtalajok esetében mintegy 10 — 25%-ét, mig
agyagtalajokénak 5 — 15%-dt teszi ki viztelitett dllapotban a levegs. Alacsony
talajlevegG-szint (kevesebb mint 15%) mellett a gyokerek elpusztulhatnak.

A talajok 6sszleveg6-tartalmdnak meghatdrozdsa onmagédban nem elegendd
informdcié a talaj leveg6gazdalkoddsdnak jellemzésére. A talajlevegd Osszetétele
komponenseinek aranyaiban jelentdsen eltér a 1égkori levegbtol. Ez a kiilonbség a
legmarkansabban a COq és az Oy ardnydban nyilvanul meg. Az oxigénszint a talaj
mélységével aranyosan csokken. JOI atszell6zott talajndl 50 cm-es mélységben akar
15% ald is csokkenhet az Oq szintje, mig a COy ardnya akédr 10 — 15-szorose is
lehet a 1égkori értéknek (0,2 — 0,4%), természetesen rossz szellGzottség €s magas
talajviztartalom esetén sokkal széls6ségesebb értékek is el6fordulhatnak.
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A rossz levegdzottség kovetkeztében az oxigenikus reakcidk (nitrogén-fixacio,
oxidativ lebontdsi folyamtok) intenzitdsa csokken, ezzel szemben anoxigenikus
reakcidk intenzitisa megemelkedik (rothadds, erjedés, denitrifikdcié). Ez a
talaj tdpanyagtartalmédnak kedvezdtlen valtozdsdhoz, mérgezs anyagcseretermékek
keletkezéséhez vezethet. Az anaerob koriilmények hatdsdra mérgezd vas-
és mangdn-vegyiiletek halmozddhatnak fel, ezek karosithatjdk a gyokéréletet
(glejesedés). Az alacsony oxigénszint kedvez6tlen a csirdzasi, gyokérnovekedési
és anyagforgalmi folyamatok szempontjabdl is.

A talajok hogazdalkodasa

A talajhdmérséklet jelentés hatdst gyakorol a talajban €16 mikroorganizmusok
életmiikodésére, a talajban gyokerezd novények novekedésére, fejlédésére és a
tdpanyagfelvételi folyamatokra. A talajhdmérséklet periodikus vagy aperiodikus
valtozasai jelentOs hatdst gyakorolnak a talaj szerkezetére, és ezen keresztiil a talaj
fizikai és kémiai sajitsigaira is.

A talajhdmérséklet egy adott id6pillanatban mindig a hébevitel, és a talajbol
tdvozé hé egyensulyatol fiigg. A talajhd szdarmazhat a kiilsé kornyezetbdl
(besugarzas, hévezetés, h6adramlas) és termel6dhet magiban a talajban is szerves
anyagok lebontdsa utjan.

A talajok homérséklete fiigg a klimatikus és relief tényez6kon kiviil a talaj
viztartalmatdl és szerkezetétdl is. A magas viztartalmu, kotott szerkezetd ,,nehéz”
talajok hideg talajok (ez abbdl adédik, hogy a viz magas fajhdje miatt nehezen
melegszenek fel), mig a laza, alacsony viztartalmu talajok meleg talajok.

A sotétebb szinli talajok (magas humusztartalom) szarazon konnyebben
felmelegszenek, mint a vildgosabb talajok. Ennek oka az, hogy a sotét szin( talajok
alacsonyabb albedodval (reflexids koefficiens, fényvisszaverési rata) rendelkeznek,
igy tobb fényt nyelnek el, mint a vildgos talajok. A magasabb humusztartalom
azonban 4ltaldban magas viztartalommal is pdrosul, igy a sotét talajok gyakran
hidegebbek mint a vilagos talajok.

A talajhémérséklet a talaj mélységével jelentSsen véltozhat. A valtozds anndl
kifejezettebb, minél szélséségesebb hdmérsékletetl a talajfelszin. Az igen magas
(szélsoséges esetben 70 —80°C) felszini hdmérséklet hatdsa gyakran néhany 10 cm
mélységben mar gyakorlatilag nem érzékelhetd.
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A talaj maximdlis hémérséklete tobbszorosen meghaladhatja a felette
elhelyezked6 1égrétegek homérsékletét (ami nem meglepd, hiszen a felmelegedd
leveg6 felszall, helyére alacsonyabb hémérsékletti dramlik), ezzel szemben a
minimélis hémérséklete csak nem sokkal alacsonyabb, mint a felette taldlhaté
levegd hémérséklete. A talaj kotottségétdl fiiggben, a kotott talajok mélyebben
atfagyhatnak, mig a laza talajokban a fagy nem hatol olyan mélyre.

A talaj kémiai sajatsagai
A talaj pH

A talajok kémhatdsa a tdpanyagfelvételi folyamatokkal és a talajkolloidok
polaritdsdval és adszorpcids sajatsdgaival Osszefliggd kémiai jellemz6. Kémiai
definici6 szerint a pH egy oldat H' ion koncentracidjdnak a negativ tizes alapd
logaritmusa. A tiszta viz literenként 25°C-on 0,0000001 g H*-iont tartalmaz,
ami roviden kifejezve 10~7 g (a OH™ ion koncentricié ebben az esetben 107
mol/dm?®). Ekkor a pH 7-es. Minden oldatban a hidrogén és a hidroxidion
koncentrécié dinamikus egyensilyban van, a tiszta vizben az ardnyuk egyenl§, igy
a tiszta viz semleges kémhatdsi. Ha a hidrogénion koncentracié irdnyédba tolodik
el ez az egyensily, akkor az oldat savasodik, ha a hidroxidion koncentracié nd,
bazikussa valik az oldat.

A talaj kémhatdsa er6sen befolydsolja az egyes tapelemek disszocidcios
viszonyait és a talajtdpanyagok oldékonysdgi sajatsdgait. A foszforvegyiiletek
oldékonysaga 5,5 pH alatt igen lecsokken, igy erSsen savanyd kozegben
foszforhidny Iéphet fel. A molibdén-vegyiiletek hasonléan viselkednek. Javul
viszont a cink és a mangén felvehet6sége.

Szamos novényfaj el6forduldsat a talaj kémhatdsviszonyai hatarozzdk meg.
Aszerint, hogy a pH-optimum milyen pH tartomdnyba esik megkiilonbozetiink
acidofil fajokat és kozosségeket (er6sen acidofil: 3,8 — 5,2 pH, kozepesen
acidofil: 5,3 — 6,0 pH, és gyengén acidofil: 6,1 — 6,7 pH), semleges
fajokat és kozosségeket (6,8 — 7,2 pH) és bazifil fajokat és kozosségeket
(neutrofil-bazifil: 6,7 — 7,5 pH, bazifil: 7,0 — §8,5). Az acidofil fajok savanyu
homokon, savanyu lapi talajokon, savanyud alapkdzeten képz6dott erddtalajokon
fordulnak el6. A bazifil fajok meszes homokon, mészké és dolomit alapk6zeten
képzbdott talajokon fordulnak eld, de ide sorolhatjuk a szikesek tipusfajait is.
Gyakran az egyes fajok acidofilidja, illetve bazifilidja kisérletesen nem igazolhatd,
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csupdn gyakrabban/kizarélag bazikus-acidikus talajtipusokon fordulnak eld, igy
szerencsésebb acidofrekvens és bazifrekvens fajokrdl beszElni.

A talaj tapanyagforgalma

A novény a széndioxid kivételével a talajbdl veszi fel a szervezetének
felépitéséhez sziikséges anyagokat (ez tilnyomoérészt a viz és a vizben
oldott 4svdnyi anyagok). A novény szervezetének felépitése, miikodése sordn
bizonyos tdpanyagokat nagyobb mennyiségben vesz fel, mint masokat. Ezeket
makrotdpelemeknek, mig a kisebb mennyiségben felvett (de nem kevésbé
fontos) tdpelemeket mikrotdpelemeknek nevezziik. Makrotdpelemekhez tartozik
a nitrogén a foszfor és a kalium, ezeken kiviil a névény nagyobb mennyiségben
hasznositja a kdlciumot, magnéziumot és a ként is. Mikrotdpelemekhez tartozik
sok fém (pl. Fe, Mn, Cu, Zn, Mo). A tdpelemek novényi szervezetben betoltott
szerepével részletesen a novényélettan foglalkozik, ezért itt a tdpelemek ndvényi
életben betoltott szerepére csak korldtozottan tériink ki.

Egyes fajok életében bizonyos ionok (nem feltétleniil csak a makrotapelemek)
kitiintetett szerepet jatszanak, tehdt bizonyos ionokkal telitett talajokon
szivesebben ndének, vagy inkdbb elkeriilik az ilyen aljzatokat. Ezeket a
novényfajokat indikdtornovényeknek nevezziik. Az aldbbiakban néhédny specidlis
tdpelem és kozosség bemutatdsan keresztiil korvonalazzuk a ndvényi indikdcid
fogalomkorét.

A Ca’t. A novények elterjedésére és a novényformacick fiziognémidjara a pH
utan a kdlcium-ionnak van a legnagyobb hatdsa. A kalcium jelentéségét a novényi
életben betoltott szerepén til az jelenti, hogy a mészkd, a dolomit, Ca-szilikatok és
a gipsz alkot6jaként igen elterjedt k6zelakoto.

A kélcium indirekt hatdsit a talajszerkezet javitdsan keresztiil a kedvez&bb
talajleveg6zottség és vizgazdalkodasi viszonyok kialakitdsdval fejti ki. A Ca?*
direkt hatdsat a pH pufferoldsan keresztiil fejti ki: a meszes talajok semlegesek,
vagy bazikus kémhatdsuak.

Szamos faj kedveli (ennek megfeleléen indikdlja) a meszes talajokat. Ilyen
fajok példaul az Anthyllis vulneraria, Tussilago farfara, Rhododendron hirsutum,
Achillea atrata, Ophrys muscifera. Mas fajok csak igen alacsony mésztartalom
mellett képesek fennmaradni (0,02 — 0,03% CaCOs tartalom). Ilyenek a Pinus
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maritima, Calluna vulgaris, Sarothamnus scoparius, Erica fajok, Genista anglica,
Pteridium aquilinum, Rumex acetosella.

A Mg?t. A magnézium szamos kézetben megtaldlhatd, jelentés mennyiségben
azonban csak a dolomit (54% CaCOs és 46% MgCOs3) és a szerpentin (MgO-2
H»0) felépitésében vesz részt. A ndvényi szervezetben a klorofill alkotdja,
nagyobb mennyiségben mérgezd (bar a kalcium egyiittes jelenléte mérsékli a
negativ hatast) és felhalmozdédhat a novényekben (a szerpentinen él6 specialistak
mindenféle negativ kovetkezmény nélkiil képesek nagy mennyiségben felhalmozni
a magnéziumot). A dolomit és a szerpentin vegetdcié egyarant igen specialis
edafikus kornyezetet jelent, ezért ezek az €lShelyek gazdagok dolomit- és
szerpentin-specialista fajokban, endemizmusokban.

A dolomit esetében a vegetacio fiziogndmidja hasonlé a mészkd alapkdzeten
megfigyelthez, azonban dolomit alapk6zet nehezebben mallik, inkdbb aprézédik,
ez a mészkovon kialakult talajoktdl eltérd viz és hoégazdalkodasd talajokat
eredményez. Tovabbi eltéréseket okoz a talaj viszonylag magas magnézium
tartalma (dolomitjelzd fajok a vegetacidban). Specidlis endemikus dolomitjelzé
novénylink a pilisi len (Linum dolomiticum).

A szerpentinen kialakult talajok igen tdpanyagszegények, er6sen savanyuak,
magas az alkalifém, alkali-foldfém- és nehézfém-koncentraciéjuk (Mg, Fe, Ni, Co,
Cr, Ca, Na, K és Al), emellett viszonylag meleg talajok. Ezek a tulajdonsdgok
specidlis fajkészletet eredményeznek. Specidlis szerpentinjelz6 fajok kozé tartozik
a Dianthus capillifrons, Sempervivum pittonii, Asplenium adulterinum.

A vas. A vas feldisuldsa a talajoknak jellegzetes voOroses, sargasbarna
elszinez6dését okozza. Ezt a karakteres szint a vorosfoldeknek (vordsagyagok)
a vasoxidok (FesOs) adjak. A vasban gazdag talajok kordntsem kedvezétlen
€l6helyek, altalaban mészkovon gyakori fajok fordulnak eld rajtuk. Gyakori a
Spartium junceum, Dorycnium suffruticosum, Euphorbia nicaeensis, Inula viscosa.
Magasabbrendi novények kozott nem ismeriink kifejezetten vasat indikalé fajokat.
A mikrobak koziil vasas vizekben, mocsarakban fordulnak elé a vasoxidokat
kozvetleniil hasznosité vasbaktériumok (Crenothrix, Leptothrix).

A cink, a réz és egyéb ritkabb fémek. A cinktalajok (kiilszini cinkbanyék és
meddShanyok) a cink mellett mas nehézfémeket, 6lmot és rezet is tartalmaznak.
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Emiatt igen kedvezétlen koriilményeket teremtenek a novényi élet szamadra.
A cinkjelzd novények régdta ismertek, kozéjiik tartozik a Viola calaminaria,
Thlaspi arvense var. calaminare. A kiilszini rézbanyak felszinén kialakult talajokon
nem telepszik meg fis vegeticid, és csak kevés fdsszard képes megtelepedni
(néhdny bokor). A mintegy 8-14%-os réztartalmu talajon nyilt, 50-60%-os
zarédasu gyomvegeticid képes megtelepedni. A karakterfajok kozott szdmos
rézindikdtor faj taldlhaté meg: Justicia cupricola (Acanthaceae), Buchnera
cupricola (Scrophulariaceae), Acalypha cupricola (Euphorbiaceae). Ismeretesek
kobaltjelz6 novények is, ide tartozik a Silene cobalticola.

Kloridok, szulfatok és a szoda. Sziraz, félsivatagos és sivatagos teriileteken,
sztyeppteriileteken és tengerpartokon gyakoriak a sés-szikes teriiletek.
Kialakuldsuk részben klimatikus és edafikus tényezdkre vezethetd vissza,
mds részilk mdsodlagosan, emberi behatdsra alakult ki. Az edafikus hatdsra
kialakult sés talajok létrejottében a tengerviz sétartalma jatszik szerepet, ezek
talajidban tehdt a NaCl a domindns s6. Kontinentdlis klimédban a sés talajok
kialakuldsdban a fokozott mérték{i parolgds és a felfelé dramlé talajviz jatszik
szerepet (lasd parolgasi tipus a talajok vizgazddlkoddsdndl). Esetiikben a szulfatok
domindlnak (NazSOy4, CaSOy4, MgSOy).

Halophytonok azok a novényfajok, amelyek magasabb koncentraciéban
kiilonféle sokat igényelnek a normadlis fejlédésiikhdz. A halofita fajokat kordbban
nem kezelték kiilon csoportként, csak a xerofitonok egyik alcsoportjaként.
Ennek a feltételezésnek ellentmondott az a tény, hogy a halofitonok egy
része nem rendelkezik xerophyta jellemvondsokkal (hygrohalofitonok). A val6di
halofitonokra az jellemzd, hogy szoveteikben nagy mennyiségii s6t halmoznak
fel, igy biztositva a magas ozmotikus szivéerSt vizfelvételi folyamataikhoz
és folyadékturgoruk fenntartdsdhoz. A valddi sotlird (sékedvel6) novények
jelent6s része a szukkulentdkhoz tartozik. A sds termd8helyhez alkalmazkodas
maésik lehetséges modja a séfelhalmozds mellett a felvett s6 rendszeres
eltavolitdsa. A krinohalofitonok sdkat kivalasztd (somirigyek, sokivalasztd
sz6rok), nem szukkulenta felépitésti novények. Vannak fajok melyek a magas
folyadékturgort cukrok felhalmozdsdval biztositjdk, ezek a glikohalofitonok.

Sétird, sékedveld fajok igen gyakoriak példaul a Chenopodiaceae, Tamaricaceae,
és a Plumbaginaceae csalddokban
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azondlis talgjtipusok
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3.12. dbra. A talajosztalyozas f6tipusainak kapcsolata (Stefanovics 1981 nyomén).

Talajtipusok

A talajok az alapkézet malldsi folyamata sordn, foldtani, éghajlati és
relief tényezOk, valamint bioldgiai tényezdk egyiitthatdsa révén jonnek létre.
Szerkezetiiket ezen tényez6kon tilmenden még a talajfejlédés ideje is
meghatdrozza.

A talajok felépitésiik, illetve ezzel Osszefiiggben fejlodési allapotuk szerint
csoportosithatdk, rendezhetdk (,talajgenetikai” sorozatok). A talajokat célszerd
lenne talajfejlédési sorok alapjan rendszerezni, ez azonban rendkiviil bonyolult
rendszerezési sémit eredményezne (a hasonlé kiinduldsi dllapotokhoz gyakran
eltérd végallapotok tartoznak). A talajrendszerezés vagy talajtipoldgia ezért csak
részben veszi figyelembe a talajgenetikai sorokat.

Egy talajtipusba azokat a talajokat soroljuk, melyek hasonlé kornyezeti
feltételek mellett alakultak ki, és a talajfejlédés folyamataban hasonlé allapotot
értek el (a talajfejlodés hasonl6 szintjén vannak). A talajtipusokat talajfétipusokba
soroljuk, melyek kialakitasakor a hasonl6 foldrajzi kornyezet hatdsat is figyelembe
vesszik. Kilenc talajf6tipust kiilonboztethetiink meg, melyeket hdrom f6tipus
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csoportba foglalhatunk 0ssze. Az elsé csoportba azok a talajok tartoznak, melyek
a talajfejlodés alacsony fokdn megrekedtek valamilyen kiils§ vagy belsd ok
(folyamatos deflacié vagy erézid, rendszeres elontés) miatt. Ezek a romtalajok.
Azokat a talajokat melyek egy adott klimdn beliil, klimazondlis novényzeti
struktira hatdsa mellett jottek létre, zondlis vagy éghajlati hatdsra képzddott
talajoknak nevezziik. A harmadik csoportba azok a talajok tartoznak, melyek
kialakuldsdban nem a klima t6lti be a dont6 szerepet, hanem valamilyen klimatol
fiiggetlen tényezd (pl. tobbletvizhatas). Ezek az azondlis vagy a viz hatdsara
képzddott talajok (3.12. 4bra).

Romtalajok

Vaztalajok. Kevéssé humuszosodott, sekély termdrétegti (max. 25 — 30 cm), a
talajfejlédés kezdeti fazisdban 1évs, zomében kémiai- és fizikai folyamatok altal
dominalt talajok sorolhaték ebbe a f6tipusba. Alapkézet szerint lehetnek koves-
kavicsos (koves-kavicsos vdztalajok) kotott és homokos (futéhomok, humuszos
homok, rosszabb humusz-homok kombindciok), valamint 16sz0s (foldes véztalaj)
laza alapkézeten kialakult talajok. Fiatal képzddmények (frissen kialakult felszinek
kezdeti talajai), vagy - dltaldban - relief tényez6k &ltal (nagy lejtésszdg miatti
intenziv erézid) fenntartott talajok.

Ontés- és lejtéhordalék-talajok. Altaldban a viz dltal egymdsra rétegeztt
hordalékanyagokbdl, lemosddott talarétegekbol felépiilé talajokat soroljuk ide.
Ko6z6s jellemzdjiik, hogy nincs klasszikus értelemben vett szintezettségiik,
az egymds felett elhelyezkedd talajrétegek egymadssal nincsenek képzS&dési
(,,genetikai”) kapcsolatban. Term&képességiik mindig annak fliggvénye, hogy mér
kialakult humuszos talajszintek rétegzédnek egymasra (pl. lejtdhordalék talaj
esetében gyakori, hogy a viz a magasabban elhelyezked6 talajok A-szintjeit
mossa le), vagy nyers ontésrétegeket rak egymadsra (nyers ontéstalaj). Fontos,
hogy a rétegek mennyi ideje vannak nyugalomban (a nyers Ontéstalajok felett
tartés novényzeti felszin alakul ki, akkor er8sebben humuszosodva humuszos
ontéstalajokat hoznak 1étre).
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Csernozjom Fekete rendzina Barnafold Kovarvanyos b.c.t.
(kemény alapkézeten)
om
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3.13. dbra. Néhdny zondlis talajtipus szelvénye (Knapp 1971 nyomén).

Zonalis talajfotipusok

Kozethatasu, vagy sotétszinii erdétalajok. A kézethatdsi talajok kozé azokat a
sekély-kozepes, ritkdn mély termdrétegi talajokat soroljuk, amelyeket az erteljes
humuszképz6dés és kismértékl kiligozddas jellemez. Az alapkézet jelentGsebb
hatdst gyakorol a talaj tulajdonsdgaira, mint a klima, ezért gyakran ezeket
intrazondlis talajoknak is nevezik. A-C szintes talajok, ahol az A-szint erdsen
humuszos, koves tipusok esetében gyakran erSsen koves és atmenet nélkiil
belemosddik az alapk&zet rései kozé (3.13. dbra). Agyaglemosddds és masodlagos
felhalmozédas (B-szint) az erSteljes organominerdlis komplexképzddés és az
alacsony kiligozddasi rata miatt nem jellemzd. Csoportositds az alapkdzet tipusa
és a termoréteg mélysége szerint torténik. Nem karbonatos alapkézeten a koves
vaztalaj mélyiilésével erubdz talaj alakul ki, majd mélyiilve ez rankerré alakulhat.
A meszes (és dolomit) alapkbzeten a fekete rendzina, nagyobb porrahullds,
agyagosodas mellett barna rendzina a jellemzd ide sorolt talajtipus. Reliktum
talajaink kozé tartozik a mediterrdneumban gyakori, vords vasvegyiiletekben
gazdag termdrétegli vorosagyag rendzina. Nem koves meszes alapkézeten, gyenge
kiligozd6dasi folyamatok mellett alakul ki a humuszkarbondttalaj.
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Barna erdétalajok. A f{Gtipusba dontSen erdds klimédkban, erdallomanyok
alatt kialakuld, valtozatos terméréteg-mélységgel és alapkdzettel jellemezhet6
talajtipusokat sorolhatunk. Ko6zos jellemzdjiik, hogy ,.haromszintes” talajok (A-
B-C szint egyardnt megtaldlhatd és tilnyomorészt élesen el is valik). Jellemzd

folyamataik:

Humuszosodds: a lebomlasi folyamatokkal szemben domindl a
szervesanyag-felhalmozodas folyamata, ezért a talaj fels§ rétegében
egy szervesanyagokban gazdag talajréteg alakul ki (kiilondllo, erdsen
humuszos fels6 A; szint: agyagbemosdédasos b.e.t. tovdbbiakban ABE,
podzolos b.e.t., pszeudoglejes b.e.t.).

Kiliigozodds: a viszonylag nagy mennyiségli csapadék bejutdsdval a talaj
fels6d rétegébdl a mész és a konnyen oldhaté sék kimosddnak, aminek
kovetkeztében a felsd talajszintek elsavanyodnak. ElGsegiti a folyamatot a
szervesanyag (huminsavak) felhalmozéddsa (megjelenik a szinében elvdld
halvanyabb A3 szint, az tn. kiligozddasi szint: ABE)

Agyagosodds és agyagvdndorlds: Az intenziv bioldgiai tevékenység és
kémiai mallas kovetkeztében nagy mennyiségli agyagdsvany képzédik, ami
kedvezdbb viztartoképességet, tipanyaggazdalkodast és talajszerkezetet
eredményez. A fels6 szintek agyagtartalma gyakran a gyengén-erGsebben
savanyl kémhatds és kildgozdodasi folyamatok kovetkeztében az
agyagdsvanyok lefelé mozdulnak kialakitva ezzel egy differencidltabb
talajtextirat. (Kialakul a kotottebb agyagfelhalmozédasi B szint: minden
barna erd6talajnal a savanyu b.e.t. kivételével, ott egy kotottebb AC dtmeneti
zona.)

Agyagszétesés: Az erGteljesen savanyd kémhatds és az agresszivebb
szerves savak (fulvosavak) hatdsdra az agyagdsvinyok elemeikre esnek
szét (Al- és Fe-ionok, kovasav) és lemosddnak. Ennek kovetkeztében a
feltalaj tdpanyagszegényebb és savanyubb lesz. Ez a folyamat kiilondsen
erbteljes tileveld allomanyok alatt, hidegebb kliméban. (Kialakulhat kiilon
agyagszétesési Ao szint: podzolos b.e.t.)

Kovdrvdnyosodds: A felhalmozdddsi szint a ritmikusan valtoz6
oldékonysigi viszonyok és talajvizszint miatt feltagozédik és az
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agyagtartalom €és cementdléanyagok (Fe-oxidok) sdvos elrendez&dést
mutatnak. Homoktalajokon jellemz6 folyamat, amelynek révén a homoktalaj
tdpanyag €s vizgazdalkodésa javul (kovarvanycsikos B szint figyelheté meg
a kovérvanyos b.e.t. esetében).

Glejesedés: A kiligozddasi és felhalmozddasi szint hatdrdn a talaj fizikai
dllapotdban kialakult kiilonbségek (fagyott altalaj, felszinkozeli vizzard
réteg) miatt kialakult vizboritds leveg6tlen oxigényszegény 4llapotot
hoz 1étre. Ennek kovetkeztében redukdlt vas- és aluminiumvegyiiletek
halmozddnak fel sziirkés-marvanyos réteget képezve. Ez igen kedvez6tlen
hatast gyakorol a novényzetre. (A glejes szintet G-szintnek jelolik, ndlunk
valddi tartds glejes réteg nem alakul ki. Az id6szakos glej nem képez kiilon
réteget, és aszerint, hogy hol jelenik meg a szint jelzése utdn rakott g-vel
jeloljiik: pl. a gelejesedett B-szintet igy ,,Bg”-nek jeloljiik a pszeudoglejes
b.e.t. esetében).

Az alapkdzet tipusa és a fenti folyamatok jelentléte, hidnya és eréssége alapjan a
barna erd6talajokat tobb talajtipusba soroljuk.

o A karbondtmaradvdnyos barna erddtalaj laza alapk6zeten (homok és
16sz), meszes humuszos homok, vagy humuszkarbondttalaj mélyiilésével
jon létre. Jellemz8 rd az alacsony intenzitdsd kiligozddds és erGteljes
humuszképzddés.

o A csernozjom barna erddtalaj laza alapk6zeten alakul ki 4ltaldban
humuszos homok ¢és humuszkarbonattalaj mélyiilésével. Kifejezett
agyagfelhalmoz6dds és kiligozodas jellemzi. Altalaban erdGtalajok és a
csernozjomtalajok hatarteriiletein alakul ki, erd6allomany alatt.

e A barnaféld laza alapkézeten, ritkdbban mészkovon kialakuld talajtipus.
Intenziv humuszosodds, agyagosodds és kiligozodds mellett gyenge
savanyodas jellemzi (3.13. dbra). Kival6 viz és tapanyaggazdalkodasu talaj.
A homokon kialakult barnaféldet rozsdabarna erdétalajként gyakran kiilon
talajtipusba soroljak.

o Az agyagbemosoddsos barna erddtalajt intenziv  agyagosoddsi,
agyagvandorlasi folyamatok, hatékony kiltigozédas, erSteljes humuszosodds
és kozepes mértékli savanyodds jellemzi. Gyakran barnaf6ld, ritkdbban
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podzolos barna erdétalaj, barna rendzina €s rozsdabarna erddtalaj tovabbi
mélyiilésével és differencidléddsdval kialakulé erésen szintezett kozepes,
mély, vagy igen mély termdrétegii talaj.

e A podzolos és a savanyi barna erdétalaj A podzolos barna erdétalajra
kifejezett humuszosodds, agyagosodds és agyagbemos6dds mellett az
agyagszétesés, vagy podzolosodds és az er6s elsavanyodds jellemzd.
Mészmentes kemény alapkézeten (pl. gneisz, csillimpala, fillit) vagy
ritkdbban mészmentes homokon kialakul6 talajtipus. Gyakran a sekélyebb,
nem vagy alig podzolosodott savanyii barna erdétalajbdl alakul ki.

e A pszeudoglejes barna erddtalajra a podzolos barna erdétalajra is jellemzd
sajatsdgok mellé a idG6szakos talajlevegbtlenség miatt felléps glejesedés
jellemz6. Gyakran lefolyastalan volgyalji helyzetd teriileteken alakul ki.

e A kovdrvdnyos barna erddtalajt a humuszosodds, kiligozddas,
agyagvandorlas-felhalmozodas és mérsékelt savanyoddas mellett, homoki

teriletekre jellemzd, Uj jelenségként fellépd kovédrvdnyosodds jellemzi
(3.13. abra).

Csernozjom talajok. Ahol a nedvességviszonyok csak korldtozottan teszik
lehetévé a fas vegeticid kialakuldsat (til szdraz a klima), a gyepvegeticid
talajalakit6 hatdsa fokozottan jelentkezik. Loszon és egyéb finom meszes iiledéken
kialakult, 4ltaldban magasabb mésztartalmu, igen mély termorétegii, egyensulyi
vizgazdalkodassal jellemezhetd, er6sen humuszos A-C szintes talajok tartoznak
ide (3.13. abra). A kildgozott csernozjom felsd szintjei alacsony mésztartalmuak,
az A szint gyakorlatilag mészmentes. A mészlepedékes csernozjomot a mélyebb
rétegekben a talaj vazelemeinek felszinén kivalé vékony mészhartya, mig a réti
csernozjomot aprobb mészkonkréciok jellemzik. A csernozjom jellegii homoktalaj
altaldban humuszos homoktalaj mélyiilésével 1étrejott tipus.

Azonalis talajfotipusok

Szikes talajok. A magas talajvizszint és az erbsen szdraz klima hatdsara
a talajban 1évd viz mozgdsa alapvetSen felfelé irdnyul (parologtaté tipus),
ami a feltalajpan so6felhalmozodéast eredményezhet. Szikeseknek nevezziik
mindazon talajokat, melyek kialakul4sdban a vizoldhat6, f6ként natriumsék fontos
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szerepet jatszanak. A szikesség mértékének novekedésével ardnyban a talajok
term8képessége csokken. A-B-C szintezett talajok, ahol a B szint sziirkés, tomor
vagy toredezett, gyakran igen gyenge szerkezetli. A szoloncsdk talaj esetében a
felszini s6koncentréacié eléri a 0,3 — 0, 5%-ot, kémhatésa 9, 0-es p H-nél nagyobb
(er6sen lugos). Igen rossz vizgazdalkodds és talajszerkezet jellemzi. A szoloncsdk
szolonyec talajokat mér alacsonyabb pH és sétartalom, de tovébbra is igen rossz
szerkezet és vizgazdélkodds jellemzi. A szolonyec és a sztyeppesedd réti szolonyec
mar sokkal kedvezdbb talajallapot mellett kialakulé, kompaktabb szerkezetd

(kialakult kompaktabb oszlopos B-szint) és jobb vizgazdalkod4su talajok.

Réti talajok. Arteriileteken, buckakozi laposokon, mélyfekvésii térszineken
megtaldlhat6 talajtipusok tartoznak ide, melyek kialakuldsdban a nedvesség
jatssza a foszerepet. Jellegzetesen kétszintes talajok, melyek fels6 A szintje
er6sen humuszos, alatta vékonyabb-vastagabb &dtmeneti szint (AC, (B), vagy
kialakult B szint) utdn glejesedett C szint kovetkezik. Eredetileg fatlan tarsuldsok
taldlhatok meg rajtuk, néha szikesednek. A tipusos réti talaj esetében az igen
humuszgazdag, 4tnedvesedett A szint a magas nedvességtartalom és gyakori
leveg6tlen allapot miatt sziirkés szind, kotott. Az dtmeneti szint vastagsaga és
kifejezettsége valtozatos, gyakran glejesedik. A szoloncsdkos és a szolonyeces
réti talajok atmenetet képeznek a szikesek felé, mig a ldpos réti talajok magas
szervesanyagtartalmukkal a Idpi talajokhoz allnak kozel. Az ontés réti talajok
a nyugalomba keriilt nyers- és humuszos ontéstalajokbdl képz6dnek intenzivebb
humuszfelhalmozddés és agyagosodds sordn.

Laptalajok. A mélyebb, gyakran dlland6 vizboritottsdgu teriileteken alakulnak
ki a laptalajok. Nem szintezettek, csak néhdny tobbé kevésbé elvild talajréteg
ismerhetd fel a szelvényekben. A talaj felhalmozddott, tobbé-kevésbé atalakult
novényi holtanyagbdl (t6zeg, kotu) 4ll. Eredetileg erd6tlenek, de szamos teriiletet
felszantottak illetve beerd@sitettek. Igen ritkdk az érintetlen mohaldp talajaink,
melyek fontos t6zegképzo6i a Sphagnum fajok. A legtobb laptalajunk a rétldptalaj
kategdridba sorolhatd.

Mocsari és artéri erdok talajai. Ebbe a talajfGtipusba fiatal, vagy dtmeneti
talajképz6dmények tartoznak. A viz és tdpanyagellatottsiguk kedvezs, azonban
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a kildgzasi folyamatok még nem kifejezettek. Vizjarta termShelyeken el&forduld,

s

nagy fatermd képességi talajok. Mindig erdéallomdny boritja dket.

3.7. Relief tényezok

A klimatikus és edafikus tényezdk vegetdcidra gyakorolt hatdsat a foldfelszin
mintazata erdteljesen befolydsolja (egyes hatdsokat gyengit mdsokat erdsit).
Amit mezo- és mikroklimaként ismeriink, az gyakran az orografikus tényezdk
valtozdsanak eredménye.

Magassagi fekvés

A mérsékelt 6vi hegységekben a 100 m-es tengerszint feletti magassag
novekedéssel az atlaghomérséklet mintegy 0,5 fokkal csokken. Ennek
kovetkeztében nagy tengerszint feletti magassigon a vegetdcidés periddus
igen jelent&sen rovidiilhet. Az Alpokban végzett vizsgalatok alapjan mintegy 1500
m-es szintemelkedés kozel kétharmaddval csokkentette a vegetdcids periddus
hosszit. Nagyobb tengerszint feletti magassdgon gyakoribbak a hdesések, és
a hoval boritott napok szadma is jelentésen megnd (tovdbb megmarad a ho). A
kedvezd id6szakok rovidiilésével az életmenet felgyorsul. A sivatagi névényekhez
hasonlé virdgozon figyelhet6 meg a magashegységekben a rovid vegeticids
periddus alatt.

Kitettség

A kitettség az egyik legfontosabb relieffaktor. Kozvetleniil befolyésolja
a regiondlis zondciét. A klimatikusan meghatdrozott z6ndk a déli oldalakon
alacsonyabban, az északi oldalon magasabban hidzédnak, mint a tényleges
vegetaciohatarok. A hiivosebb, csapadékosabb klimat kedveld tarsuldsok északi
kitettségben lejjebb hizdédnak, mig a melegkedvels kozosségek a déli kitettségben
magasabbra juthatnak fel, mint ami klimatikusan lehetséges lenne. Az északi-,
északkeleti lejtok nedvesebbek, hiivosebbek; a déli-, délnyugati kitettségli lejtdk
melegebbek és szdrazabbak, mint mds helyzetl oldalak. A fahatar feljebb hiizédik
a déli lejtékon, mig az arnyékkedveld, vagy éppen mezofil kozosségek szdraz
klimateriileteken szinte csak északi kitettségben fordulnak eld.



Relief tényezok 129

Lejtésszog

A lejtésszog direkt és indirekt modon fejti ki hatdsit. A megnodvekedett
lejtés megvaltoztatja a napsugarak beesési szogét ezdltal novelheti (pl. déli
kitettségben) vagy csokkentheti (pl. északi helyzetben) a talaj altal felvett ho
mennyiségét (3.14. dbra). A megndvekedett lejtés tovabbi indirekt kovetkezménye,

- Stipetum

3.14. 4bra. Napsugirzds és vegetdcié viszonydnak alakuldsa egy rajna-vidéki
dombon (Lerch 1980 nyoman).

hogy megviltozik a talaj vizelldtottsdga. A meredek talajfelszinen a csapadék
nem szivarog be a talajba, hanem mar a felszinen lefolyik a volgy irdnydba.
Meredekebb lejtékon rovidebb ideig tart a hdboritas. A lejtésszog novekedésének
kozvetlen hatdsa a méllastermékek lemosdddsa, aminek kovetkeztében a talajok a
volgy alja felé mélyiilnek. Bizonyos lejtésszog felett fas vegetdcié nem is képes
megtelepedni.



4. fejezet

Novényi alkalmazkodas stratégiai

A kiilsé abiotikus és biotikus kornyezeti hatdsok alkalmazkoddasra kényszeritik
a novényeket. Hatdssal vannak a novények kiils6- és belsd felépitésére,
élettartamadra, életmenetére. Adott teriileten egy ndvényfaj csak akkor tud tartésan
fennmaradni, ha az él6hellyel dsszhangban all6 felépitéssel, az él6helyi abiotikus
tényezOk ritmikus véaltozdsdval szinkronizélt életmenttel rendelkezik, valamint
képes a teriileten el6forduld él6lényegyiittes hatékony tagjava valni.

4.1. Novényi formak, életformak

A természetes kivédlasztédds folyamata jellegzetes életmddok kialakuldsdhoz
vezetett. A biotikus és abiotikus kornyezeti hatdsok 4ltal evoliciésan elShivott
morfoldgiai-, életmddbeli sajatsdgok egyiittese jelenti egy adott faj alkalmazkod4si
stratégidjat. Mar Humboldt (1805) felfigyelt arra, hogy a ndvényfajok filogenetikai
rokonsagi fokuktdl fiiggetleniil, pusztan kiils6 megjelenésiik alapjan tgynevezett
névényi formdkba, novekedési formakba sorolhaték. Kezdetben 16, majd késébb
22 novényi alapformat kiilonitett el. Kerner (1863) 11 novényi alapformat
(novekedési formdt) irt le, még pusztdn csak a fiziognémiai hasonldsdg
alapjan. Olyan novények tartoznak egy novekedési formdba, melyek hasonld
kiils6 felépitéssel hasonlé megjelenéssel, hasonlé hajtis-és gyokérrendszerrel
rendelkeznek.

R4jottek, hogy az alapformdk tomegességi viszonyai szerint uUgynevezett
vegetdciéformék (formdacidk) frhatdk le. Griesbach (1872) 54 formdciét kiilonitett
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el és feltételezte, hogy a novények fiziogndmiai tipusai Okoldgiai tipusokat
takarnak.

Warming (1884) mar életmenetbeli és terjedésbioldgiai szempontokat is
figyelembe véve alkotta meg az elsd Okoldgiai szemléletli ndvényi alapforma
rendszert. Warming a tipizdlds sordn olyan jellemzdket vett figyelembe, mint
élettartam, gyokérképzés, vegetativ szaporodasi képesség, hajtasfelépités, attelelés
moédja stb. Rendszere nehezen éttekinthetd, melynek oka feltehetSen az, hogy
megalkotdsa sordn til sok jellemz6t vett kozel azonos stllyal figyelembe. Bar
Warming folyamatosan finomitotta rendszerét, mégis munkdja kevés visszhangra
talalt.

Az élet alapformainak Warming-féle rendszere

e Heterotrof, klorofill nélkiili életformak (1)

e Zuzmok (2)

e Vizi novények (hydrophyta) (3)

e Muscoid életformak (4)

e Lidnok (5)

e Nyairi egyévesek (monociklikus fajok) (6)

o Téli egyévesek (7)

o Kétéves novények (diciklikus fajok) (8)

e Pleiociklikus fajok (tobbéves, egyszer virdgzo) (9)

e Eveldk kiilonféle csoportjai (10 — 13)

o Félcserjék (14)

e Parnandvények (15)

e Puhatorzsii novények (16)

e Torzsszukkulentdk (17)
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Kétsziki cserjék és torpecserjék (18)

Egyszik cserjék (19)

Valédi lombkoronaval rendelkez6 fak (20)

Levélkoronas fak (21)

o Kiszénovények (22)

Raunkiaer-féle életforma tipusok

Warming redszerét, és sajat kutatdsait felhasznalva Raunkiaer (1905, 1907,
1934) kidolgozott egy életforma rendszert, mely a legnagyobb hangsilyt a
kedvezébtlen id6szak atvészelését segitd novényi alkalmazkodasi mechanizmusokra
helyezte.

Rendszerét a riigyek, kitarté képletek helyzetére alapozta. Ugy vélte a
legkevésbé alkalmazkodott, tehat a ,legprimitivebb” életformdk a trépusokon
domindlnak - hiszen a temperdlt klima itt kényszeriti r4 a legkevésbé a novényeket
a kedvez6tlen id6szakhoz valé alkalmazkodésra, mig a legfejlettebb életformakat,
fajokat a hideg égovben taldlhatjuk (illetve a legszéls6ségesebb iddjarasi
feltételekkel jellemzett helyeken). Raunkiaer tehdt a kovetkezd kategdridkat
hatdrozta meg ( 4.1. dbra):

Phanaerophyta (Ph): Kitarté képleteik a talaj felett eltér6 magassagokban, de
szabadon, a levegében helyezkednek el. Ide fak és cserjék tartoznak. Tovabbi
finomitésat jelenti a rendszernek a magassagi kategéridk bevezetése:

Megaphanaerophyta (M M) > 30m

Mesophanaerophyta (M M) 8§ —30m

Microphanaerophyta (M) 2-8m

Nanophanaerophyta (V) <2m
Emellett elkiilonit fedett és csupasz riiggyel bird 6rokzold és fedett riigyt
lombhullaté fajokat. Ennek figyelembe vételével mintegy 50 kategéria
képezhetd.

Chamaephyta (Ch): A kedvezétlen idszakot talajkozeli régidban vészelik at,
nem magasabbak, mint 25 (50) cm.



Novényi formdk, életformak 133

e Félcserjék: tobbé-kevésbé felegyenesedd, a toviikon fasodd novények.
A hajtdsok fels6 része évente lepusztul, a kitarté riigyek a talaj
kozelében helyezkednek el. Szdmos mediterran karakteri novény
tartozik ide (Lavandula officinalis, Rosmarinus officinalis).

e Passziv chamaephyta: A hajtas tengelye gyenge, emiatt a talajon
elfekvd, a kornyezet hatdsainak kevésbé kitett hajtdsokkal rendelkez6
csoport (Stellaria holostea).

o Aktiv chamaephyta: A hajtasok a talaj felszinén kisznak, gyakran a
néduszokndl legyokerez6k. Az ide tartozé fajok igy vegetativan is
szaporodnak (Lysimachia nummularia, Thymus serpyllum).

e Pdrnandvények: Az utdbbi csoport sokkal kompaktabb megjelenési
formaval rendelkez6 képviseldi.

Hemikryptophyta (H): Evels novények, a kitarté képleteik kozvetleniil a
talajfelszin alatt, vagy a felszin kozelében, avarral takarva helyezkednek
el. A leveg6ben levd hajtasaik lagyak, csak ritkdn fasodok. A kedvezdtlen
id6szakban a talajszintig lepusztulnak.

e Részben rozettasok: A legfejlettebb levelek a talaj kozelében rozettat
formdlnak, de kevésbé fejlett levelek a szdron magasabban is
talalhatok.

e Valddi rozettdval rendelkez6k: A levelek a talaj felszinén rozettit
formdlnak, a felemelked6 novényi részek levéltelenek (virdgot, vagy
virdgzatot hordozé t6kocsany).

Kryptophyta: Diverz csoport, ahova geophytonokat (G), helophytonokat (H H),
és hidrophytonokat (H H) sorolnak. A kitart6 képletek a geophyta csoportnal
hagymak, gumodk, hagymagumok és gyokérriigyek (pl. Corydalis, Gladiolus,
Orchis fajok). A helophytonok, vagy mocsari névények esetében a kitartd
képlet altalaban gyoktorzs illetve tarack (pl. Carex, Phragmites, Acorus
genusok fajai). A hydrophytonok esetében vizfelszin alatti kitarté képletekr6l
beszélhetiink (pl. Nuphar, Nymphaea fajok).

Therophyta (T'h): Egy vegetacios periodus kedvezd idGszakdban teljes
életciklusukat végigjarjak. SzE€ls6séges esetben az életciklusukat néhany
hét alatt befejezik, igy egy vegetdcids periddus alatt tobb generdcidjuk is
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kifejlédhet. Ilyenek példaul extrém szaraz koriilmények kozott €16 efemer
fajok.

Meérsékelt égovben két tipusukat kiilonitik altaldban el. A nydri egyévesek
kora tavaszi csirdzasu fajok, az életciklusukat ndlunk a nydri szdraz idészakig
befejezik. A téli egyévesek ezzel szemben Oszi csirdzdsi fajok, a telet
csirandvény alakban vészelik 4t, majd a kovetkezd év tavaszan virdgoznak
és teremnek.

Hemitherophyta (T'H): Kétéves novények. Az els6 évben az atteleld képlet
néhany levéllel rendelkezd fiatal vegetativ novényke, mdasodik évben a
therophytara jellemz6 mag (pl. Daucus carota, Verbascum lychnitis, Echium
vulgare).

Epiphyta (F): Lagyszard, fanlaké novények. A tdpanyagokat az &gakon
taldlhaté korhadé tormelékbdl, mig a vizet altaldban specidlis felvevo
képleteken keresztiil a leveg6bdl veszik fel. Fontos megemliteni, hogy az
epiphyta csoportot el kell hatdrolni a pseudoepiphyta csoporttdl, ahova a
lombkoronaszintben el6fordulé nem epiphyta lagyszardak (pl. Impatiens
parviflora a kocsdnyos tolgy lomkorondjiaban a Nagyerdében) tartoznak.
A trépusokon az Orchidaceae, Bromeliaceae, Araliaceae stb. csalddok fajai
tartoznak ide. Hazankban két fontos hemiparazita faj, a Loranthus europaeus
és a Viscum album sorolhat6 ide.

Eletforma spektrum

Az életformatipusok megalkotdsdval lehetévé vélt eltérd klimateriileteken
leirt novényformaciodk fajfiiggetlen 6sszehasonlitasa. Ha egy klimateriilet minden
fajat besoroljuk valamely életforma-kategéridba, akkor a klimateriileten beliili
formaciok az ebbdl képezett ugynevezett életforma-spektrum segitségével
jellemezhetSk. Két eltérd teriilet életforma-spektrumat mutatja be a ?? abra.

Ko6zép-Eurépdban a hemikryptophyton életformatipus domindl. Ennek oka,
hogy ez a csoport az évente valtozé havas, azonban gyakran hdémentes téli
koriilményekhez jol adaptdlédott. Emellett nagy regenerdcids potencidljuk révén
az erds antropogén zavarassal terhelt életterekben is megtalaljak életfeltételeiket.
A chamaephyta csoport tagjai magashegységi, nivélis és szubnivilis régidéban
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4.1. 4abra. Példdk Raukiaer-féle életformatipusokra. 1: phanaerophytonok,
2: chamaephytonok, 3: hemikriptophytonok (a — levélr6zsas, b — indds, ¢ — téves),
4: geophytonok (a — riz6mds, b — hagymads), 5: therophytonok.

fordulnak el6 magas részardnyban. Alkalmazkodtak a magas hétakaréhoz, és
a rovid ideig tartd, hlivos vegeticids periddushoz. A therophyta csoport tagjai
természetes koriilmények kozott szaraz teriiletekre jellemzdk. Olyan teriileteken
ahol csak rovid ideig (1 —2 hénapig) kedvezdek a nedvességviszonyok, ez a csoport
magas ardnyban fordul el6. A phanaerophyta csoport dominancidja a meleg, paras
trépusi kornyezetben figyelhet meg, itt akéar a 90%-os részardnyt is elérheti.

Raunkiaer-féle életforma rendszer kritikaja

A Raunkiaer-rendszer egyszerii és vildgos, konnyen hasznalhatd, emiatt széles
korben elterjedtté vélt. Taldn emiatt azonban szdmos ponton érte kritika. Warming
rendszeréhez hasonléan ez is nagy részben ndvekedési forma rendszer. Nehezen
haszndlhat6 a tartésan nedves és meleg klimadveken. Tobb kategéria elnagyolt
(hydrophyta), mig mds kategéridk til tdgak (kryptophyta). Nem terjed ki a teljes
novényvilagra, bizonyos csoportok hidnyoznak (pl. mohdk).

A rendszer fent emlitett hidnyossdgainak kikiiszobolésére Ellenberg és
Mueller-Dombois (1974) rendszere véllalkozott. Ez a szisztéma harom f6
kritérium (Trofitds; Anatomiai felépités; Onélléség, gyokerezés, novekedés helye,
véddképletek megléte) alapjan a novényviladgot 23 csoportba osztja.
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4.2. adbra. Raunkiaer-féle életformatipus spektrum két eltérd teriiletr8l: Parizsi-
medence (Allorge 1922 in Braun-Blanquet 1951) €s az Alpok-nivalis 6v 2700 — 3100 m
(Braun-Blanquet 1951) Jelmagyarszat. H: Hemikriptophyta, Th: Therophyta, Ph: Phanaerophyta,
G — H H: Geophyta-Hydrophyta, C'h: Chamaephyta.

Ellenberg és Mueller-Dombois (1974) életforma rendszerének alapvonalai

e Trofitas

— Autotréf novények
— Szemiautotr6f (Félparazita) novények

— Heterotréf (Carnivor és parazita) fajok
e Antdmiai felépités

— Kormophyta (Hajtdsos novények)

— Thallophyta (Telepes novények)

o Onillésag, gyokerezés, novekedés helye, védSképletek megléte
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— Ondll6an, a talajon gyokerezdk
— Mas novényeken, vagy ezzel 6sszevethet6 tamasztékon novdk

a. Lidnok: Tartésan a talajban gyokereznek

b. Hemiepiphytik: Gyokeriik életiik egy bizonyos szakaszdban a
talajhoz kapcsoldédik

< Mids novényeken csirdznak, a gyokér csak késébb ér le a
talajra

< A talajon csiraznak, majd késdbb a kapcsolatuk a talajjal
megsziinik
c. Epiphytdk: Gyokeriik nem éri el soha a talajt

z

— Onéll6 novekedési, szabadon mozgd vizindvények

4.2. Eletstratégiak

Tobb egyed, populicié és faj esetében megfigyelhetd, hogy vagy genetikai
kényszerek, vagy a kornyezethez valé alkalmazkodds eredményeként a tilélésiik
érdekében hasonlé életutat jarnak be. Ezen események hatterében 4ltalanos
szabdlyszerliségek, ugynevezett életstratégidk dllnak. Az életstratégidk fontos
elemét képezik az életciklus altalanos jellemzdi (életforma, reprodukcids ciklus
stb.) éppugy, mint a demogrifiai alapjelenségek (pl. mortalitds, natalitds,
korstruktira).

Nincs olyan stratégia, amely barmilyen kornyezeti hattérmintdzat mellett
garantdlnd egy populdcié fennmaraddsat. A kornyezeti feltételrendszerek térben
és id6ben 4llanddan, néha drasztikusan véltoznak. A megvdltozott feltételek
mds és mds stratégidknak kedveznek, ennek megfeleléen egy véltozékony
kornyezeti hattér, valtozékony novényzeti mintdzatot eredményez. Ahogy a
kornyezeti héttér meghatdrozza a novényzeti mintdzatot, igy a ndvényzeti
mintizat valtozdsa indikélja a kornyezeti feltételrendszerek valtozdsat (6koldgiai
indikdtor elv). Az életstratégidk tanulmanyozdsa révén tehat kozelebb keriiliink
azoknak a jellemvondsoknak a megismeréséhez, amelyek lehet6vé teszik egyedek,
populdcidk és fajok szdmadra, hogy eltérd kornyezeti feltételek mellett képesek
legyenek fennmaradni.



Eletstratégidk

138

Jellemzd r-stratégia K -stratégia
produktiv stratégia hatékony stratégia

Elettartam Alacsony, éltaldban egyévesek Magas

Testméret Kicsi Nagy

Novekedés intenzitdsa Magas, koran kulminal Alacsony

Eves termésmennyiség  Magas Alacsony

Termésméret Kicsi Nagy

Magbank Gyakran perzisztens Gyakran tranziens

Csirazas Fénystimulalt, h6ingasfiiggd K6z6mbos a fényre

Fényigény Magas Alacsonyabb

Populécié méret Magas fluktudcio jellemzi Stabilabb

Kompetici6 készség Alacsony Magas

4.1. tdblazat. Az r- és a K -stratégia jellemzdi.

Az r és K stratégia

A korai primer szukcessziés stddiumok ndvényeire jellemz8, hogy altaldban
valamilyen abiotikus médium segitségével terjedve gyorsan elfoglaljdk a felnyild
szabad felszineket. Gyakran egyéves, gyors életciklusi fajok: gyors csirdzasuak,
novekedésiik intenziv, altaldban konnyen terjedd diasporat produkdlnak. Az
ilyen sajatsdgokkal jellemzett fajokat r-stratégistdknak nevezziik, kihangsuilyozva
a populaciéndvekedésnél mar megismert Malthus-paremétert, jelezve ezzel az
intenziv reprodukci6t.

A stabilabb kornyezeti feltételek (relative dlland6 kornyezeti hattér, infrekvens
zavards) mas stratégidval operdl6 fajok szdmara kedveznek. Itt a f6 korlatozé
tényez6ként az abiotikus feltételrendszerek mellett elsGsorban a kompeticids
viszonyok 1épnek be. Kedvezd a relative nagy testméret, a magas kompeticios
készség, az elnyujtott szaporodds és tobbéves életciklus. Az ilyen fajok
populdcidinak egyedszdma éltaldban a K érték kozelében mozog, innen a stratégiat
K -stratégianak nevezziik.

Az r-stratégistik kozé szdmos egyéves pionir, ruderdlis gyom sorolhatd, mig a
zart erdok fajai zommel K -stratégistdk. A valdsdgban nem a két véglettel, hanem
ezek kiilonféle atmeneteivel taladlkozunk. Gyakran megfigyelhetd, hogy egyazon
faj eltérd kornyezeti feltételek kozott €16 populacioi eltérd stratégiat kovetnek. Az
Echinochloa crus-galli két véltozata, két eltér$ stratégidt részesit elényben. Az
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Echinochloa crus-galli var. crus-galli szamos aprd, j6l terjedd, dormans magvat
produkdl, ami lehet6vé teszi szdmara a gyakori diszturbancidk atvészelését. Ez
az oka tobbek kozott a széles elterjedésének is. Az Echinochloa crus-galli var.
oryzicola magjai nagy méretliek, a rizzsel egyiitt csirdznak, és nem mutatnak
dormanciat. Az Echinochloa crus-galli var. crus-galli reprodukciés szempontbdl
inkdbb r, mig a var. oryzocola inkdbb K stratégista.

0 : . : : : . : 100
100 75 50 25 0
Stressz (S) relativ ardnya (%)

4.3. abra. A Grime (1977) féle C-S-R stratégia alapvet$ csoportjai.

A C-S-R stratégiarendszer

Grime (1977) tovabbfejlesztette az elébbiekben ismertetett stratégiarendszert,
azdltal, hogy a reprodukcié és a kompeticioképesség mellett a stressz és a
zavards faktorokat is beemelte a felosztdsba. A stressz-tényezSk ald azokat a
feltételeket sorolta, amelyek korldtozzdk egy novény biomassza-produkcidjat,
Ugymint elégtelen mennyiségli viz és dsvdnyi anyag jelenléte vagy suboptimadlis
hémérsékleti viszonyok. Zavards alatt (ami magdban foglalja a novényi biomassza
részleges, vagy teljes pusztuldsat) egyrészt biotikus zavardst, azaz patogének,
herbivorok kdrositasat, az emberi zavardst, tehat taposast, az emberi kézlekedésbdl
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A zavards intezit4sa A stressz intenzitdsa

alacsony magas
alacsony Kompetitiv stratégia Stresszt(ird stratégia
magas Ruderdlis stratégia Nincs jo stratégia

4.2, tablazat. A C'-S-R stratégiarendszer.

és miivelésbdl eredd zavardst, illetve olyan abiotikus jelenségeket, mint a
szélkar, fagy, aszdly, vagy épp a tliz hatdsat értette. Négy kategoridt képzett
az alacsony és magas intenzitdsi zavards és stressz kategdridk haszndlatdval
(4.2. tablazat) A 4.3. dbran lathaté a Grime (1977) féle C-S-R stratégia

Fak és cserjék Zuzmok Mohék

4.4. abra. Morfoldgiai novénycsoportok C-S-R stratégidja.

képi megjelenitésben. A sarkok reprezentdljak a modell szélsé értékeit, tehat a
kompetitor (C'), a stressztr6 (5) és a ruderdlis (R) csoportokat. A C'-stratégistak
forrasgazdag kornyezetben egymdssal konkurdlva igyekeznek az dltaluk hasznalt
forrast maximalizdlni (a meglév6t megtartani, vagy Uj forrdsokat foglalni -

lasd részletesebben a kompeticiondl). Jellemzd, hogy a generativ produkcid
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rovasara a vegetativ produkcidjukat novelik. Az R-stratégistdk igyekeznek
maximalizdlni a szaporoddsi ratdjukat, novekedésiiket. Bolygatdsnak Kkitett, de
forrdsgazdag kornyezetben fordulnak el6. Az S-stratégistdk ersen stresszelt,
kevéssé bolygatott él6helyeken lelhetSk fel, ahol is a kompeticié elhanyagolhatd
mértékl (4.5. abra). A novekedési- és szaporoddsi folyamataikat korlatozzak

r r-K kontinuum K

4.5. dbra. A Grime (1977) féle C-S-R stratégia fGbb csoportjainak elhelyezkedése
az r-K kontinuumban.

fennmaradasuk (6nfenntartas) érdekében. J6l lathatd, hogy sz€lsGségesen stresszelt
és erdsen bolygatott termShelyeknek megfeleld novényi stratégia nincsen.

Szocialis magatartasi tipusok

Py

A Grime (1977) rendszer kib&vitését jelenti a szocidlis magatartdsi tipusok
(SzMT) bevezetése (Borhidi 1993). A Grime rendszerben szerepld 3 alapkategdriat
Borhidi tovabbi alcsoportokra tagolta.

A Grime rendszerhez hasonléan az els§ csoportot itt is a kompetitorok
képezik. Ezek a novények a természetes tarsuldsok, vagy azok valamely szintjének
uralkod6é (domindns) fajai. Tobbnyire magas vegetativ allokdcié jellemzi Oket,
hemikriptophyton vagy valamely fasszari csoportba tartozd, nagy produkciéji
fajok.

A stressztlir6kon (S a Grime-rendszerben, de itt a nomenklatira-problémak
elkeriilése végett ST) beliul Borhidi két kategériat kiilonit el. A generalistdk
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nagy tolerancidju K -stratégista fajok, a természetes tarsuldsok euryok (tag ttirésii)
fajai, melyek szamos eltérdé termShelyen megélnek, de az antropogén zavardst
rosszul tiirik. Tobbnyire évelok. Részt vesznek a tarsuldsok homeosztizisanak
fenntartdsdban, kisebb mértéki zavardsok pufferoldsaban.

I. Természetes kompetitorok (C)

II. Stressztiirok (ST

o~ 2

o Sziik 6koldgidju stressztiirdk; specialistdk (S)

2 2

e Tag okoldgidju stressztlirok; generalistdk (G)
III. Ruderalisok (R)

o Természetes tényezOktdl zavart termShelyek novényei; természetes
pionirok (N P)
e Emberi tényez6ktdl zavart termShelyek novényei

1. Természetes élShelyek zavardstiird novényei (D)
2. Hazai fléra antropofil elemei, hazai gyomfajok (W)
3. Antropogén tdjidegen elemek
a. Meghonositott és kivadult haszonnévények (1)
b. Behurcolédott gyomok (adventiv elemek) (A)
4. Masodlagos termShelyek kompetitorai
a. A hazai fléra ruderélis kompetitorai (RC')
b. T4jidegen, agressziv kompetitorok (AC')

2

A specialistdk, a tarsuldsok karakterfajai, szlik oOkoldgiai tlir6képességii
(sztenok), alacsony stressztlirésti fajok. A termShely mindségében, tehat
zavartalansagiban és természetességében bekovetkezd valtozasokat legel6szor
ezek a fajok jelzik.

A természetes pionirok, a primer szukcesszi6 elsd allomasanak fajai. Zomében
r-stratégista euryok fajok, azonban a kompetitiv viszonyokat rosszul tiirik.
Gyors terjed6képességiik révén az djonnan keletkezett (pl. vulkdni szigetek),
vagy mdsodlagosan, de természetes tton (példdul valamely abiotikus katasztréfa)
1étrejott él6helyek elfoglaldsdban élen jarnak.

A masik f6 csoportot az emberi tevékenységt6l befolyasolt termdhelyek
novényei képezik. Az ide sorolhaté fajok az antropogén zavardst jol tird
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(antropotolerédns), vagy azt kedveld (antropofil) fajok tartoznak. Osszefoglaléan
altalaban gyomoknak nevezziik 6ket (invaziv-kolonizdl6-gyom probléma, Pysek et
al. 1995).

A zavardstiiré novények a természetes tarsuldsok azon generalistdi, melyek
emberi hatdsra felszabadulé forrdsokat hasznositanak, és az emberi bolygatast
jelezve elGretornek. A szekunder szukcesszié (feltéve, hogy nem valamely
adventiv faj megtelepedése révén indult meg a teriileten a vegetacidfejlédés) pionir,
indit6 elemei ide sorolhatok.

A természetes gyomfajok, azoknak az erdforrdsoknak a felhasznéléi, amelyek
a folyamatos, vagy rendszeresen visszatérd zavards miatt mas magatartistipusok
szdmara nem hasznosithaték. Tobbnyire r-stratégista, egyévesek, melyek
egy vegtacids periédus alatt néha 3-4 generdciot is képesek hozni. Zomében
a mezdgazdasagi kultirdk, utak, dtszélek, romtalajok (trdgydzott, nem
természetes romtalajok) archeophytonjai (tobb szdz/ezer éve megtelepedett,
a flora naturalizalédott fajai).

A kivadult haszonnovények (vagy mas néven meghonosodott idegen fajok)
Tobbnyire valamilyen gazdasagi céllal betelepitett fajok, melyek nem viselkednek
kultdrszokevényként, hanem a betelepités helyén maradnak. Jelenlétiik vagy
megjelenésiik a természetes novénytakardban a jelenlegi vagy multbéli gazdasigi
hasznositdsnak a jele. Ide sorolhaték a tajidegen (de erdsen nem terjedd)
erdészeti haszonfdink, és a kertészeti disznovények, illetve a mez6gazdasigi
haszonnévényeink.

A behurcolt adventiv gyomok, jovevényfajok: Olyan tdj- és fléraidegen fajok,
melyek nem célzott betelepités soran honosodtak meg, hanem a kozlekedés illetve
a kereskedelmi tevékenység (speiro- és agochoria jelensége, 2. fejezet) sordn
véletleniil hurcoltdk be Oket. Gyakran jelenlétiik idSleges, lokdlis, pontszerd;
el6fordulasuk gyakran csak dllomdsok illetve varosok kozelére korlatozodik. A
tartdsan megtelepeddk természetes teriiletek novénytarsuldsaiba nem hatolnak be.

A természetes flora domindns, vagy tipusképzd gyomfajait a ruderdlis
kompetitorok kozé soroljuk. Hatékony propaguldciés stratégidjuk, magas
reprodukciés ratdjuk, vagy konkurencia-szegény kornyezetiikk révén gyakran
uralkodéva valnak. Ide sorolhatok a legelterjedtebb &shonos gyomfajaink (pl.
Chenopodium album, Amaranthus retroflexus, Cirsium arvense, Agropyron
repens).
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Az agressziv tdjidegen invdzios fajok, olyan fléra- és tdjidegen novények,
melyek betelepités, vagy véletlen behurcolds utjan a flérdba keriilve, egyrészt
agressziv terjed6képes viselkedésiik, masrészt specialista fogyasztdik illetve
parazitdik hianyabdl kifolydlag képesek arra, hogy az 6shonos fajokat kiszoritva
féltermészetes €s természetes tarsuldsokban uralkodéva valjanak. (Robinia pseudo-
acacia, Acer negundo, Padus serotina, Amorpha fruticosa stb.).

4.3. Okologiai és természetvédelmi jelzGszamok
Okologiai értékszamok

Két teriilet vegetdcidjat oOsszehasonlithatjuk pusztin az ott el6fordulé
novényfajok alapjdn, Osszevetve a teriiletek flordjat. Meghatarozhatjuk a
teriileteken el6fordulé novények életforma tipusokba soroldsa alapjan a teriiletek
életforma spektrumét. Jellemezhetjiik az egyes teriileteket az abiotikus kdrnyezeti
tényez6k mért értékei alapjan is, ezzel egy képet kapnank a teriilet novényzetét
befolydsold élettelen kornyezeti hattérmintdzatrél. Besorolhatjuk a teriileten
el6fordulé6 novényfajokat a fentebb targyalt SzMT Kkategéridkba is. Egy
tovabbi lehetdséget a teriiletek novényzetének jellemzésére, a relativ 6koldgiai
értékszamok alkalmazdsa jelenti.

Torténetitket tekintve els6ként Iversen (1936) haszndlt oOkoldgiai
értékszdmokat a tengerparti tarsuldsok jellemzésére, amit bioldgiai novénytipus
besoroldsnak nevezett. Ezt kovet6en Ellenberg (1974) ndlunk is szélesebb korben
ismert értékszdmait emlitjiik. Hazdnkban Z6élyomi Bélint és munkatarsai (1967)
dolgoztak ki el6szor okolégiai mutatdkat a hazai fléra mintegy 1400 fajara
(TWR-szamok), ezeket késébb Karpati Istvan és munkatarsai (1968) a ruderalis
gyomokra vonatkozé adatokkal egészitettek ki. So6 (1964, 1980) valamennyi
hazai 6shonos novényfajra elkészitette a TFRN-szamok otfokozati rendszerét.
Simon (1992) a Zoélyomi lista médositott, kiegészitett véltozatdt adta kozre, mig
Borhidi (1993), Ellenberg rendszerét atvéve, a hazai fléra mintegy 2500 fajara
dolgozott ki értékszamokat.

Az okoldgiai értékszdmok nem az egyes fajok fizioldgiai igényét tiikrozik,
hanem az eltér6 termdhelyeken folyd versengésben kialakult o©kologiai
magatartdsukat jellemzik. Az 6koldgiai értékszamok megdllapitdsa nem konkrét
méréseken (pl. relativ talajnedvesség, talaj pH ), hanem empirikus tapasztalatokon
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(terepi tapasztalatok, tdrsuldstani felvételek) alapul. Ennek megfeleléen az
egyes felallitott okologiai sorozatok nem képeznek aranyskalat (tehat példaul
a Borhidi-féle SB értékek esetében, a sz€lsd értékek jobban meghatirozottak —
kisebb szérastiak — mint a k6zEépsd kategoridk, emiatt a skdla kdzepe felé jobban
torzit, mint a sz€leinél). Ebbsl kifolydlag a relativ okoldgiai indikator-értékek
nem teriiletek abszoldt jellemzésére hasznilhatdk, hanem az egyes teriiletek
Osszevetését szolgdlhatjak.

Természetvédelmi mutatok

A természetes illetve természetkozeli dllapotd él6helyek egyre intenzivebb
zsugoroddsa, és az ezzel Osszefiiggd emberi behatdsok, antropogén zavardsok
erdsodése irdnyitotta rd a figyelmet a degraddlédds detektdldsanak problémakorére.
A természetvédelmi értékszamok létrehozdsa a degradicié észlelés igényével
fliggott Ossze. Hazankban el6szor Karpati €s munkatarsai (1968) dolgoztak ki
mintegy szdz elterjedt gyomfajt feloleld bolygatds- és taposdstiirési mutatdokat.
Ezt kovetéen Simon (1988) a teljes hazai edényes flérdra kidolgozott,
természetvédelmi értékszam rendszerét emelném ki. A Borhidi (1993)-féle SzMT
a korabbiakban mar ismertetésre keriilt.



5. fejezet

Populacios interakciok

A ndvényegyedek él6helyiikon nem egyediil, izoldltan, hanem szdmos sajat
é€s mas fajba tartozé egyeddel egyiitt fordulnak el6. Bizonyos fajok egyedei
kozott nem 4ll fent kapcsolat (neutralizmus), vagy a kapcsolat természetét
tekintve egyoldali (kommenzalizmus, allelopatia), megint mas Osszefiiggések
figyelhet6k meg, amikor egyik populdcié egyedei tdplaléknak tekintik a mdsik
populacié egyedeit (herbivoria, predacié és parazitizmus). Elképzelhet, hogy
az egy fajba tartoz6 egyedek, vagy eltérd fajok egyedei versengenek egymassal
a kornyezeti forrdsok hasznositdsdért (intra- és interspecifikus kompetici6).
Mindezen kapcsolatok felelések a populaciok tér és idSbeli mintdzatanak
kialakitasaért. Egyszertsitve két, itt A és B populacié kozott lehetséges
interakciokat a 5.1. tdblazatban vazolt csoportokba oszthatjuk.

5.1. Neutralizmus

A neutralizmus fogalma alatt 0 —0 ,.kapcsolatokat” értiink. Ezek az interakciok
nem valddi kolcsonhatasok, hiszen a neutralizmus lényege barminemd el6ny0s,
illetve hatrdnyos kapcsolat hidnya két populdcié kozott. Azonos élShelyen
el6fordul6 é161énykozosségek esetében alig vannak olyan funkciondlis csoportok,
melyek egydltalin nem keriilnek egymadssal kapcsolatba. Eltéré aszpektusban
alacsony gyakorisaggal megjelend, rovid élettartami, ephemer novényfajok nem
gyakorolnak egymdsra semmilyen hatést. Esetiikben neutralizmusrdl beszélhetiink.
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Interakcio Hatds Kolcsonhatds eredménye
A B
Neutralizmus 0 0 Nincsenek egymadsra hatassal.

Kompeticié — — Mindkét populaci6 szdmdra Kkéros,
forrasokon keresztiil val6sul meg.

Allelopétia 0 — Direkt kémiai inhibicié

Herbivoria és Carnivoria — + Az egyik populdcié egyedei a madsik
populdcié egyedeit fogyasztjak.

Mutualizmus + 4+ Mindkét populdcié hasznot hiz a
kapcsolatbdl.

Kommenzalizmus 0 4+ Az egyik szdmdra eldnyds, a masik
szdmdra k6zOmbos a kdlcsonhatds.

Parazitizmus — 4+ Az egyik populdcié parazitilja a masik

populdcié egyedeit.

5.1. tablazat. Az A és B populacidk kozotti interakciok tipusai (Odum 1953 nyomén).

5.2. Kompeticio

Alapfogalmak és nézopontok

A kompetici6 az egyik olyan alapvet6 kolcsonhatds, amely a
novénykozosségek fajkompoziciéjanak és szerkezetének kialakuldsaért felelGssé
tehet6. A kompeticié vagy versengés sordn a populécidk, illetve a populdcié
egyedei egy vagy tobb forrds hasznositasaért kiizdenek, és ez a kiizdelem az
Osszes résztvevd fél szdmdra hatrdnyos (,,——" interakcid). Mivel a ndvények
zome azonos forrasokat hasznosit, igy a kompeticié a novényi €let soran altaldban
nem keriilhet6 ki.

Forrds alatt olyan entitdsokat (anyag vagy energia) értiink, melyek
jelenléte sziikséges az él6lények novekedéséhez és fejlédéséhez, és amelyek
felvehetd mennyisége az él6lények életfolyamatai révén csokken. (Harper
1977, Huston et DeAngelis 1994). Az €16 szervezetek egyidejiileg szamos
forrast hasznositanak, ezek koziil azonban néhdny Kkitiintetett fontossdggal bir,
meghatdrozza, limitdlja a tobbi kornyezeti tényez6vel egyiitt a populdcidk és
az O6ket alkoté egyedek tér és idébeni mennyiségi eloszlasi viszonyait. Ezeket,
az 4ltaldban korldtozott mennyiségben rendelkezésre 4ll6 forrdsokat nevezziik
limitdlo forrdsoknak. Autotréf szervezetek esetében a tapelemekért, vizért, fényért
folyik a legintenzivebb versengés.
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Szamos forrds bar esszencidlis, de altalaban nem limitdlé. A C'Oy igen nagy
légkori depoval rendelkezik, ezért megfeleld légmozgas mellett kozel allando
koncentrdcidban van jelen terresztris életterekben. Ezzel szemben korldtozottan
hozzaférhetd a nitrogén (gyorsan kimosddik a talajbél, elbomlik), illetve a foszfor
és kalium (er6sen kotddik a talajkolloidok felszinén, nehezen oldédik be).

A kompeticié sordn egyes ndvényegyedek a limitdlt forrdst hasznositva,
kozvetve (tdpanyagelvonds) illetve kozvetleniil (ledrnyékolds) gatoljdk mads
egyedek novekedését, fejlodését. Ha az interakcioban résztvevd egyedek egy
fajba tartoznak, abban az esetben intraspecifikus, ha kiilon fajba sorolhatok
interspecifikus kompeticiorol beszélhetiink. A kompeticié lehet kozvetlen, ekkor
az egyedek direkt médon egymdsra gyakorolnak hatdst, gitolva egymds
anyagcseréjét, anyagfelvételi folyamatait (lasd b&vebben allelopatia). Ez a
kolcsonhato kompeticié (interference competition).

A kolcsonhaté kompeticié sordn az egyik populdcid, vagy egy a masik
populdcié 4dltal megszerzett forrdst sajatitja el, vagy egy 4dltala nem hasznositott
forrast foglal le azért, hogy ezt mds populdcié ne hasznosithassa, ezzel novelve a
fitnessét. Ide soroljak az allelopatia jelenségét is (egyes szerzok elkiilonitik ettdl,
és csak a kompeticié els6é tipusdnak nevezett versengést soroljdk a kompeticid
fogalom ald).

A kiakndzo kompeticio sordan a verseny a forrds-hasznositds hatékonysdgan
alapul. Aki tobb forrast tud kiaknazni, az gyorsabban fejlédik novekszik, mig
ekozben masok tulélési- és szaporodasi esélye csokken. Tehat ez egyféle egyszerd
forrdselvonas.

A kompeticié nemcsak a fold felett zajlik, hanem a fold alatt is. Az itt zajlé
folyamatok tilnyomorészt a kiakndz6 kompeticié fogalomkorébe tartoznak. A
foldfelszin alatt zajlé kompeticiérdl akkor beszélhetiink, ha egyes novényegyedek
hasznositva a talaj tapanyagtartalmat (a vizet is!) felvéve csokkentik mas fajok
novekedését és tulélési esélyét. A foldfelszin alatt zajlé kompeticié gyakran
erdsebb és tobb szomszédos egyedet érint, mint a felszin feletti versengés. A
foldfelszin feletti kompeticidval szemben jéval ,,szimmetrikusabb”. A kompeticid
kimenetele példdul gyakran nem elsédlegesen a testmérettdl fiigg (a nagyobb
novény a kisebbel szemben a fényhez jutds szempontjabol szinte behozhatatlan
elénnyel bir), hanem mds folyamatok (példdul a gyokér-denzitds, vagy a tdpanyag
felvételi- és szallitasi-hatékonysag) a meghatdrozok.
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Kompetitor sajatsagok

Egy novény akkor j6 kompetitor, ha az elszenvedett veszteségek ellenére az
altala képviselt genotipus fitness-e novekszik, tehat a kovetkezd generdcidban
nagyobb lesz az dltala képviselt genotipus ardnya.

Az, hogy egy faj mennyire kompeticio-képes, azt jelenti, hogy (1) mennyire
képes mds fajokat elnyomni (kompetitiv hatds), illetve (2) mennyiben képes més
fajok kompetitiv hatdsét kivédeni (vdlasz méasok kompetitiv hatdsara).

A novények kiilsé megjelenésének €s viselkedésének vizsgdlata szdmos
morfolégiai és élettani sajitsdg kompeticidban betoltdtt szerepét tarta fel. A
sikeres kompetitorok szdmos olyan elényos sajatsaggal rendelkeznek, melyek
megkonnyitik fennmaradasukat, és elényokhoz juttatjdk Sket; ezeket a jellegeket
nevezziik effektiv kompetitor sajdtsdgoknak.

Effektiv kompetitorok hajtas- és gyokérjellemzoi
Foldfelszin feletti kompeticio
e Magas, levélszert szar, gyors novekedéssel
o A levélallas arnyékos helyen horizontalis, fénygazdag él6helyen ferde
e Nagy testméret és nagy levelek
o (4-es fotoszintetikus 1t és a levél alacsony fénytranszmissziéja
e Mozaikos levélallas a legjobb fénykihasznalas érdekében
o Kiiszonovény (kapaszkodd) habitus
e Gyors szdrazanyag allokdcié a magas szdr létrehozdsa érdekében

e Gyors megnyuldsos valasz az drnyaldsra
Felszin alatti kompeticio

o Korai és gyors gyokérnovekedés, nagy talajrészletek behdlézasa
e Magas gyokérsiirliség (egységnyi talajtérfogatra esd gyokérmennyiség)

e Magas gyokér/szar ardny
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e Magas gyokér hossz/tdomeg ardny
e Aktivan novekedd gyokérrészek magas aranya
e Hosszu és dis gyokérszorzet

e Magas tdpanyag- és vizfelvételi potencidl

Kompeticio eltéro kornyezeti feltételek kozott

Régota vita targyat képezi, hogy mekkora a jelentdsége a kompeticionak, mint
kozosségszervezd erdnek forras/tdpanyaggazdag, illetve szegény kornyezetben.
A Grime féle C — S — R stratégia rendszerben a kompetitor sajitsdgok (C)
olyan életterekben jelentenek el6nyt, ahol a stressz (.5), illetve a bolygatas
(R) kis mértékti. Grime (1979) forrasszegény kornyezetben a kompeticiot
elhanyagolhaténak tartja. Amellett érvel, hogy a forrdsszegény kornyezetben
a stressz-tolerdns fajok domindlnak, mig a kompetitorok a forrdsgazdag
kornyezetre jellemzdk (v6. Grime C-S-R stratégia). A kompeticid intenzitdsa nd
a tdpanyagtartalom, a produktivitds és az egyed kornyezetében 1év6 (szomszédos)
bio(fito)massza novekedésével. Ezt a megkozelitést szdmos vizsgilat tdmasztja
ald (Gurewitch 1986, Reader et Best 1989), viszont szdmos vizsgalat eredményei
ennek a felfogdsnak a szellemében nem magyarazhaték (Watkinson 1982, Tilman
et Cowan 1989).

Mas kutatok amellett érvelnek, hogy a kompetici6 jelentSs lehet stresszelt, nem
produktiv kornyezeti feltételek mellett, mig nem elhanyagolhaté mértéki lehet
egyes esetekben igen produktiv, tipanyaggazdag koriilmények kozepette is (Grubb
1985, Tilman 1988, Taylor et. al 1990). Tillman (1990) szerint a forrdsszegény
kornyezethez alkalmazkodott fajok kozott vannak olyanok, melyek a magasabb
tdpanyag-hasznositasi képességiik révén versengenek masokkal.

5.3. Allelopatia

Le. 300-ban Theophrastos értekezett arr6l, hogy a csicseriborsé (Cicer
arietinum) Kiszipolyozza a talajt és elpusztitja a tobbi ott nové lagyszarit, majd
az id6sebb Plinius i.sz. 1-ben irt a diéfa (Juglans regia) allelopatikus hatdsardl.
Annak ellenére, hogy mar ezek a korai gondolkoddk foglalkoztak ezzel a tipusu
novényi interakcidval, az allelopatia fogalmét csak 1937-ben definidlta Molish.
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Allelopétia a kompeticié egy specidlis esete, mely sordn egy novény fold feletti,
vagy fold alatti szervein keresztiil, illetve elhalt anyagainak bomldsa soran olyan
anyagokat juttat kornyezetébe, amelyek gétoljak mas novények megtelepedését és
fejlodését. Evolicidsan a predatorok és patogének elleni védekezés eredményeként
johettek 1étre, és csak masodlagosan valtak a novények kozotti interakciok
kozvetit6ivé.

Egyes novényfajok olyan anyagokat bocsatanak ki, amellyekkel sajat
csirdzésukat, csiranovényeik fejlodését gatoljak. Ezt a jelenséget autotoxicitdsnak
nevezziik. El6fordulnak olyan esetek is, melyek sordn a kibocsétott vegyiiletek
kozvetve pozitiv hatdst fejtenek ki (komplexképzés kdros nehézfémekkel,
talajtdpanyagok mobilizdldsdnak el6segitése, talamikrébdk elleni védekezés). Ezek
az utébb emlitett jelenségek nem tartoznak az allelopdtia fogalmahoz, annak
ellenére, hogy sokszor ide soroljdk Sket.

Azokat a novény dltal kibocsatott anyagokat, melyek allelopétiat okoznak,
allelochemikalidknak nevezziik. Valtozatos kémiai szerkezet jellemzi Oket:
egyszer( nyilt lancu alifds vegyiiletekt6l kezdve a bonyolultabb tobbszoros gytirtis
aromas vegyiiletekig sokféle szerkezeti anyag sorolhaté ide.

A hisos termésekben gyakori malonsav, citromsav és ecetsav gitolja a
termésben taldlhat6 magvak csirdzasat. Algdk 4ltal termelt hosszd szénldncu
zsirsavak allelopatikus hatdsa régdta ismert. A kozonséges dié (Juglans regia)
levelei juglont tartalmaznak, mely az eddig ismert egyetlen kinonvazas
allelochemikélia. Egyszeri aromds vegyiiletek (vanilinsav, benzoesav,
fahéjsav és fenolsavak) a magasabbrendli novények korében a legelterjedtebb
allelopatikumok. Pillangésokban és kaldszosokban el&fordulé kumarinok (pl.
o-hidroxi-fahéjsav) erds csirazasgatlok. A flavonoiodok (pl. florizin) igen
elterjedt vegyiiletcsoport és gyakran szintén allelopatikus hatést fejthetnek ki. A
kupacsosok terméseiben gyakori tanninok és csersavak gatoljak a nitrogénkotd
baktériumok novekedését és csirdzdsgatlé hatdst is kifejtenek. Az el8bbiekben
emlitetteken tdl egy sor mas vegyiilet (terpenoidok, aminosavak, cianohidrinek,
allil-isothiociandtok, alkaloidok) is részt vesz a allelopatikus hatdsok 1étrejottében.
Szamos esetben tapasztalhat6 allelopatikus interakcid, azonban a hatdsért felelds
vegyiiletet mindeziddig nem sikeriilt azonositani, igy még szamos mas erds hatasd
vegyiiletcsoporttal is b&viilhet a késébbiekben az allelopatikumok amugy is széles
kore (5.1. abra). A legtobb allelochemikalia hatdsmechanizmusa ismeretlen.
Részben csirdzasgitlok, illetve az ionfelvételi folyamatok gétldsdval fejthetik
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5.1. é4bra. Néhany allelopatikus hatdst kifejt6 vizoldékony és illékony
allelochemikalia (Lambers et al. 1998 nyoman).

ki hatdsukat. Az illékony terpének gatolhatjak a sejtosztdédasi folyamatokat. Az
allelopatikus anyagok haromféleképpen keriilhetnek a kdrnyezetbe: a foldfelszin
feletti szervekbdl és a foldfelszin alatti képletekbdl kibocsatva, illetve elhalt
szervek bomldsa révén.

Felszin feletti szervek segitségével: Az allelopatikus anyag kibocsatdsa gdz
formdjaban a levélfelszin apré nyildsain (gdzcserenyilds) keresztiil torténik
(illékony terpénszerii vegyiiletek — volatilizdcio), vagy az allelochemikalidk
aktiv szekrécidval a levelek és a szdr felszinére keriilve a csapadékvizzel
jutnak a talajba. Egy specidlis eset az un. pollen allelopdtia, amikor egy
faj pollenje mds faj bibéjén landolva csokkenti a megporzds sikerességét
(Hieracium fajok, Phleum pratense).

Foldfelszin alatti szervek segitségével: A gyOkéren keresztiil a talajba
torténd, tilnyomorészt vizoldékony komponensek kibocsatdsa sorolhaté ide
(exuddcio). Gyakori olyan fajoknal, amelyek magas alkaloid tartalommal
rendelkeznek (Solanaceae).

Elhalt novényi szervek lebomldsa itjdn: Az allelopatikus vegyiiletek a
novényi maradvianyok bomldsdval keriilnek a szabadba. A Carduus nutans
elpusztult egyedei lebomolva allelopatikus hatdst fejtenek ki a Trifolium
repens egyedeire.

Az allelopatikus folyamatoknak sajnos eziddig viszonylag kevés figyelmet
szenteltek, pedig igen fontos szerepet tolt be a felszini vegeticié mintdzatdnak
kialakitdsaban €s a szukcessziés folyamatokban (inhibiciés modell).
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Latszolagos kompeticio

Olyan esetekben beszéliink latszélagos kompeticiérdl, amikor a tapasztalt
egyedszam-valtozasokat ugyan nem a kompeticié eredményezi, de az eredmény
(pl. bekovetkezett egyedszdm-véltozasok) latszolag erre utal (Holt 1977). A Salvia
officinalis sok kis méreti herbivort vonz, ezek a zsilya kozelében €16 novényeken
tdplalkozva csokkentik azok szaporodoképességét és egyedszdmdt. Ha pusztan
ndvénytani szempontbdl vizsgdljuk a teriiletet, gy tlinhet, hogy a zsdlya a
kompetici6 sordn a tobbi fajt kiszoritja.

5.4. Kommenzalizmus

Ha egy kapcsolatban az egyik fél a masik fél életlehet6ségeit javitja (dltalaban
kozvetett mddon) anélkiil, hogy ezdltal a sajat életfeltételei szamottevéen
javulnanak, a kapcsolatot kommenzalizmusnak nevezziik.

A kommenzalizmusnak szdmos forméjat kiilonithetjiik el aszerint, hogy a hatds
mely kornyezeti tényezd, vagy tényez6-csoport megvaltozasaval kovetkezik be. A
hatds kifejez6dhet a talaj tdpanyag és vizellatottsagi viszonyai, a talajszerkezet, az
él6helyi mikroklima megvéltozdsin keresztiil, s6t 4j, kedvez6bb mikroéldhelyek
étrejotte ltal is.

e Kedvezobb talajallapot Kialakitasa. A szimbiotikus nitrogénfixald
szervezetek megnovelik a talaj felvehet6 nitrogéntartalmat, ami nem csak
a gazdaszervezetek, hanem a tobbi ott €16 novény életfeltételeit is javitja. A
lehullott lombavar emeli a talaj szervesanyag-tartalmat, emellett el&segiti a
kedvez&bb talajszerkezet kialakitasat, noveli a talaj vizvisszatartd képességét
(kedvezdbb vizgazdalkodasi viszonyok jonnek 1étre). A szaprotréf fajok
lebont6 tevékenysége a talaj felvehetd tdpanyagtartalmat ndvelve el8segitik
mas fajok novekedését, fejlodését.

e Mikroklima befolyasolasa, mikroélohelyek létesitése. A nagyobb
novények arnyékaban kialakult kedvez&bb mikroklimatikus koriillmények
kozott (kisebb direkt besugdrzds, magasabb pdratartalom, nagyobb
talajnedvesség stb.) drnyalast tdrd, s6t igényl6 novények fejlédnek.
kommenzalizmus az esGerdei epiphyta novények és gazdafdik kapcsolata.
Az epifitonok gazdafdik lombkorondjdban élnek, az esSerdei talajon
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fény hidnydban elpusztulndnak, igy viszont a gazdafdikon mint aljzaton
megtelepedve képesek novekedni, szaporodni. A mohaparndk képesek
nagyobb mennyiségli viz atmeneti tdroldsira, igy nedves mikroélShelyet
teremtenek. Szdmos faj, tobbek kozott a tajgaerddket alkotd feny6fajok
csirandvényei fejlédnek ilyen mohaparndakban. A sirl, erddszegélyen
kialakulé cserjések hatékonyan csokkentik a szélsebességet, ezdltal

mérsékelik a deflaciot és a talajnedvesség elparolgasat.

5.5. A herbivoria, predacio és parazitizmus

A + — interakcidkat klasszikusan az allatokologia keretében targyaljak, ezért
itt csupan roviden ismertetnénk a legfontosabb novényi vonatkozasaikat. A
parazitizmus és a predacié (herbivoria és carnivoria) sordn a két populdcié koziil
az egyik parazitdlja illetve prédalja a mésik populaciét, melybdl elénye szarmazik
(tehat szdmara a kapcsolat elényos), mig a masik populédcié altaldban hétranyt
szenved (tehdt szdmadra a kapcsolat kedvez6tlen).

Herbivoria

A novényi szervezetek fogyasztasa, a novényi préda véalasztdsa a predacié egy
specidlis esete, melyet herbivoridnak neveziink. Egyebek mellett azért is specidlis,
mivel a legtobbszor nem jar a kdrosodott szervezet pusztuldsdval (kivéve pl.
magpredacio).

Az allatok tobbségétdl eltéréen a novények nem tudnak ,.elszaladni” az
Oket fogyaszté él6lények elSl. A helyhez kotott fajok esetében szamos élettani-,
szerkezeti- és viselkedési modosulds jott 1étre azért, hogy a fogyasztasbdl eredd
karosodas a lehet6 legalacsonyabb legyen, illetve az ebbdl fakadé novekedési- és
reprodukcids veszteség minimalizdlédjon. Megkiilonboztethetiink direkt (elkeriilés
és tolerancia) és indirekt (lasd a mutualizmusnal) védekezési mechanizmusokat.

Direkt mechanizmusok

A direkt mechanizmusokat két csoportra bonthatjuk. Az egyik csoportba az
elkeriilési, a mésikba a tolerancia folyamatok tartoznak.

Az elkeriilés, nem mads, mint az allati fogyasztds lehetdségének csokkentése.
Harom tton valésulhat meg a fogyasztds elkeriilése. Szerkezeti médosuldsok révén



156

tizmus

z

.z

dcio és parazi

z

A herbivoria, pred

“BSB[BIS[01 S AS[NIOY[O BLIOAIQIAY Y YOSNUWIZIUBYOIUI ISPZINOPIA IKUAQU P II(] “1eZR[QB) TS

‘qqesIoAS ey qqeAuoyley
BSBZOA[NSUI[Q D ERERRIVARIN A%
[9q¥eIEERl

e esesppzuodwioy YO89S9)ZSoA Y

eroueurwop sieyide ze YrunzsSoN

1581ZSeA30]
B BZZOA[OSUQ[[Q Twe ‘Yeujeljnw )
O seSew  YoAugaQu o397

eIRI soropyo[[e Seluede) se3e|y

919[3oW YeIBIBIUIZS ATEN
sozdoyseiley s9 sezpelres 130z0Y0oq

AOY SeTew ‘Qrop[IUIZSSe J[OAQUSIN

oropzuadwloy]  BIOURBIIO],

12{0IQAIQIAY IOSPY ® I[MIAN[S AUAQU Y

QAIAUQAQU
B Yeu[e[el U9QQaZoysu MOIQAIGISY Y

oroynpoidal s9 ‘SpZeIIsd 18I0y

1ouaUnafR Jowayde ‘TeseIry

snunLI reISo[ousg

Y01OAQZS
TAUQAQU UQ[I91OYZaA[9 ASeA ‘QZaTIQIN 9S9[oWIR) YOZeAUBQZAOPIA SQZNOPIA TRIWY]
yoS3eAuede)
e A01YIjeZZoY UaqqazayaN BSEZOYano[ JONINGOPIA
9S9[RAQU
yeueAuerezsol  ASea  ‘espzouwl[ey[oj
yo3eAue 0)JoU1ZSYUd UIZIYIN 9SQIZAYU SYZSQWH
"19S9ZIZSIoW
Yorerdes e S9 ‘espyzseA30j
YOJOAQZS  TAUQAQU B QQOZOUYIN YOS YOSIAQ) YQIQZS  SP[NSOPOW NQZONIAZS  SIMMIMIH
jeZRIRASRIA eppd esndp eleuLioy

SPZINIPIA V




A herbivoria, predacio és parazitizmus 157

(5.2. éabra), a fenoldgiai ritmus szabdlyozdsan keresztiil és védekezd anyagok
termelésével hatékonyan mérsékelhetd a karositds. Mig az elsd két csoportban
megfigyelt valtozasok fiiggetlenek a fogyasztok jelenlététsl (statikus jellemzdk),
addig a védekezd anyagok termelését gyakran maga a fogyasztd, illetve a
fogyasztas révén l1étrejott szoveti sériilés indukalja (dinamikus jellemzdk).

A tolerancia a herbivoria sordn keletkezett kdr minimalizdldsdra irdnyul
(Strauss et Agrawal 1999). FErtelemszertien a herbivor tipusitél fiigg a
toleranciavélasz tipusa: mds hatést fejt ki egy lombfogyasztd, mint egy alapvetSen
szivogatd életmddi faj — ennek megfeleléen mas vélasz indukalédik.

Indirekt mechanizmusok

Az indirekt mechanizmusok esetében a novény mads szervezeteket hasznal fel
arra, hogy megvédje magét a kdrositokkal szemben. Ennek egy tipikus esete,
amikor a novény olyan faj mellett n6, amelyet a herbivorok nem szivesen
fogyasztanak (méreganyag tartalom, kellemetlen iz). Ennek a fajnak az illata
gyakran elfedi a mdsik novényét, igy megakaddlyozva, hogy a herbivorok
rataldljanak (Price et al. 1980).

Némely fajok ,,személyi testérok” alkalmazasaval igyekeznek a herbivoria
mértékét csokkenteni. Ezek a fajok a pollen, nektdr, bivéhely (lakéhely),
illetve egyéb juttatdsok fejében hatékonyan tdvoltartjdk a herbivorokat (l4sd
mutualizmus).

Zsakmanyol6 novények: novényi carnivoria (insectivoria)

Az insectivor (carnivor) novényfajok olyan teriileteken élnek, ahol a talaj
viztelitettsége és pH-ja alacsony, illetve oxigénszegény allapotok uralkodnak. A
magas viztelitettség egyrészt akaddlyozza a szerves formaban kotott nitrogén
és foszfor mobilizdldsdt (lebonté folyamatok igen lasstak, szervesanyag-
felhalmozédas figyelheté meg), mdsrészt az oxigénszegény kornyezet gétolja
a szimbiotikus nitrogénfixdld kozosségek létrejottét (a nitrogénfixdcid magas
oxigénigényl aerob folyamat), emellett a talaj alacsony pH-ja akaddlyozza a
talajban (ha alacsony mennyiségben is) jelen levé nitrogénvegyiiletek felvételét.
Az emiatt kialakul6 ,,nitrogénéhség” megsziintetésének, és a nitrogén-felvételének
egyik hatékony mddja az dllati szervezetek nitrogéntartalmanak hasznositdsa.
Az insectivoria sordn tehdt a novényi szervezetek dllatokat (rovarokat,
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pokokat, rdkokat, atkdkat és protozodkat) zsdkmdnyolnak, és hasznositanak
nitrogénforrasként.
Az insectivoria az aldbbi csaladokban fordul el&:

e Bromeliaceae (Brocchinia hectioides, B. reducta, Catopsis berteroniana a
Neotropikumban)

e Byblidaceae (Byblis gigantea, B. liniflora, Ausztralidban és Uj-Guinedban)
e Cephalotaceae (egy faj, Cephalotus follicularis, ausztraliai endemizmus)

e Dioncophyllaceae (Triphyophyllum peltatum, Nyugat-Afrika)

e Droseraceae (110 faj, Aldrovanda, Dionaea, Drosera, Drosophyllum)

e Lentibulariaceae (Genlisea, Pinguicula, Utricularia)

e Nepenthaceae (Nepenthes, 70 faj, Délkelet-Azsia és Madagaszkar)

e Sarraceniaceae (Darlingtonia, Heliamphora, Sarracenia)

Ha figyelembe vesszik e csalddok filogenetikai elhelyezkedését,
megallapithatjuk, hogy az insectivoria létrejotte polifiletikus jelenség, tobb
egymdstol tadvoli rendszertani egység esetében is kialakult.

A kevéssé mobilis novényi szervezetek kiilonféle bonyolult és kevésbé
bonyolult csapdamechanizmusokat fejlesztettek ki annak érdekében, hogy
»elejtsék™ a mobilis allati szervezeteket. Miikodési mechanizmusuk alapjan aktiv
és passziv csapdamechanizmusokat kiilonithetiink el. A csoportositds eléggé
szubjektiv abban a tekintetben, hogy a felosztds alapja a novényi csapdaszerkezet
miikodési sebessége. Az aktiv csapdamechanizmusok a novényi test gyors
helyzetvaltoztatd mozgdsait feltételezik, mig a passziv mechanizmusok lassd
novényi mozgdsokon alapuld szerkezeteket feltételeznek, illetve nem igénylik a
novény aktiv kozremilikodését a préda elejtésének folyamatdban. Az aldbbiakban
néhdny példa segitségével mutatjuk be a legfontosabb csapdatipusokat. Néhdny
csapdatipust mutat be a 5.3 4bra.

Aktiv csapdamechanizmusok

Zarocsapdak. Ennek a csapdatipusnak kivdlé példaja a vénusz légycsapdja
(Dionaea muscipula) csapdaszerkezete. A levéllemez osztott, két tobbé-kevésbé
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5.3. dbra. Néhany jellemz6 carnivor csapdatipus. 1. Utricularia sp. ajtécsapdija
(a. az ajtécsapda, b. szdjadék az érzékszorokkel, c. a kamrafal mirigyszdrei), 2.
Drosera rotundifolia ragaszté alapt csapddja, 3. Saraccenia sp. veremcsapdija, 4.
Dionea muscipula zar6csapddja, 5. Nephentes sp. veremcsapddja (Hegi 1907-1930
(1,3,4,5) és Sinott 1946 (2) nyoman).

lapos, egymdshoz (nem csuklészertien) kapcsolédé konvex levélfélre oszlik. A
felszinen levélfelenként 3-3 serteszerd érzékeld szér helyezkedik el. A 2-3
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érzékel6 szOr megérintése kivdltja a gyors bezdrdddst, melynek sordn a két,
sz€lén hosszu, erds tiiskeszert képleteket hordozo levélfél egymas felé elmozdulva
csapddba zdrja a bekeriilt dllatot. Ha a bezdrddast élettelen test (példaul belehulld
gally) véltotta ki, akkor a levélcsapda hozzavetdlegesen 1 6ra elteltével kinyilik.

Ajtocsapdak. Az Utricularia genusra jellemz$ csapdatipus. A vildgszerte
elterjedt genus fajai tavakban és kisebb allévizekben élnek. A csapdahélyag a
viz alatti levélszegmentumok mddosuldsaként egy irdnyba nyilé csapdafedéllel
rendelkezik. A nyugalmi periddus alatt, a hdlyag belsejébdl a vizet a novény
kiszivattyuzza, és helyére levegd keriil. A csapdaajté kiilsé széle mentén
érzékel6sz6rok helyezkednek el, melyeket ha a zsdkmanyéllat megérint, akkor
gyors elektromos potencidlvaltozas jatszodik le, amely indukalja a csapdafedél a
csapdazsik belseje felé torténd elmozduldsit. Mivel az elmozdulds igen gyorsan
(1/460 sec alatt!) bekovetkezik, a csapddba bedramlé viz magaval hozza a
zsakmanyallatot. A csapdafedél ezt kovetSen zarddik. A zart csapda belsejébe

kivélasztott emésztéenzimek néhdny nap alatt teljesen lebontjak a zsdkmanyt.

Passziv mechanizmusok

Veremcsapdak. Példaként dllhatnak a Saraccenia, a Heliamphora, a
Darlingtonia, Nephentes és a Cephalotus genus fajainak csapdaképletei. A
zsdkmadnyédllatokat a novény a kancsé alaki mddosult leveibe csalogatja. A
kancsé alakd képzddmények széle csiszos, viasszal boritott, a belezuhané préda
menekiilését a meredek kancséfal és a torok tdjékon elhelyezkedd, visszafelé
allé merev szOrok (trichomdk) akadédlyozzdk. A Saraccenia genus fajaindl
a kancsofal emészté enzimeket kivalasztva dolgozza fel az éldozatot, mig a
Darlingtonia esetében a novény a kancs6folyadékban €16 mikroorganizmusok
lebonté tevékenységére hagyatkozik.

Légypapirok, vagy ragaszté alapa csapdak. Ezek alapmechanizmusa, hogy
a levélfelszinen taldlhaté mirigysz6rok ragadés valadékot valasztanak ki,
melybe az dldozatok beleragadnak. A levelek szElik mentén begdndorodnek,
ezdltal becsomagoljidk a zsdkmdanyt. Az emészténedvek viladéka megemészti a
taplalékillatot. Ide sorolhatdk a Drosera, a Pinguicula, illetve a Byblis genus fajai.
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Novényi parazitizmus

Azt az interspecifikus kapcsolatot, amelyben az egyik résztvevd (parazita) oly
moédon jut kozvetlen (ellenszolgaltatas nélkiil hasznositja a gazdafaj testanyagait),
vagy kozvetett (epifiton helyparazitdk) eldnyokhoz, hogy abbdl a masik félnek kdra
szdrmazik, parazitizmusnak nevezziik. Altalanossigban parazita szervezeteknek
azokat tekintik, amelyek kozvetlenill szerves és/vagy szervetlen tdpanyagokat
vesznek fel a gazda szervezettdl anélkiil, hogy a gazdafajt valamilyen médon
karpotolnak.

A parazita-gazda kapcsolat természetét tekintve, a parazita oldaldrdl lehet
obligat, azaz a parazita csak a gazdaszervezet(ek) €16 anyagain képes élni, illetve
lehet nem obligat, mas néven fakultativ, amikor a kedvez6tlen id6szakok sordn a
parazita szaprotrdéf (korhadékbontd) életmddot is folytathat, els6dlegesen azonban
parazita.

Helyzetét tekintve megkiilonboztethetiink a gazdatest belsejében és a
testfelszinen €16 parazitdkat. Az elsé csoportot endo-, mig az utébbi csoportot
ektoparazitdknak nevezziik. A magasabbrendd ndvényi parazitik esetében tiszta
ektoparazitizmusrél (a helyparazitdkat leszdmitva) nem beszélhetiink, hiszen
annak ellenére, hogy az ektoparazitdknak tekintett fajok a gazdaszervezetek kiilsé
testfelszinén fordulnak eld, felszivd képleteikkel azok testébe mélyedve tartésan
a gazdatest belsejében él6skodnek. Ilyen értelemben tehat ezt a kapcsolatot a
mikorrhiza kapcsolatok mintdjdra ektendo-parazitizmusnak nevezhetjiik.

A magasabbrendli novényi parazitdk azon csoportjai, melyek klorofillal nem
rendelkeznek és teljes anyagcseréjiik a gazdaszervezetekbdl felvett anyagok
metabolizdldsdra épiil, holoparazitdknak, azaz teljes parazitdknak nevezziik
(Cuscuta genus fajai). Azok a fajok melyek klorofillt tartalmaznak illetve
fotoszintetizdlnak, és a gazdaszervezetekbdl csak a vizet, és a vizben oldott asvanyi
anyagokat veszik fel, hemiparazitdk, vagy félparazitdk (Loranthus genus).

A gazdafajok korét tekintve vannak olyan parazitdk, amelyek kizdrélag egy
adott fajhoz, vagy kozelrokon fajokhoz kotddnek. Ezeket monofdg parazitdknak
nevezziik. Azokat a fajokat, amelyek kozelrokon nemzetségek néhdny fajan
él6skddnek oligofdg parazitdknak, mig azokat a parazitdkat, amelyek széles
fajspektrumot parazitdlnak, polifdg parazitdknak nevezziik. Monofdg parazita
példaul a kékes szddorgd (Orobanche coerulescens), amely a mezei Ur6m
(Artemisia campestris) €l6skodbje. Oligofdg a sirga fagyongy (Loranthus
europaeus), mely a szelidgesztenyén és a hazai tolgyfajokon fordul el, mig inkabb
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Loranthaceae (70/900) Cuscutaceae (1/180)

Dendrophtoe Cuscuta
Tapinantus Lauraceae (1/30)
Amyema Cassytha
Orobanchaceae (14/160) Scrophulariaceae (10/500)
Orobanche Euphrasia
Cistanche Rhinanthus
Phelypaea Odontites
Viscaceae (7/500) Parentucellia
Viscum Melampyrum
Phoradendron Pedicularis
Arceutobium Bellardia

5.3. tablazat. Néhany parazita ndvénycsalad. (A zéréjelben szerepld elsd szdm a
csaladban el6fordulé parazita genusok, mig a masodik a parazita fajok szamat mutatja.

Kurzivval kiemelve a hazdnkban is el6fordulé genusok.)

polifag a fehér fagyongy (Viscum album), mely az el6bbi fafajcsoportok kivételével
szinte minden mérsékelt 6vben el6forduld lombosfan és fenySfajon megjelenhet.

Egy masik felosztds testméret alapjan csoportositja a parazitdkat. A zomében
endoparazita, mikroszképikus szervezetli parazitdk a mikroparazitdk (virusok,
baktériumok és a parazita gombak zome), mig a nagy testméretti, makroszképikus
endo- és ektoparazita fajok a makroparazitdk (Begon et al 1986).

Magasabbrendii novényi parazitak

A magasabbrendli novényfajok esetében a parazitizmus a carnivoridhoz
hasonléan szdmos filogenetikailag tavol 4116 taxon esetében 1étrejott (polifiletikus
sajatsdg). A hajtasos novények esetében csak a kétsziktiekre, mintegy 20 csaladra

(6sszesen 3000-5000 faj) jellemzd életmdd. A 5.3. tabldzat mutat be néhanyat a
fontosabb novénycsalddok koziil, melyeknek vannak parazita életmddu fajai is.

Alapvet6en lehetnek hajtids- és gyokér-, illetve holo- és hemiparazitik.
Morfolégiailag lehetnek zold leveles fotoszintetizalok, illetve lehetnek teljesen
redukalt hajtasrendszerrel rendelkez6k, melyek teste gombafonalakhoz hasonlé
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képletekké egyszerisodott. Elhelyezkedésiiket tekintve ekto- (ektendo-) és
endoparazitdk. Az alabbiakban néhany ndlunk is képviselt csalddra térnénk ki.

Santalaceae (Szantalfafélék csaladja): Tagjai altalaban félparazitdk,
gyokéréloskodok, illetve el6fordulnak kozottik dgparazitdk is. A
gyOkérparazitdk gyokerein korte alaki szivétestek fejlédnek. Ezeken,
mint hausztériumokon, a gazdandvény kozelében karéjos kindvések
keletkeznek, melyek atkaroljdk a tdplalégyokeret. A szivoszerv kozepén
levd gyokérsz6rok enzimatikusan bontjadk a gazdandvény gyokerének
kéregsejtjeit. Az igy eldkészitett kérgen keresztiil hatol be a szivdszerv, és
a tracheidai kapcsolatba keriilnek a gazda vizszallit6-szoveteivel. A csalad
legnagyobb nemzetsége, a Thesium genus tagjai ndlunk is el6fordulnak.

Loranthaceae (Fagyongyfélék csaladja): A csalidba tartozé legtobb faj
félparazita cserje, vagy félcserje. Altalaban 4gparazitdk, a csalddban
ritka a gyoOkérparazitizmus. Minden faj rendelkezik klorofillel, a
gazdaszervezetektdl vizet és vizben oldott dsvdnyi anyagokat vonnak
el, de kis mértékben szerves anyagokat is felvesznek a gazdatol. Féként
ornithochor, gyokocskét nem tartalmazé magvaik, negativ heliotrépok,
tehdt a megvilagitassal ellentétes oldalon csirdznak. Csirdzds utdn
egyszeri esetben a hypokotil kiszélesedik, és korongszeri képletet
létrehozva hozzétapad a kéreghez, és behatol a mélyebben elhelyezkedd
szallitészovetekbe. Mds csoportok, a kapcsolddds helyén sejtburjanzast
indukdlnak, ezen a helyen a hajtds megduzzad és a gazda Osszend az
é16skodbvel. Ide tartoznak a ndlunk is el6fordulé Loranthus és Viscum
genus fajai.

Cuscutaceae (Arankafélék csaladja): Csavarodd, sirgds szini hajtasokkal,
pikkelyekké redukalédott levelekkel és fejecskeszerti viragzattal rendelkezd,
klorofillt nagyon kis mennyiségben tartalmaz6 hajtasparazitdk. A magban
spiralisan felcsavarodott, széles embri6 taldlhatd, mely a csirdzast kovetden
igen intenziven novekedve, sajit tengelye koriil rotdlva (lassz6z6 mozgést
végezve) keresi a gazdandvényével a kapcsolatot. A kapcsolat 1étrejottét
kovetben, a novény teste sok hausztériumot fejlesztve szorosan racsavarodik
a gazdahajtdsra, vagy laza hurkokat és kevés hausztériumot fejlesztve
tovabbnovekedik. Az els6 hausztériumok kialakulasaval egyidejtileg
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5.4. abra. A Viscum album testfelépitése: 1. A gazdandvény farostjai, 2. A kozponti
szivogyokér (hausztérium), 3. Kéreggyokér és masodlagos szivogyokerek (Hegi
1907-1930 nyoman).

kapcsolatat a talajjal teljesen elveszti. Cuscuta genus tobb faja (7) ndlunk is
el6fordul.

Scrophulariaceae (Tatogat6félék csaladja) — Rhinanthoideae: Az alcsalddban
szdmos félparazita és parazita nemzetség fordul elS, melyek tagjai
ndlunk is megtaldlhatok. Az Euphrastia (szemviditéfi), a Rhinanthus
(kakascimer), az Odontites (fogfli), a Pedicularis (kakastaréj) és a
Melampyrum (csormolya) genusok fakultativ gyokér-félél6skodsk. Képesek
a gazdanovényeik parazitdlasa nélkiil is megélni, bar sokkal rosszabbul
fejlodnek és ritkdn jutnak el a virdgzasig. A Lathraea (vicsorgd) genus fajai
obligat gyokérparazitak.

Orobanchaceae (Szadorgo6félék csaladja): az ide tartozé fajok kivétel nélkiil
obligat holoparazitdk, gyokéréloskoddk. Halvany szintiek, klorofillt nem,
vagy csak kis mennyiségben tartalmaznak. Magvaik valésziniileg hosszui
ideig életképesek, csak akkor csirdznak, ha a gazdanovény gyokere a
kozeliikbe érkezik. Az aprécska csirandvény képes behatolni a gazdandvény
gyokerébe. A gazddval val6 kapcsolat kialakuldsa utdn kezdi el fejleszteni,
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a legtobb faj esetében pikkelyleveles, tobbnyire flirtds-bugds virdgzatot
hordoz6 generativ hajtdsat. Kozép-Eurépaban mintegy 30 faja él az
Orobanche genusnak, melynek képviseldi nalunk is megtaldlhatok.

5.6. Protokooperacio, mutualizmus és szimbiozis

A kolcsonosen elonyos kapcsolatok igen elterjedtek az élGvilagban, ezért
az egyik legfontosabb kozosségszervezd erdnek tartjdk Sket. A kapcsolatban
résztvevo felek egymast kolcsonosen segitik, ennek folytdn lehet6vé valik a
kozosség szamdra olyan életterek meghdditasa (1asd zuzmok), melyet a kapcsolatot
kialakit6 szervezetek egyediil nem lennének képesek elfoglalni.

A pozitiv interakcidkon beliil a kolcsonosen elényos kapcsolatokat
tobbféleképpen csoportosithatjuk. Az egyik csoportositds a fakultativ + +
kapcsolatokat (a kapcsolat megléte nélkill sem szenvednek hatrdnyt a
résztvevlk) protokooperdcionak, az obligdt kolcsondsen eldnyds kapcsolatokat
itt mutualizmusnak vagy szimbiozisnak nevezziik (A szimbidzis és mutualizmus
fogalom ebben a rendszerben egyenértékii, Odum 1953).

Egy eltér6, az el6bbivel egyformdn gyakran hasznalt rendszerezés minden
kolcsonosen elényos kapcesolatot a mutualizmus gytjtéfogalom ald sorol. Ebben
a rendszerben a fakultativ mutualista kapcsolatok felelnek meg az el6bbiekben
targyalt protokooperacidonak, mig az obligat kapcsolatok a szimbidzisok (Begon
et al. 1986).

Tovéabbi csoportositdsi lehetdséget jelent a mutualizmusok felosztasa
szimbiotikus és nem  szimbiotikus = mutualizmusokra.  Szimbiotikus
mutualizmusoknak nevezziik a koevolicié ttjan 1étrejott obligdt mutualizmusokat.
A nem szimbiotikus mutualizmusok zomében fakultativak.

Az elkovetkezendSkben a kolcsondsen eldnyds kapcesolatokat, a klasszikusan
a novényoOkoldgia targykorén beliil targyalt csoportok figyelembevételével a
mutualizmus gy(ijtéfogalom alatt targyaljuk.

A résztvevé fajok szdmdt tekintve monofil, oligofil, illetve polifil
mutualizmusokrol beszélhetiink. Ahol két faj mutualisztikus kapcsolata figyelhet6
meg azt monofil mutualizmusnak nevezziik. Ilyen a Yucca glauca, illetve a
Tegeticula yuccasella nevli moly, illetve a filigefajok és fiigedarazsak egyes
fajainak obligdt mutualisztikus kapcsolata. Abban az esetben, ha a monofilia
obligdt és szimbiotikus, a szimbidzisban €16 szervezeteket gyakran egy egységként
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5.5. dbra. Az Acacia cornigera médosult hajtasképletei (Hegi 1907-1930).

kezeljiik (zuzmdék). Az oligofilia esetében tobb faj van jelen hasonlé szerepben,
ilyen a hajlottcs6rd kolibrik, illetve az altaluk megporzott novények kapcsolata.
A polifil mutualizmusok sok taxon egyidejii jelenlétét feltételezik, ilyen példaul a
sargavirdgu fészkesek illetve megporzéik kapcsolata.

A ++ relaciok fontos eldénye lehet, hogy a kapcsolatban (1) résztvevo felek
egymast kolcsonosen tapldljak (megfigyelhetd a mikorrhiza esetében), (2) az
egyik védelemben részesiti a mdsikat, ahogy ez példaul az Acacia cornigera
és a Pseudomyrex ferruginea nevli hangya esetében megfigyelhet6. (Az akécia
tovisszeri képletei lakhelyiil (5.5. dbra), a levélkék végein taldlhat6 protein-
csomagocskdk tdplalékul szolgdlnak a hangydk szdmadra, mig azok az akicia
lombozatit védik a lombfogyasztokkal szemben). (3) Az egyik csoport egyedei
kihasznéljdk a masik mobilitdsdbol adodod lehetdségeket (megporzasi és diaspora-
terjesztési mutualizmusok) (Boucher et al. 1982). A szimbiotikus mutualizmusok
dontben az elsé kategéridba sorolhaték, mig a nem szimbiotikus mutualizmusok
mindharom kategoriaba, de zomében az utobbi kettébe tartoznak.

A mutualisztikus kapcsolatok néhany, ndvényi szempontbdl igen fontos tipusat
mutatjuk be roviden, ahol a kapcsolatokat a benne résztvevd organizmusok
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rendszertani hovatartozdsa alapjan ismertetjiik. A kordbbiakban mar ismertettiink
mutualisztikus megporzasi kapcsolatokat, igy ezekre ebben a részben nem
tériink ki. A tovdbbiakban sz6 lesz gombdk és nodvények mutualisztikus
kapcsolatarél (mikrotallusz és mikorrhiza), algdk-gombak (zuzmo), baktériumok-
magvas novények kolcsonosen eldnyos kapcesolatairdl (nitrogénfixacio).

Novények és gombak mutualizmusa
Mikrotallusz

Virdgtalan novények (mdjmohdk, mohdk és harasztok) esetében megfigyelhetd
szimbiotikus kapcsolat, melynek sordn a gametophyton test egyszeri telepes
gombadkkal alakit ki szimbiotikus kapcsolatot.

A méjmohédk esetében a Marschantiaceae és a Lepidoriaceae csalddokra
jellemzd, mig a harasztok esetében példaul a Lycopodium, Huperzia, Pteridium,
Osmunda, Ophyoglossum és a Botrydium genusokban figyelhet6 meg. A kapcsolat
Létrejotte sziikséges a gametofiton test optimadlis fejlédéséhez, és ezdltal a kialakuld
névényke fennmaraddsahoz.

Mikorrhizak

A gombdk és magasabbrendli (magvas) novények mutualisztikus kapcsolatat
mikorrhizdnak nevezik. A szé jelentése ,,gombagyokér”, el6szor Frank hasznlta
1885-ben. A mikorrhiza-kapcsolatban a gombapartner segit a viz, illetve a vizben
oldott dsvanyi anyagok (kiillonosen a foszfor és mikroelemek) felvételében,
ezért cserébe a novény szénhidratokkal, vitaminokkal és valészin(ileg novekedési
reguldtorokkal litja el a gombéat. A legelterjedtebb gomba-névény kapcsolatok;
a hajtdsos novények mintegy 90%-a valamilyen mikorrhizds kapcsolattal
rendelkezik. A mikorrhizakapcsolatokat csoportosithatjuk a gombafonalak
elhelyezkedése, illetve a létrehozott képletek tipusai alapjan. Elhelyezkedésiik
alapjan beszélhetiink endo- és ektomikorrhizakrdl. Az ektomikorrhizdk esetében
a gombafonalak a gyokér felszinén képeznek szovedéket, illetve a legfels6
kéregsejtek intercelluldris jirataiba hatolnak be, mig az endomikorrhiza esetében
a gombafonalak behatolnak a sejtek belsejébe kiillonféle képleteket 1étrehozva
benniik. Figyelembe véve a 1étrehozott képletek tipusat, illetve a kapcsolat endo-,
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illetve ektomikorrhiza természetét az alabbi f6 csoportokat kiilonithetjiik el (Jakucs
et Vajna 2003):

Vezikulo-Arbuszkularis mikorrhiza (VAM): A legelterjedtebb  mikorrhiza
kapcsolat, a hajtasos novényfajok mitegy 90%-a rendekezik valamilyen
VAM-kapcsolattal. A kéregsejtekbe és az intercelluldris terekbe behatold
gombafonalak hdlyagszerti képzddményeket (vezikulumokat), hurkokat,
illetve elagazd, nagy feliiletti, kis ficskara emlékeztetd6 hausztériumokat
(arbuszkulum) hoznak 1étre. A kapcsolatban a gomba oldalardl az obligat
biotréf (csak €16 sejtekben képesek €lni) Glomales (Zygomycota) rend
fajai vesznek részt, mig a novényfajok oldaldrél csupdn a bolygatottabb
termShelyeken él6 novénycsalddok (Brassicaceae, Caryophyllaceae,
Polygonaceae), illetve vizi novénynemzetségek (példaul Cyperus és Juncus)
fajai jelenthetnek kivételt. Ebben a kapcsolatban a névény nem obligit
mutualista.

Ektomikorrhiza: A gombafonalak nem hatolnak be a gyokér kéregsejtjeibe,
hanem a gyokérfelszinen szovedéket alkotva hozzdk 1étre az dlszovet jellegli
kopenyt. Az intercellularisokba hatolva kialakitjak a Hartig halézatot, mig a
talajrészecskék felé novekedd kidgazo hifak révén, egy "al-gyokérszérzetet"
alkotnak. F6ként fasszard novényfajok (a hajtdsos novények mintegy 3%-
a) illetve bazidiumos és aszkuszos gombdk vesznek rész az ektomikorrhiza
kialakitdsdban. Az Abies, a Larix, a Picea, a Pinus genusba tartozd
nyitvatermdk, az Alnus, a Betula, a Carpinus, Castanea, Fagus, Quercus,
Tilia genusokba tartozé zarvatermd fasszaruk hoznak létre a leggyakrabban
ektomikorhiza kapcsolatot, melyben a kalapos gomba nemzetségek (kalapos
nagygombdk) koziil példaul a Tuber, az Amanita, a Boletus, Suillus,
Leccinium, Cantharellus, a Ramaria, az Inocybe, a Russula, a Lactarius és a
Tricholoma genusok fajai vesznek részt.

Ericoid mikorrhiza: Az  FEricaceae = csalddra  (hangafélék)  jellemz6
endomikorrhiza tipus. A gombafonalak a hajszalgyokerek egy sejtsor vastag
kéregrétegének sejtjeibe hatolnak be, és ott hoznak 1étre gombolyagszeri
képleteket. A szaprofita gomba a szE€ls6séges, savanyd termShelyen €16
hangdk szdmdra megkonnyiti a viz, a N és a P felvételét.
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Arbutoid mikorrhiza: Az Arbutus illetve a Pyrola novénygenusok esetében.
Gyakran mas novényfajokkal ektomikorrhizat képezd fajok (Lactarius)
vesznek részt ennek a specidlis kapcsolatnak a kialakitdsdban. Kopeny
altalaban nem figyelhetd meg, és intracelluldris kolonizéci6 altaldban van.

Monotropoid mikorrhiza: Jellemzd, tobbek kozott a Monotropa genus fajaira.
A Monotropa genus tagjai nem rendelkeznek klorofillal, de heterotr6f
taplalkozast lehet6vé tevé enzimrendszerrel sem, emiatt a Boletus, Suillus,
Russula genusba tartozé, mas novényfajokkal ektotréf mikorrhizat képez6
fajokkal létesitenek kapcsolatot. A széndramlds irdnya itt forditott, a
szénhidritokat a ndvény a gombditdl veszi fel, amely ezeket részben az
ektotr6f mikorrhizds gazdanovénytdl kapja. Ily mdédon példaul a Monotropa
hypopitys, a gombafondl kapcsolatok 4ltal 1ényegében a kéttlis fenySket
parazitdlja.

Ektendo mikorrhiza: Korai fejlédési  allapotd  (csemete)  Pinus-oknal
megfigyelhetd mutualisztikus kapcsolat. A Hartig hal6zat mellett részben

endomikorrhiza fonalak is megfigyelhetok. A késdbbi fejlodés sordn ezek
eltlinnek és a kapcsolat tisztan ektomikorrhiza kapcsolattd alakul.

Orchid mikorrhiza: Orchidedk és Basidiomycetdk kozott 1étrejovd kapcsolat.
Jellegébdl kovetkezben félig-meddig parazitkus kapcsolat a gomba és a
novény kozott.

A gomba-alga egyiittélések

Az él6helyi szélsbségekhez val6 alkalmazkodds egyik hatékony lehet&ségét
jelenti a gombdk szdmdra, hogyha bizonyos algafajokkal szimbiotikus kapcsolatot
kialakitva litordlis zuzmokat és valédi zuzmodkat hoznak létre. Az ismert
gombafajok szdma mintegy 70000, ennek mintegy 25%-a képez algédkkal
mutualisztikus kapcsolatot. A zuzmé ,,gomba-alkotdjat” mykobiontnak, az ,,alga-
alkot6jat” phykobiontnak nevezik.

A botanikusok egy része szerint a szimbiotikus kapcsolat tokéletes példdja a
»zuzmoszervezet” kialakuldsa. A gomba az alga révén tdpanyagokhoz jut, cserébe
védelmet biztosit a kdrnyezeti sz€ls6ségekkel szemben az alga szdmadra.

Misok inkdbb a kapcsolat gyenge parazitikus jellegét hangsilyozzak. Ugy
ttinik, hogy a gomba fogva tartja az algasejteket, melyektSl kész szerves
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tdpanyagokat von el. A zuzmoét alkotd algasejtek egy része a parazitdlds (!)
kovetkeztében elpusztul. Az elpusztult algasejtek anyagdt a gomba szaprofiton
médon hasznositja. Mindenesetre — a kapcsolat akdr mutualisztikus, akér
parazitikus - a zuzmok olyan helyeken képesek megélni, ndvekedni és szaporodni,
ahol az 6ket alkoté gomba és alga kiilon-kiilén soha.

Kétségtelen tény tovabba az is, hogy a gomba ndvekedése megfelels algasejtek
jelenlétében megvaltozik, és egy tobbé-kevésbé kompakt szervezet jon létre.
Olyannyira hatékony ez az alga 4ltal stimuldlt morfoldgiai vélasz, hogy az
egyes gomba-alga egyiittesek a telep alakja, megjelenése alapjan, mint fajok
kategorizdlhatok.

Prokaridtak és hajtasos novények mutualizmusa
A szimbiotikus nitrogénfixacio

A fehérjék vazat alkot6 aminosavak, a nukleinsavakat felépité nukleotidok,
a novényi védekezésben fontos szerepet jatszé N-glikozidok, alakaloidok; a
illetve a sejtmembranok nitrogéntartalmu lipidjeinek és szénhidratjainak (példaul
szfingomielin) alkot6jaként a nitrogén igen fontos szerepet tolt be a ndvényi
szervezetben.

Bér a 1égkdr igen nagy mennyiségben tartalmazza a molekuldris nitrogént,
ez a hajtdsos novények szdmadra ilyen formdban nem felvehet6. A molekuldris
nitrogén (N3) megkotésére alig egy maroknyi szervezet, néhdny tucat prokariéta
képes. A bioldgiai nitrogénfixdcié folyamatiban ezek a csoportok a nitrogendz
enzimkomplex segitségével a No-t ammoénidva redukdlva alakitjadk a hajtasos
novények szdmadra is felvehetd formajiva. A nitrogénkotd szervezetek egy része
szabadon é16, masok szoros mutualisztikus kapcsolatban élnek hajtdsos novények
gyOkereiben, segitve 6ket a nitrogénhez jutdsban.

Fontos hangsilyozni, hogy a szimbiotikus nitrogénfixdci6 koltsége magasabb,
mint ha a novény a nitrogént nitratok és nitritek formdjéban a talajbdl venné fel
(Gutschick 1981), ezért ez a fajta szimbiotikus kapcsolat ott igen jelentSs, ahol a
talajban kevés a felvehet6 nitrogén-vegyiilet. Szamos kisérlet igazolja, hogy glimdk
csak nitrogénéhség esetén képzddnek a pillangdsok gyokerén (Szalai 1968).

A mutualisztikus kapcsolatban a gazdandvény szénhidritokkkal tiplédlja a
nitrogénfixdlé szervezetet, amelyért cserébe kotott formdji nitrogént (NHI)
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szolgéltat szdmdra a prokariéta. Mindeziddig az aldbbi prokariéta taxonokat
talaltdk mutualista kapcsolatban valamely hajtdsos novénycsoporttal:

e Azotobacteriaceae fajok gyakran fordultak el novényi felszineken (gyokér
és levél). A csalddba tartoznak Azotobacter és Azotococcus genusok fajai.

e Rhizobiaceae fajok pillangés novények giimdiben el6fordulva vesznek részt
a szimbiotikus nitrogénfix4cidban.

e A Spirillaceae csaldd tagjait féként flifélék gyokerein figyelték meg.

e Actinomycetes fajok élnek nem pillangés fajok, példaul az Alnus genus
fajainak gyokerein kialakult giim&kben.

Mindezen tobbségében mutualisztikus kapcsolatok koziil — elsésorban
gazdasagi jelent6ségénél fogva — a leginkdbb tanulmanyozott a Rhizobium fajok
és a pillang6s novények kolcsonosen elényds kapcsolata, melyet az aldbbiakban
roviden ismertetiink.

A Rhizobium és a Fabaceae fajok szimbidzisa

A Rhizobium fajok és a pillangésok kapcsolata erésen specializalt
szimbid6zis (5.6. dbra). A szabadon él6 rhizobiumok pélcika alakd, gyakran
mindkét sejtvégiikon csillés (amphitrich), Gram-negativ baktériumok, melyek
csak a gyokér szovetével kialakitott szimbiotikus kapcsolat révén képesek a
nitrogénfixdciora.

A kapcsolat kialakuldsakor a gazdanovény tadpanyagokat és jelz6molekuldkat
tartalmazé gyokérvaladéka a kozelbe vonzza a baktériumokat, amelyek feltehetéen
Ca?*t-dependens sejtkapcsol6 struktirdk segitségével a gyokérszorok felszinéhez
tapadnak.

A kotddést kovetSen a gyokérszor deformalédva korbeveszi a baktériumokat.
Ezt kovetden a gyokérszor baktériumok fel6li oldalan a sejtfal fellazul —
feltehetSen poligalakturoniddz hatdsdra — és elindul a sejtfal betiiremkedése
(invaginacid). A cellulézburokkal koriilvett baktériumok sejtrél-sejtre vandorolva
(infekcids fondl) az endodermisz sejtekbe jutnak. A folyamatot tehat egy kontrolalt
infekcionak tekinthetjiik. A baktériumok a gyokérszovetbe jutdsa indukélja a
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5.6. dbra. A Medicago sativa gyokere a gyokérgiimbkkel (Hegi 1907-1930 nyoman).

gyokér kérgi régidjdban és a periciklusban elindulé sejtosztéddsi folyamatot,
melynek eredményeként kialakul a gyokérgiimd.

A behatoldst kovetéen a baktériumok intenziven szaporodva megfertdzik
a kialakul6 giimd bels6, morfolégiailag szintén megvaltozott, nagy szamu
endoplazmatikus retikulumot és Golgi-késziiléket tartalmazé kéregsejtjeit.
A Dbaktériumokkal fertézott szovetek kialakuldsat kovetben a giimd
periferidlis részén széllitonyaldbok keletkeznek, melyek a novény és a
baktériumok kozotti  anyagesere  kapcsolatot  hivatottak  fenntartani. A
baktériumsejtek is differencidléddsnak indulnak: a cellul6zhiivelybol kiszabadulva
megnagyobbodnak, és deformalt bakterioid sejtekké alakulnak. A giim8képzddést
(nodulécio) erételjesen befolydsolja a novény nitrogén ellatottsdga. Ha a novény
nitrogénellatottsiga megfeleld, akkor a gyokérinfekcié nem jon létre.

A baktériumok a fixalt nitrogén alig egy tizedét haszndljak fel, a tobbi
egyrészt a gazdandvénybe keriil, masrészt féleg aszparagint tartalmazé exkrétum
formdjaban a talajba jut. Ennek kovetkeztében a pillangésok (illetve a szimbionta
nitrogénfixalok) novelik a talaj felvehetd nitrogéntartalmat, ami kedvezd hatassal
lehet, példdul a vetésforgd alkalmazdsdval a gabonafélék novekedésére. (Szalai
1968).



6. fejezet

Novénytarsulasok dinamikaja

A novénytarsuldsokra az dllandé valtozas jellemzd. Gyakorlati szempontbdl
megkiilonboztethetiink iddbeli és térbeli valtozdsokat, jéllehet a ndvénytarsulasok
esetében ezek igen szorosan Osszefiiggenek. A térbeli mintdzatok erdteljesen
befolyasoljak, mintegy kanalizaljdk a tarsuldsban torténd idébeli véltozasokat.
Ugyanakkor az id6beli valtozdsok maguk is egyfajta mintdzatot generdlnak;

stabilizdjak vagy atalakitjdk a meglévd mintazatot.

6.1. A tarsulasok idobeni valtozasanak tipusai

~ 2

A természetben feltinbek a novényzet iddbeli véltozdsai. Harom nagy
csoportjat kiillonboztetjiik meg ezeknek a valtozasoknak. Az egyik tipus jellemzdje
a mindig visszatér$ periodusossdg, az évszakok egymadsra kovetkezésével jar6d
jellegzetes valtozasok.

A novényzet véltozdsdnak egy kiilon tipusa a kozosség oOsszetételében
jelentkez6 fluktudcio. Ezen az egyes populdciék mennyiségi viszonyaiban beélld
valtozasokbol eredd dinamikat értjiik, beleértve bizonyos fajok id6leges elttinését
és megjelenését. Lényegében ide sorolhatd a mintdzat €s a mozaikossdg id6leges
megvéltozdsa is.

Tovédbbi csoportjat képezik a novényzet idébeli vitozdsdnak a nagyobb
szabasu, 4ltaldban hosszabb id6tavid, tendencidézus iddbeli  fejlédésként
jellemezhetd valtozdsok. Ezek kozds sajdtja a direkcionalitds (irdnyultsdg).
Ezeket nevezziik Osszefoglalé néven szukcesszios vdltozdsoknak. Jellemzgjiik,

174
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hogy egy teriileten a novénytdrsuldsok egymadst valtjak, valamilyen kezdeti
allapotbdl egy tobbé-kevésbé egyértelmiien meghatarozhaté végallapot felé
haladva.

A degradiciés és regenerdcidés jelenségek szorosan kapcsolédnak a
fluktuaciokhoz és a szukcessziés folyamatokhoz is. Szokds szukcesszids-
degradécids folyamatokrdl is beszélni, kifejezve ezzel a terminoldgidval azt, hogy
ugy tekintjiik, hogy a szukcessziés és a degradacids folyamatok szerves egységet
alkotnak. Ugyanazon jelenség két oldalat képezik. Ezt kell6 éltalanossagban
szemlélve valéban igy van. Azonban a jelenségek részleteit szemlélve a
regenerdcios folyamatok szdmos szdllal kapcsolédnak a fluktuécids jelenségekhez
is.

6.2. Periodikus valtozasok, aszpektusok

Az abiotikus kornyezeti tényezSk hatdsdra 1étrejové ciklikus valtozdsok
kozismert példdja az évszakokkal 0sszefiiggd aszpektusvdltozds. Az aszpektus a
tarsulds évente ismétlodd jellegzetes megjelenése, amit egy vagy tobb hasonld
fenoldgidju faj id6szakos dominancidja okoz. A kora tavaszi geofiton aszpektus
a nyéron siirlin zdr6d6 lombozatd erdeink (pl. biikkkosok, gyertydnos tolgyesek,
keményfaligetek) jellemzgje. Tomeges alkot6ja lehet pl. a hovirdg (Galanthus
nivalis), a csillagvirdg (Scilla bifolia), a galambvirdag (Isopyrum thalictroides),
a medvehagyma (Allium ursinum), a kiillonboz6 keltikék Corydalis spp., és a
bogléaros szellérézsa (Anemona ranunculoides). Fenoldgidnak nevezzilkk azt a
klasszikus, hagyomdnyos tudomdanyteriiletet, amely az egyes novények iddbeli
megjelenésével, vagy életiik ilyen szempontbdl valé megfigyelésével, leirasaval
foglalkozik. A fenoldgia a novények egyedfejlodésében bekovetkezd szakaszokat,
a fenofézisokat vizsgilja. A fenofdzisok mindségileg kiillonboznek egymadstol. A
leggyakrabban haszndlt fenofdzisok, a virdgzas kezdete, teljes virdgzas, mag-,
illetve a termésérés kezdete, mag-, illetve terméshullds kezdete. A vizsgalt fajoktol
és a vizsgalat céljatdl fiiggben eltér6 fenofdzisokat szokds megkiilonboztetni.
Becslik, hogy a kérdéses faj egyedeinek hany szdzaléka volt egy bizonyos
fenofdzisban. Az egymds utdn kovetkezd id6pontokban végzett észleléseket a
fenol6giai spektrumban dbrazoljdk. A fenoldgiai spektrumbdl leolvashatd, hogy
mikor kezd6dtek és mennyi ideig tartottak az egyes fenofazisok és a populaciénak
hany szazaléka volt azonos fenofazisban.
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A fenoldgiai és meteoroldgiai megfigyelések Osszekapcsolhatok. Az egyes
fenofazisok bekovetkezését nemcsak a kérdéses faj egyedi életritmusa, hanem
meteoroldgiai tényezdk (pl. hdmérséklet, csapadék stb.), illetve ezek egyiittes vagy
egymds utdni hatdsa is befolydsoljak. Egy kivélasztott novényfaj fenofdzisainak
kezdetét tobb helyen megfigyelve fenoldgiai térképet készithetiink. A térképen
azokat a helyeket, ahol azonos fenofdzisban van a vizsgilt faj, az izofen vonalak
kotik Ossze. Hasonléan ahhoz, ahogy a meteroldgiai térképeken az azonos
hémérsékletli pontokat az izotermdk kotik 0ssze. Az akdc virdgzdsdnak fenoldgiai
térképét mutatja az 6.1. dbra a mijus 15-i, 20-i és 25-i izofen vonalakkal. A
termesztett novények fenoldgidjaval az agrofenoldgia foglalkozik. Eredményei
alapjan kivdlaszthatok azok a fajtdk, amelyek a legmegfelel6bbek az egyes
tajkorzetekben vald termesztésre.

6.1. dbra. Az akdc virdgzasdnak fenoldgiai térképe az izofen vonalakkal.

A novénykozosségek iddbeli véltozdsit egy vegetdcidperioduson beliil
aszpektusvdltozdsnak hivjuk, amit sziinfenologiaként (synphenologia) is szokds
emliteni.
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Az aszpektusokat, a faciesekhez hasonléan, egy vagy néhdny fajnak a
dominancidja jellemzi. A faciestdl eltéréen ez a dominancia egy adott id6tartamhoz
(évszakhoz) kotédik. Az aszpektus megjelolés id6t jelent, mégpedig az évnek
azt a szakaszat, mikor az aszpektusképzd (id6ben uralkodd) faj, vagy fajok a
novénytarsulasban domindnsak vagy virdgzanak. Facies csak uralkodé és jellemzé
aszpektus lehet.

Egyes hazai tolgyerdékben, pl. a Hortobagyon az Ohati erd6ben, az odvas
keltike (Corydalis cava) lombfakadas el6tt tomegesen virit. Az Ujszentmargitai
erd6ben a tavaszi csillagvirdg (Scilla bifolia) a tomeges novény tavasszal. Ezek
a fajok adjak az erd6k kora tavaszi aszpektusat. A kora tavaszi aszpektus fajai a
lombkorona zarédésa el6tti fény- és hdmérsékleti viszonyokhoz alkalmazkodtak.
Ekkor viszonylag gyorsan elvirdgoznak és termést hoznak, kés6bb teljesen
visszahtiizédnak a talajba és a felszinen alig taldlni részeiket.

A homokpusztai és szikespusztai gyepeknek tavaszi és Oszi aszpektusat
szokds megkiilonboztetni. Nyéron viszonylagos nyugalmi periédus van. Ezeknek a
gyepeknek az aszpektusvéltozasat a csapadék és a hdmérséklet egylittesen alakitja
ki.

A biikkosokben a faciesek megdllapitdsa a koratavaszi kép alapjan torténik.
Gyakran el6fordul, hogy tavasszal valamelyik Anemone aszpektusat faciesnek
nézhetnénk tomegessége alapjdn; nydr elejére azonban mar eltlinik és csupasz
(nudum) biikkossé alakul at az dllomdnyunk. A Mercurialis perennis facies is
gyakran a jellemz6bb Parietaria faciessé alakul. Ekkor természetesen a biikkos
Farietaria faciest, melynek csupén egyik aszpektusa a Mercurialis-os stidium.

6.3. Szukcesszio

A vegeticié egy mdsik, jellegzetes idGbeli véltozdsa a szukcesszio. A
novénytarsuldsoknak egy teriileten végbemend idébeli egymads utdn kovetkezését
szukcesszionak nevezzik. A novénykozosségek ténylegesen létezd entitdsok,
amelyek 1étét j6l meghatdrozott torvényszerliségek szabdlyozzak. Terepen jarva
jol lathaté6 és nyilvanvald, hogy a novénykozosségek nem véletlenszertien
0sszesodrédott ndvényegyedek csoportjai. AlapvetSen két tényezd jatszik szerepet
a novénykozosségek kialakuldsdban. A kornyezeti tényezdk, illetve a forrasok
felosztaséért folyé verseny, a kompeticié. Hasonl6 kornyezeti feltételek mellett
hasonl6 fajkombinécidkat taldlunk, mig eltéré feltételek mellett az eltérésektdl
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fliggben kiilonboz6t. A ndvénytarsulds tehdt egy adott pillanatban és adott helyen
€16 novénypopulacidk osszessége, melyet térbeli és idSbeli rendezettség jellemez.

Ha végignéziink egy szukcesszid-sorozaton, azaz az abban résztvevd
asszocidciok és stddiumok sordn (series), a kezdeti (inicidlis) és befejez6
stadium (klimax) kozott szamos atmeneti allapotot kiillonboztetiink meg. Azonban
nem minden stidium felel meg az asszocidcié fogalmdnak, csak a tobbé-
kevésbbé egyensilyba jutott dllomadsai a seriesnek (stabilitas elve), mert az egyes
stddiumokon beliil is megkiillonboztetiink egy kezdeti, tipikus és atipikus vagy
atalakuléban 1év6 faciest.

A jelenleg 4ltaldnosan hasznélt definicié szerint a szukcesszio nem mads,
mint ndvénytarsuldsok egymadsra kovetkezése, fejlédése, amelyet a kornyezeti
tényez6k megvaltozasa és a belsé szerkezeti atrendezédések idéznek els. A
szukcesszid a pionir stddiumokkal kezd6dden, dtmeneti dllapotokon &t egy tartds,
zart novénytarsulas, a klimax tdrsulds felé torekszik.

A klimax a legnagyobb szervesanyagtermelést felmutaté és a legtobb szintbdl
allé novénytarsulds, amely valamely teriilet klim4jaban kialakulhat, kornyezetével
és onmagaval is dinamikus egyenstlyban van, illetve amelyben a novényzet és a
kornyezet kolcsonhatdsai legteljesebben kifejezettek. Az egymads utdni stddiumok
Osszessége a szukcesszios sorozat (series), amelyen beliil visszaesések, majd
regeneracio kovetkezhet be.

Gyakran el6fordul, hogy oOkoldgiai vagy bioldgiai tényezdk a klimax
tarsulds kialakulasat megakaddlyozzdk. Ekkor valamelyik masik stddium lesz a
zar6tarsulds, amelyet szubklimaxnak vagy paraklimaxnak nevezzik, szemben a
természetes klimax-szal.

Az o6ceani klimateriileten az erd6talajok természetes elsavanyoddsianak
folyamatdban az optimadlis, legnagyobb anyagtermelésli formacié a lomboserdd,
a paraklimax viszont a fenyér. Evszdzadokon 4t a viltozatlan tdrsulds a
szubklimax, mint alfdldeink ligeterdei, ahol a talaj 4lland6 tdlzott dtnedvesedése
vagy meleg lejtéink cserjései, ahol a helyi mikroklima és a meredekség
akadédlyozza meg a mezofil erdd kialakulasat. A novénytarsuldsok fejlédésmenete
ugyanabban a klimdban is, de f6leg kiillonboz6 talajokon hasonld, de nem azonos
novénytarsuldssal zarul, a novénytarsuldsok 0sszessége a klimaxcsoport.

A klimaxfogalom kritikdja eredményezte, hogy a nyugati- és kozép-eurdpai
novényokoldgiai és novényfoldrajzi irodalom is hasznélja a zondlis novénytdrsulds
fogalmat, ami lényegében a klimaxtdrsuldssal pirhuzamos fogalom. A kiilonbség,
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hogy a fogalom nem kotédik a clementsidnus paradigma irredlisan szigord
feltételrendszeréhez.

Szukcesszié tipologia

A szukcesszid tipoldgia igen szertedgazd, ami arra utal, hogy egy nagy,
atfogé kategoriarél van sz6, ami igen heterogén és sokféle jelenséget foglal
magaba (6.2. dbra). Idonként meg szokds kiilonboztetni, hogy a szukcesszid emberi
beavatkozds nélkiil vagy emberi beavatkozas hatdsdra torténik. Ha hangsilyozni
szeretnénk, hogy az emberi beavatkozds elhanyagolhaté jelent6ségti, akkor
természetes szukcessziorol beszEliink. Jollehet bioldgiai szempontbdl nincs tdl sok
értelme ennek a megkiilonboztetésnek.

szekuldris

/

biotikus

szukcesszid ;
- primer
T~ szekunder

6.2. abra. Dichotémikus szukcesszidtipoldgia.

A természetes szukcesszionak két tipusiat szokds megkiilonboztetni. Az
egyik hosszd id6léptékben lezajlé véltozas, ami makroklimatikus valtozasokat
is magdban foglal. Ez a klimatikus szukcesszio vagy mdasnéven szekuldris
szukcesszio. A szekuldris szukcesszid sordn a valtozasok nagyon hosszi id6 alatt
(pl. jégkorszakok) zajlanak le a novényzetben klimatikus véltozdsok hatdsara.
A masik tipus rovidebb id6 alatt zajlik le és ez alatt az id6 alatt nem torténik
jelent8s evolucios, illetve makroklimatikus valtozas. Ezt biotikus szukcesszioként
szokds emliteni. Szdmos szempontb6l nem szerencsés a klimavaltozdsok indukalta
szekuldris szukcessziét egy kalap ala vonni a biotikus szukcessziéval. Egyrészt
lényegesen eltérd az idSlépték. Mdsrészt alapvet6 kiillonbség az is, hogy a
klimavéltozds, mint dont6 mozgatérugé van jelen. A szekuldris szukcesszié
kutatdsa a vegetdcié valtozdsdnak vizsgélatdt jelenti a geoldgiai korszakokban, a
klimatikus valtozdsokkal kapcsolatban. Jellegzetesen ilyen jelenség pl. az utolsé
jégkorszak utdni felmelegedés hatdsa a vegetdciora. Ennek részletes tirgyaldsa,
érdekes metddusaival (faszén vizsgdlatok, dsatag flérdk elemzése, pollenanalizis
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stb.) egylitt a genetikai novényfoldrajz teriiletére esik, azaz diszciplindris
értelemben sem a novényokologia témakoréhez tartozik.

A Dbiotikus szukcesszio nagyjabol valtozatlan makroklimatikus koriilmények
kozott torténik. Két tipusat szokds megkiilonboztetni, a primer és a szekunder
szukcessziot. Primer szukcessziorol beszélink abban az esetben, amikor
olyan teriilet benépesiilése folyik, ahol kordbban még nem voltak él6lények;
pl. vulkankitorés utadn, futbhomok megkotésekor, gleccser hordalékkipon stb. A
primer szukcesszi6 frissen kialakult felszinen zajlik, tehét a teriileten nem taldlhat6
talaj és diasporabank sem, a megjelend novények zomében a szélterjesztéstiek,
vagy szemiakvatikus teriileteken sz€l- és vizterjesztési pionirok.

Akkor besz€liink szekunder vagy mdsodlagos szukcessziorél, amikor olyan
teriilet benépesiilése folyik, ahol kordbban mar volt novényzet, csak valamilyen
természeti csapds, vagy gyakrabban antropogén hatds a teriileten taldlhaté
novényzetet vagy annak egy részét elpusztitja. A primer szukcesszidéval szemben
itt altalaban taldlhaté valamilyen talaj. fgy rendszerint nem a betelepiil§ pionirok
domindlnak a kezdetben, hanem a teriileten diaspérabankban (vegetativ és
generativ egyarant) eléforduld fajok. Ilyen eset a tarvagds, a foldcsuszamlas.
Ide tartozik szdmos mds emberi tevékenység felhagydsa utdn meginduld
vegetaciofejlédési folyamat, mint amilyen az elhagyott allattarté telepek, vagy

z

a felhagyott mez&gazdasagi miivelést teriileteken végbemend szukcesszid. A
szakirodalomban a felhagyott mez6gazdasagi miivelési teriileteken megindul6
szukcessziés folyamatokat gyakran old field szukcesszio névvel illetik. Az
elnevezés nyilvdn az angol terminoldgia nem tdl szerencsés dtvételén alapul.
Nevezhetnénk magyarul felhagyott miivelés utdni szukcesszionak. Ez egy korrekt
és magyar elnevezés, jollehet elég hosszadalmas. A felhagyott miivelés utdni
szukcesszié nyilvdnvaldan a szekunder szukcesszids folyamatok egyik specidlis,
fontos tipusa.

A biotikus szukcesszidt szokds tipizdlni aszerint is, hogy mi a f6 hajtéereje
a valtozdsoknak. Eszerint szokds okogenetikus és sziingenetikus szukcessziorol
beszélni. Az Okogenetikus szukcesszidt kiilsé tényezdk (pl. a talajban
levé tdpanyagok mennyiségének megviltozdsa) irdnyitjdk. A sziingenetikus
szukcessziét populdciédinamikai folyamatok, a fajok kozotti versengés és
mds, bioldgiai kiilcsonhatdsokon alapulé tényezdk irdnyitjdk. Azaz ebben az
esetben a tarsulds bels6 dinamikdjabol adédé folyamatok dontéek a valtozasok
el6idézésében.
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F&képpen a régebbi szakirodalomban szokds azt a terminoldgidt is haszndlni,
ha a szukcessziéo a klimax felé halad, akkor progressziv irdnyd, ha leromlés
felé halad, akkor regressziv irdnyii (leromldsi folyamatok, gyomosodds stb.).
Napjainkban szinte kizdrélagosan a szukcesszio és a degraddcio terminoldgia
hasznalatos. Két kiilon névvel illetjiik a két folyamatot, kifejezve ezzel azt
is, hogy nem szerencsés a szukcesszié fogalmét olyan altaldnosan értelmezni,
hogy a novényzet barmely megvaltozasa szukcesszidnak legyen tekinthetd, attdl
fiiggetleniil, hogy milyen természetl ez a véltozas.

Torténeti hattér

A szukcesszié az egyik legrégebbi és legmélyebben gyokerezé koncepcidja
a novényokoldgidnak. Clements volt az, aki 1904-t5] kezd6d6en megalkotta az
elsé atfogd elméletet. Messze vezetd elméleti megfontoldsokkal és bonyolult
terminoldgidval kivdnta a szukcessziét megragadni. A nevével fémjelzett
szukcesszi6 felfogdst gyakran szokds szuperorganizmus elméletként emliteni.

A clements-i terminoldgia szerint szukcesszids sorozatokrdl, series-ekrol
beszéliink, amelyekhez tartozik egy kiinduldsi (pionir) és egy zaré (klimax)
stddium. A tarsuldsok megvaltoztatjdk a él6helyi viszonyokat, ezzel el&segitve,
hogy a kovetkezd stddium jusson uralomra. A szukcesszié sordn a pionir
stddiumbdl kiindulva a kézbensé stddiumokon dt a klimax stddiumig tart a fejlédés.
Minden él6helyen addig tart a fejlédés, amig a makroklimanak megfelel tarsulas,
a (klimatikus) klimax tdrsulds 1étre nem jon.

Gleason és kovetbi viszonylag kordn, mar az 1920-as évek kozepén, kritizaltak
az individualisztikus koncepcio oldaldrdl a clements-i épitményt. Kritikdjuk,
szdmos egyéb ok mellett, minden bizonnyal azért maradt hatdstalan, mert a
clements-i tézisek jogos kritikdjan és tagaddsan tilmenden nem tudtak életképes
ellenhipotézist produkdlni.

A clementsianus paradigma matuzsdlemi kort ért meg. Egyeduralma
idonként meghokkent6en és megdobbentSen nagy volt. Az életképes antitézis
megsziiletésére egészen 1973-ig kellett varni, amikor megjelent Drury és
Nisbet cikke. Szdmos ponton kritizaltdk a clements-i elmélet tarthatatlansagit.
Ellenhipotézisiik 1ényege, hogy a vegeticidfejlodés a clements-inél joval
egyszertibben, a populacidészervezddés szintjén is megmagyarazhatd. Mivel ezek
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szerint a nézetek szerint a szukcesszié nem a tirsulds emergens sajatossdga, ezért
szamos szerzd redukcionistanak tekinti Drury és Nisbet szukcesszi6 felfogasat.

A homoki szukcesszids sort Anton Kerner igen kordn felismerte; eredményeit
1863-ban publikilta és ilyen médon jocskdn megeldézte Clements-et. A hazai
vonatkozasok kapcsan mindenképpen érdemes emlitést tenni Rapaics munkairdl,
aki a hazai viszonyokra alkalmazta, adaptalta Clements elképzeléseit. Rapaics
értelmezésében a szukcesszid végzetszerlien determinisztikus, mert a bioldgiai
erdk ezt a folyamatot egyértelmtien meghatarozzak. EbbSl ad6déan az antropogén
hatdsra bekovetkezé szekunder szukcessziot, mivel kiviilr6l jové hatds hozta
létre, nem is tekinti szukcesszidnak. Rapaics igen kordn réérzett a primer és
szekunder megkiilonboztetés erdsen aszimmetrikus voltdra és arra, hogy a primer
és szekunder szukcesszids folyamatok jelentdsen kiillonboznek.

Szuperorganizmus elmélet

Clements és Tansley jatszott meghatdroz6 szerepet a szuperorganizmus elmélet
kidolgozasdban. Alapja, hogy a tarsulds fejlédését direkcionalisnak tekintve a
pionir allapottdl a viszonylag stabil klimax stddium kialakuldsdig egy é16 szervezet
fejlédésének analdgidjara képzeli el. A kozosség, mint egy organizmus sziiletik,
novekedik, érik, terem (szaporodik) és elpusztul. Eppen tgy, mint egy szervezet,
figyelembe véve azt, hogy a szaporodds fogalma csak korlatozottan érvényes.

Mindemellett a koncepcid szdmos fontos dolgot elhanyagol. A klimax 4llapot
eltinése nem hasonlithatd az él6 szervezetek szerveinek funkcidvesztéséhez,
haldldhoz. A novénypopuldacidk, melyek a szervezddés szerveit hivatottak
reprezentdlni, nem az oregedés kovetkeztében tlinnek el. Katasztr6fik, alapvetd
kornyezeti véaltozdsok, emberi beavatkozasok, vagy kompetitiv folyamatok révén
részben vagy egészében helyettesitbdnek mas populdcidkkal. Hasonléan a
novekedés és az érés is populdcié-helyettesités révén valdsul meg és nem az
616 szervezetekhez hasonlé szervfejlédés ttjan. ElS szervezetektSl eltéren a
novénytarsuldsok szaporoddsa eltérd kornyezeti feltételek mellett nem jatszodik le
anélkiil, hogy ez identitdsvesztéssel ne jarna. A tarsuldst alkoté fajpopulaciok sem
ugy kapcsolddnak egymashoz, mint a szervezetet alkoté szervek. Az Sket alkotd
egyedek nem gy viszonyulnak egymdshoz, mint a szoveteket alkoté sejtek.

A szukcesszi6 folyamata stadiumokon keresztiil megy végbe. A stddiumoknak
is van kezdeti (inicidlis), kifejlodott (optimdlis) és hanyatldsi (degraddcids)
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allapota, fazisa. Ezek koziill az optimdlis féazis felel meg a leggyakrabban
valamelyik asszocidciénak. A szukcesszié végsd stddiuma a klimax tarsulds, amely
az adott teriilet klimdjdval egyensuilyban van.

Clements monoklimax elmélete szerint adott klimatikus, geoldgiai viszonyok
kozott, a flératorténeti kényszerek figyelembe vételével megjésolhatd, hogy
a bolygatds utdn beinduld fejlédés milyen szukcesszids dllapotok rendezett
sorozatdn keresztiil jut el a teriiletre jellemzé zarétarsulashoz (klimax). Vagyis
a szukcessziét determinisztikus és konvergens folyamatként képzelte el. A
zar6tarsulds a kornyezetével egyensilyban levs, a lehet6 legbonyolultabb
(komplex) és maximdlis biomasszdt produkdld tdrsulds. Clements a szukcesszid
hat fazisat kiilonitette el:

1. nudécié

2. migracio

3. 0kozis (idomulds az dj kornyezethez)
4. reakcid (visszahatds a kornyezetre)
5. kompeticié

6. stabilizdcié

Clements elméletét tul hipotetikusnak vélte Tansley, ezért egy kvazi-
organizmus koncepciét dolgozott ki, ahol bizonyos populdciok képesek
mas tarsuldsokban is megjelenni, megint mas jelenségek csak holisztikusan
értelmezhetok.

Az individualisztikus elmélet

Az individualisztikus elmélet kovetdi szerint az organizmus koncepcid
félrevezetd. Helyette egy individualisztikus koncepcidt javasolnak; kidolgozasat
elsésorban Gleason neve fémjelzi. A egyes novénytarsuldsok 1étezése alapvetSen
a kornyezeti viszonyoktdl és az dket koriilvevd vegetaciotol fiigg. Létiiket a térben
és id6ben allanddan vdaltozé kornyezet hatdrozza meg. Ebbdl kifolydlag nincs
két egyforma kozosség. Egyes tarsulasok bizonyos tarsuldsokt6l jobban, masoktdl
kevésbé kiilonboznek. Ez a relativ kiilonb6z6ség minden bioldgiai rendszerezés
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alapja. Azonos fajhoz tartoz6 egyedek sem egyformdk, miért lenne ez a tarsuldsok
esetében masként.

A Gleason nevével fémjelzett individualisztikus elmélet szerint a
ndvénytarsulds nem mds, mint dkoldgiailag alkalmazkodott, adaptalt populédcidk
véletlenszer( gyiilekezete. Az egyes populaciok sajat okoldgiai igényeik, valamint
adapticids, versengési és elterjedési sajatsdgaik fiiggvényében egyedien, azaz
individualista médon viselkednek. A novénytdrsulds mint biolégiai objektum
nem létezik, csak a ndvényzetet vizsgdlé kutaték absztrakcidjanak eredménye.
A tobbé-kevésbé ismétl6dd novénytarsuldsok kialakuldsa hasonld koriilmények
ismétl6désébol és nem a szervezettségbdl adodik.

Klasszikus conolégiai nézopont

Ez a szemléletméd mélyen gyokerezik az eurdpai fitoconoldgiai iskoldk
hagyomanydban, amelyet elsGsorban Braun-Blanquet munkassiagdhoz szokas
kotni. Lényegét tekintve sokban hasonlé a clements-idnus elmélethez; a
tarsuldsokat mint ©ndlld, elkiiloniilt egységeket irja le. Ennek megfelel6en
jellemzik, osztidlyozzdk és taxondmiai csoportokba osztjdk 6ket. Braun-Blanquet-
féle iskola szerint a tarsulds a vegetacio klasszifikaciéjanak alapegysége, hasonléan
ahhoz, hogy a faj a taxondmiai klasszifikdci6 alapegysége. A fajok egyedei
genetikailag eltérd populdcidk tagjai, mig a novénykozosség ,.egyede” (dllomanya)
nincs genetikai kapcsolatban ugyanazon tipusba és osztdlyba sorolt mads
allomédnyokkal. A klasszikus conolégidban a kapcsolat szdmos fontos szerkezet- és
Osszetételbeli hasonldsdgon alapul. A tipusbesorolds olyan analégidkon nyugszik,
mint a talajtipus besorolds, ahol az egyes alapkézetfajtik ,,genetikai” kapcsolatban
allnak (pl. bazalt, granit stb.).

A szukcessziokutatas modszerei

A szukcesszi6 vizsgélatdnak két eltérd modjat szokds elkiiloniteni. Az egyik a
kozvetlen vagy direkt modszer, amikor a szukcesszids folyamatokat a természetben
alland6 négyzetek feldllitdsaval és azokon beliil a fajok mennyiségi viszonyainak
rendszeres feljegyzésével vizsgaljuk. Ennek a vizsgdlatnak a koltségessége mellett
elsésorban az idé szab hatart. Abban az esetben alkalmazhaté elényodsen, ha
gyors vdaltozdsok zajlanak a vizsgdlt tarsuldsban és igy az eredmények redlis
id6n beliil kiértékelheték. A masik lehetdség, ha hosszi id6tavi vizsgalatokhoz is
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biztositottak a feltételek és igy jol dokumentalt, megbizhat6 adatsorok keletkeznek.
Ilyet jelentenek bizonyos esetekben az erddémiivelésbdl szarmazd adatsorok.
Részben a direkt mdédszerhez sorolhaték az olyan specidlis vizsgélatok, mint
amilyen a tavi iiledékbdl, vagy egyéb helyr6l szarmazé mintdk pollenanalizissel
torténd elemzése.

A masik lehetSség a szukcesszid vizsgélatdra a kozvetett vagy indirekt modszer.
Ezt 1ényegesen gyakrabban alkalmazzak, mint a kozvetlen vizsgélatot. Az arany
azonban folyamatosan véltozik. Az indirekt eljards lényege, hogy a tarsuldsok
térbeli mintdzata, tobbé-kevésbé szabdlyos egymds mellettisége, és a tarsuldsok
viselkedésére vonatkozé egyéb megfigyelések, azaz kozvetett bizonyitékok
alapjan, rekonstrudlunk egy szukcessziés képet, ami valdszinlileg megegyezik
azzal a szukcesszids folyamattal, ami néhany 100 év, vagy még hosszabb id6 alatt
zajlott le a teriileten. Azaz a térbeli mintdzatok alapjan rekonstrudljuk az iddbeli
valtozasok egy lehetséges maodjat. A klasszikus példa a téfeltoltd szukcesszid, ahol
a jOl 14that6 és nyilvanval6 zondcid nagy kisértést jelent, hogy a zon4cio tagjait egy
szukcesszids sorba rendezziik. Bizonyos esetekben a pollenalizis adatai alapjin
ennek helyességét egyes kutatok kétségbe vonjadk. Ez azonban nem jelenti azt,
hogy a szukcesszié kutatdsdnak indirekt mddszere helytelen volna, ami minden
mas esetben is alapvet6en téves szukcesszids sorokat eredményezne.

Szukcesszios sorok

Jol elkiilonithetd a szukcessziés folyamatok két nagy csoportja, a primer
szukcesszi6é és a szekunder szukcesszid. A primer szukcesszié és a szekunder
szukcesszié kategorizdlds jol miikodik; ezek egyértelmien elkiilonithetk. A két
tipus kozott azonban igen nagyok a kiilonbségek. Kordntsem két azonos rangd,
azonos tartalmii és terjedelmii kategériar6l van sz6. A 70-es évek végére, a
80-as évek elejére tehetd az a felismerés, hogy a szukcesszié egy igen tagra
sikeriilt fogalom és még egy viszonylag egységes szukcesszids terminologia és
szukcesszié-tipoldgia sem adhaté meg. Ilyen a mai napig sem sziiletett vagy
legalabbis nem olyan, ami &ltaldnosan elfogadott lenne. Az 1920-as évek nagy
vitdja akoriil Osszpontosult, hogy a szukcesszids véltozdsok vajon rendezett,
egyértelmiien adott klimax tdrsulds felé tart6 véltozasok-e, vagy lényegiikb6l
adéddan véletlenszertiek, sztochasztikus jellegliek, szamos lehetséges végponttal,
amelyeket a kezdeti feltételek, az immigrécio, a periédikus, foltokban jelentkez6
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0. csupasz futbhomok — 1. pionir ndvényzet (zuzmok, mohdk) — 2. egyéves
fajokbdl all6 gyep (Brometum tectorum) — 3. éveld fajokbdl allé nyilt (kis
borit4sti) homokpusztai gyep (Festucetum vaginatae) — 4. zart homokpusztai
gyep (Astragalo-Festucetum sulcatae) — 5. nyilt homoki tolgyes (Festuco-
Quercetum roboris) — 6. zart homoki tolgyes (Convallario-Quercetum
roboris).

6.1. tablazat. Futbhomok beerddsiilése.

zavards hatdroznak meg. Napjainkban a véletlen szerepe éaltalanosan elfogadott
és a kozponti probléma az, hogy ésszerli-e egyéltaldn a szukcesszidt egyetlen
folyamatként tekinteni.

Egy teriileten a szukcesszidé kiilonbozd utakon mehet, attdl fiiggden, hogy
milyenek a kornyezeti viszonyok. Természetes szukcesszos folyamatban a szeriesz
(azaz a szukcesszios stddiumok sorozata) a klimax felé tart. Egy szukcesszids sor
kezdetétdl a végéig tobb szdz év is eltelhet.

Egy lehetséges szukcessziOs sor a futchomok beerddsiilése (6.1. tdblazat). A
szerieszek kezdetén a hajtdsos novények koziil az egyéves fajok uralkodnak (r-
stratégista fajok), a végén az éveld fajok (K -stratégista fajok) vannak tobbségben.
A kezdeti stddiumban a novényi termék, produktum mennyisége kevés, az egymads
utani stidiumokban ennek a mennyisége emelkedik. Az anyagforgalom a kezdeti
stddiumban nagyobb mértékben fiigg a kornyezett6l, mint a végsd stadiumban. A
stabilitds és az organizaltsdg is ndvekszik a szukcesszid végsd stddiuma felé.

A tankonyvekben legtobbet idézett példa a tdfeltoltddési szukcesszio (6.3. abra
és 6.2. tdblazat). Egyes irodalmi adatok szerint ez olyan, mint az &llatorvosi
16: tananyagként igen jol hasznélhat6, de sohasem létezett. Lényege és egyuttal
szépsége is abbdl addédik, hogy hatarozott zonicié formdjaban elkiilonithetok a t6
koriili tarsuldsok. Amennyiben ezek a tdrsuldsok valéban az idérendhez hasonld
sorrendben taldlhatok meg a t6 koriil, akkor gyonyord térbeli reprezentacidjat
kapjuk egy id6beli folyamatnak. A téfeltoltddési szukcesszidnak olyan az
id6léptéke, hogy nincs médunk kozvetleniil megfigyelni, mert tobb szdz évig tart.
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6.3. dbra. Feltoltdési szukcesszid (Felfoldy nyoman).

1. Lebegé hindr (pl. Lemno-Utricularietum) — 2. Gyokerez6 hinar (pl.
Nymphaeaetum) — 3. Kdkds, nddas vagy zsombékos — 4. Magassdsrét (pl.
Caricetum gracilis) — 5. Mocsarrét vagy nedves rét — 6. Fiizl4p (Salicetum
cinereac) —» 7. Egerldp (Carici elongatae-Alnetum).

6.2. tablazat. Tavi zonacio.

A mikroklimatikus és edafikus viszonyokat képes megvdltoztatni a
novényvilag. A makroklimat nem. Ezért mondhatjuk azt, hogy minden el6helyen
addig tart a fejlodés, amig a makroklimdnak megfeleld tarsulds létre nem jon. Az
aldmeriilt hindr megjelenik a téban és addig terjeszkedik, amig annak mélysége
és tisztasdga megengedi a fénysziikséglet miatt. A hindrok elhalt részei, torzséi,
a koztiik fennakad6 tormelék addig toltik a t6 mélységét, amig elég sekély lesz a
kovetkezs, tobb szerves anyagot termeld novénykozosség megtelepedéséhez. Ez
altaldban nidas vagy gyékényes. A niddas (vagy gyékényes) folytatja a megkezdett
feltoltési folyamatot. Nagy mennyiségli tormeléktermelése révén dlland6an
toltogeti a vizet. Megvdltoztatja a sajat élShelyét, sajitmaga szdmara mind
kedvez6tlenebbé téve azt. A sekélyvizli nddasban hatalmas zsombékok telepednek
meg. Valdsdgos kis szigetek, a szdrazfold els6 hirmondéi. A zsombékokon a
szérazfoldi rét elemei is megjelennek. A zsombékok kozti semlyékekben dsz6
és lebegd asszocidciok alakulnak ki, és maradnak fenn. Igy egy jellegzetes,
erteljesen mozaikos asszocidcio-komplexum alakul ki. A tovdbbiakban a
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szukcesszi6 folyamdn a zsombékok egységes rétté zarddnak és a viztiikkor végleg
elttinik. Mar a nddasban megjelennek a fasszardak. El6szor csak néhdny csenevész
flizbokor, majd nedvességkedveld fak. Végiil a réten megtelepednek az erd6képzé
elemek is. Mindenhol, ahol a makroklima megengedi, az erdd jut uralomra, hacsak
mesterséges hatdsok ezt meg nem akadélyozzdk. Ha példdul a zsombékos utdn
kialakul6 réteket kasz4ljdk, akkor a fas vegetacié nem alakulhat ki.

Az itt vazolt folyamat a primer, természetes szukcesszié egyik leggyakoribb
forméja, a téfeltoltd szukcesszio. Hasonld elsddleges, vagy primer, 6kogenetikus
szukcessziés folyamatok még a szikla, sziklatdrmelék, homok, vagy mads
mozgd, nyerstalaj megkotése és begyepesedése, és igy sziklai vagy pusztai
erd6k kialakuldsa. Ezekkel szemben dllnak a szekunder tdrsuldsokat létrehozé
kultdrhatasok: lecsapolds, irtds, legeltetés, szantds vagy éppen a mezdgazdasagi
miivelés felhagydsa szdnt6kon vagy éppen legel6kon.

Szukcesszios modellek

A szukcessziés modelleknek két alapvetd tipusat killonboztethetjilk meg.
Az egyik csoport a determinisztikus, a mdsik a sztochasztikus modellek.
Fontos, hogy a determinisztikus versus sztochasztikus kiilonbségen tilmenden
ezek a modellek tartalmi szempontbdl is jelent6sen kiilonboznek. A clements-
idnus szuperorganizmus elmélet és a klasszikus conoldgia szemléletmddja
egy feliilr6l-lefelé (top-down) megkozelitése a szukcesszionak, mig a recens
modellezési kisérletek alapvet&en redukcionista médon, elemi populdciddinamikai
folyamatokbdl kivanjdk megérteni és felépiteni a szukcesszids jelenségeket
(bottom-up megkozelités).

Az IBP (International Biological Program) program id6szakaban differencidl-
egyenlet-rendszerekkel kisérelték meg a szukcesszié modellezését. Leghamarabb
az erdei szukcesszi6 leirdsdban honosodott meg a differencidlegyenlet-
rendszerekkel torténd modellezés. Az erdei szimuldciés modelleknek harom
kategdridjat kiillonboztethetjilk meg. A fa-modell az egyed novekedésén (fadtmérd,
korona-térfogat, tovabba kiilonboz6 alak- és forma paraméterek) alapul. A
lék-modell vagy rés-modell a fak kozotti kompetitiv kapcsolatok révén szimuldlja
kis 1éptékben a l1ékekben tortént valtozdsokat. A 1ékek az egyedek elhaldsa révén
keletkeznek. Az erdd-modell az egész erdd (rendszerint azonos kord allomany)
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novekedését irja le. Ezeknek a modelleknek egy csoportja a gazdasdgilag fontos
fajokra kidolgozott fatermési tdblazatokra épiil.

Szukcessziéo mechanizmusara vonatkozo modellek

A szukcessziét tekinthetjilk Ggy is, mint az egyes szervezetek kolonizacids
képességének, novekedési- és tiléloképességének a kiilonbségei miatt elalld
folyamatot. Amint a kornyezeti feltételek véltoznak, a ndvénypopuldcidk is
valtoznak. A fajok vagy a fajok csoportjainak a kicserélédése masokkal
a kompeticionak, a novényevokkel valé kolcsonhatasnak és fertdézésnek az
eredménye, ami lehetévé teszik, hogy a lassabban novd vagy kevésbé tlir6képes
fajokat elnyomjék a tobbiek.

A szukcessziét el6revivd mechanizmusok kozil a clementsidnus
szukcessziokép szerint a facilitdcio (segités) a legfontosabb. A modell esetén
csak a korai szukcesszids fajok képesek megtelepedni a teriileten. Az elséként
megteleped6 novények sajat kornyezetiikket olyan médon valtoztatjdk meg
(reakcio), hogy az mar a kovetkezd szukcesszids allapot fajainak lesz kedvezd
és igy mds fajok is be tudnak telepiilni a teriiletre. A masodik csoport fajai
kiszoritjak a kezdeti, kolonizalé fajokat és domindnssa valnak. Ezek a fajok ujra
megvaltoztatjdk az él6helyet és lehetdvé teszik egy harmadik csoport invazidjat.
Ez a mechanizmus jelenti a szukcesszi6 el6rehaladdsdnak motorjat. A modell
szerint a fajok egyik csoportja 4talakitja a kornyezetet a mdsik szdmadra, egészen
addig, amig egy stabil stidiumot el nem ér a folyamat. Ebben a stabil stddiumban
az ott 1évd fajok mar nem mdédositjak tovabb az él6helyet és nem teszik lehetdvé
Ujabb fajok invdzidjat. Eldszor opportunista fajok kolonizdljdk a teriiletet és
el6készitik azt az éveldk szamdara, majd a cserjék és ezek utin a fak kovetkeznek.
A facilitaciés modell féképpen a primér szukcessziora jellemzd.

A tolerancia modell esetében a fajok megjelenésének és eltlinésének
meghatdrozasdban a szukcesszi6 folyamdn az egyedfejlédési sajatossagok
domindlnak. A fajok kolcsonhatdsa gyakorlatilag kozombos. A kezdeti stddiumban
tomeges, gyors novekedésii fajok helyét az egyre lasstibb novekedésti fajok veszik
at. Ezek képesek megmaradni a korai szukcesszids fajok jelenlétében is. A
tolerancia elnevezés arra utal, hogy a szukcesszié eldrehaladtdval azok a fajok
lesznek sikeresek, amelyek adottsadgaik révén az egyre korlatozottabb kornyezeti
forrasok kihaszndldsdra képesek.
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A facilitici6 és tolerancia mechanizmusok mellett az inhibicionak is fontos
szerepe van a szukcesszids folyamatok esetén. Ez a gatldsi mechanizmus
azt feltételezi, hogy az els6 megteleped6k minden mas egyed (akar fajtars)
megtelepedését is gatoljak, fiiggetleniil att6l, hogy korai, vagy késdéi stddiumra

z 2

jellemz6 faj egyedeirdl van-e sz6. Altaldban, a késébbi stddiumokban is igaz, hogy
az adott stddiumban jelen 1év6 fajok az Gsszes tobbi faj megtelepedését géitolni
igyekeznek.

Az emlitett szukcesszids mechanizmusok k6zos jellemzgje, hogy egyik sem
altalanos érvényti. Tendenciajelleggel igaz allitas, hogy a faciliticids mechanizmus
inkdbb a primer szukcesszids véltozdsok korai fézisait magyardzza j6l, mig a
tolerancia mechanizmus inkdbb a szekunder szukcesszids jelenségekre érvényes.

Az inhibicié6 pedig igen ltaldnosan jelen van mindegyik szukcessziés folyamatban.
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