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1. Bevezetés

A Solanaceae csalad megkozelitdleg 85 genust és mintegy 2800 tropusi és mérsékelt ovi
fas és lagy szart novényfajt foglal magaba, kozép- és dél-amerikai fejlodési kozponttal. A
Solanaceae csalad széles foldrajzi elterjedéssel rendelkezd, szdmos gazdasagilag jelentds
novényfajt is magaba foglaldo névénycsalad. A csaladban a nagyszdmu disznévény mellett
szamos mézeld novény is megtalalhatd, igy fontosnak véltem tisztdzni a floralis nektart
termeld fajok méhészeti jelentdségét.

Mivel sokféle megporzasi mod figyelhetd meg a csaladon beliil, ezért j6 modellndvények
lehetnek a ndvény-megporzé kapcsolatok elemzéséhez. A megporzok vonzasahoz sziikséges
primer attraktansok koziil a nektar jellemzdinek (nektar térfogata, cukorkoncentracidja és
cukordsszetétele, a nektarszekrécid dinamikaja) vizsgélatat tliztem ki célul. A szekunder
attraktansok koziil fontos lehet a virdg szine, mérete (hosszisaga) — ez utobbit vizsgaltuk,
feltéve a kérdést, hogy kimutathato-e Osszefiiggés a nektarium méretével.

A Solanaceae csaldd szamos képviseldje fontos gyogyszeripari nyersanyag
alkaloidtartalménak kdszonhetéen, ugyanakkor mérgezd nodvényekként veszélyesek is
lehetnek. Eppen ezért fontosnak lattam tisztazni, hogy a vegetativ részeikben alkaloidokat
felhalmozo6 novényfajok virdgainak szekrétumaba is kivalasztodik-e a hatdanyag, hiszen a
méhészeti hasznositast nagymértékben befolyédsolja (korlatozhatja) a nektarba kertild
toxikus hatéanyagok koncentracidja. A vizsgéalatokhoz olyan nemzetségeket valasztottam,
amelyek a viragméret illetve a megporzasi mod alapjan jelentdsen kiilonbdznek egymastol,
megkonnyitve ezzel az 0sszehasonlitod jellegt kiértékeléseket; igy esett a valasztasom az
Atropa, Brugmansia, Cestrum, Datura, Hyoscyamus, Lycium, Nicandra, Nicotiana, Physalis

¢€s Withania genusokra.



2. Irodalmi attekintés

2.1. A Solanaceae csalad botanikai jellemzése

A levelek altaldban szort allastak, a hajtasrendszer az 6sszendvések, valamint a
tengely és a levelek egymashoz viszonyitott elcsuszasa miatt nehezen attekinthetd. A
virdgok maganyosak vagy bogernyOben, gyakran forgoban allnak. A Solanaceae csalad
virdgszerkezetére jellemzd a sugaras szimmetria (aktinomorfia), a virdgok himndsek.
Viragkeépletiik: Cs(5) [ Sz(5) P5 ] T(2). Az 6t csészelevél dsszeforrt, a sziromlevelek szintén.
A maghaz felso allasu, a virdgtengelyhez viszonyitva ferdén all, €s a genusok tobbségeénél 2
termOlevelbol nodtt ossze (kivétel pl. Nicandra). Az eredetileg kétrekeszii maghéz olykor
masodlagos valaszfalakkal sokrekesziivé alakul, a sok magkezdemény vastag, husos
placentan foglal helyet. Az embridzsak fejlodése Polygonum- vagy Allium-tipusu. A termés
bogyd vagy szepticid tok. A csaladdra jellemzoéek a bikollateralis edénynyaldbok és a

gybgyaszati szempontbol fontos tropan- és szteranvazas alkaloidok (Borhidi 1998).

2.2. A Solanaceae csalad viragbiolégiaja, méhészeti jelentésége

A Solanaceae taxonok tobbsége dichogam, ami eldsegiti a kdlcsonds megporzast
(allogdmia), mivel a portok felnyildsa és a bibe érése kozott idobeni eltolodas 1ép fel. A
dichogamia két tipusa koziil a proterogynia jelensége a jellemzd a Solanaceae fajoknal
(Mione ¢és Serazo 1999, Mione et al. 2001, Sousa-Pena 2001, Stace 2004). A himel6z6
(proterogynikus) viragok esetében a termotdj, illetdleg a magkezdemény (ndi gametofiton)
érik be elébb.

A csaladban nagyon sok mézeld ndvény taldlhato, ezek koziil méhészeti
jelentdséggel rendelkezik a Nicotiana tabacum L. (Bhuiyan et al. 2002, Oddo et al. 2004) és
a Lycium barbarum L. (Ordsi 1955, Halmagyi és Keresztesi 1975). Az érddgcérna viragait
a méhek nektarért és viragporért stirlin latogatjak — a legnagyobb szarazsagban is, amikor

mas novény nem nyujt hordast (Nyarady 1958).

2.3. A nektarium

2.3.1. A nektarium definicioja
Ren et al. (2007) meghatarozasa szerint a floralis nektarium egy heterotrof,
fotoszintézisre képtelen mirigy, mely a virdgrészek kozott a legtapanyagigényesebb. A

nektariumok morfologiailag kiilonbozd, szekrécids sejtek kis csoportjaibol  alld



képzddmények, amelyek képesek kiilonbozd cukrokat, enzimeket, vitaminokat,
aminosavakat és még néhany, biologiailag aktiv anyagot tartalmazd folyadék intenziv
kivalasztasara. A nektarium sejtjei tartalmazhatnak olajat, kadlcium-oxalat kristalydruzakat,
eléfordulnak benniik peroxidaz, katalaz, protedz enzimek, polifenolok, aminosavak ¢és
aszkorbinsav. A nektarium szine a kromo- és kloroplasztiszoktol fligg. A sargds-narancsos

szinezOdést karotinoidok okozzak (Kartasova 1965).

2.3.2. A nektarium topografiaja

Filarszky Delpino nyoman (1911) megkiilonbozteti a virdgban, viragzatban
el6forduld nuptidlis nektariumokat és a viragon kiviil talalhato, extranuptidlis nektartermeld
mirigyeket. A nuptidlis nektarium altipusanak tekinti az intraflordlis mirigyet, amely az
egyes viragrészeken helyezkedik el.

A nektariumok topografiajarol részletes attekintést Fahn (1979) ad. A csoportositas
alapjat az 6 rendszerében az extrafloralis és floralis tipusu nektariumok jelentik. A szerz6 az
utobbiak kozott megkiilonboztet perigonialis (virdgtakard tdjéki), staminalis (pl.
sztaminodium), receptakularis (vacokobdl tajéki), ovarialis (pl. szeptalis nektariumok) és
stylaris (pl. bibeszalvankos: sztilopddium), illetve a stigman (bibén) elhelyezkedd
mirigyeket.

Schmid (1988) klasszifikacioja a virdgon beliili, illetve viragzathoz kapcsol6do
mirigyeket a reproduktiv, mig a vegetativ szerveken elhelyezkedd nektariumokat az
extrareproduktiv csoportba sorolja.

A Solanaceae csaladba tartozo taxonok viragaiban elhelyezkedd nektariumok a
reproduktiv, intraflordlis, ovarialis csoportba sorolhatok. Azonban taldlkozhatunk
extraflordlis nektariumokkal is a csalddban. A Solanum stramonifolium extrafloralisan
elhelyezkedd nektdriumai strukturaltak, a szallitobnyalab mind phloemmel, mind pedig
xylemmel ellatott. A nektarium a virdg koriil lokalizalodik, a csésze kiilsé felszinén, 6t
kitliremkedés (protuberancia) alkotta gyliri formajaban. A nektar sztomakon keresztiil
szekretalodik. A nektarszekrécid viragbimbods allapotban kezdddik el és egészen a
termésérésig tart (Falcao et al. 2003). A S. stramonifolium-on kiviil mas Solanum fajokon
(pl. S. adherens, S. rudepanum) is leirtak extrafloralis nektariumokat (Gentry 2002, Diaz-
Castelazo 2004).



2.3.3. A nektarium morfoldgidja és anatdmiaja

Két 6 tipust kiilonboztetiink meg: az epimorf nektariumok nem rendelkeznek 6nallo
szoveti szerkezettel, ezek un. struktaralatlan nektariumok, mig az automorf mirigyek 6nallo,
struktaralt szoveti szerkezettel birnak (Fahn 1979).

Gulyas (1967) a Labiatae csaladon beliil morfogenetikai sort allitott fel. A csalddon
beliili fajok fejlettségi fokat a mirigyek alakja illetve festékanyagai is jelzik. Az dsibb tipusu
fajok nektariumai még zoldek, a fejlettebbek altaldban sargdk, a tipikus zigomorf
nektariumok pedig sargasfehér vagy fehér szintiek. A morfogenetikai sor elején allo radialis
szimmetridju mirigyek még az Osi jelleget mutatjdk. A tipikus zigomorf szimmetridja
nektariumok a legdifferencialtabbak és a legfejlettebbek. Ezek mar 6nallo képlet formajaban
jelennek meg a virdgban a maghéaz mellett. Visszamaradt transzverzalis nyulvanyaik az 0si
radialis forma bizonyitékai. A nektariumok alaktanilag kiilonb6zd taxonomiai értékiiek.
Egyes novénynemzetségeken beliil a jellegzetes alaktl nektdrmirigyek fajmeghatarozasra is
alkalmasak. Mashol a nagyfokt hasonldsag miatt (pl. a zsalydknal) ez nem lehetséges.

A nektariumok szovettani szerkezetében harom rész kiilonithetd el: epidermisz,
glandularis szovet €s nektariumparenchima (Fahn 1979, Halmagyi és Keresztesi 1991).

A nektariumot kiviilrél az epidermisz boritja, melynek sejtjei kozott gyakran
modosult sztomakat lathatunk, amik a nektar kivalasztasaért felelosek. Kartasova (1965)
szerint a nektariumsztomak epidermiszsejtekhez viszonyitott helyzetiik alapjan kiilonb6z6
Okologiai tipusokba sorolhatoak, melyek az egyes virdgokban uralkodd mikrokliméanak
koszonhetden alakulnak ki. A szabad szirmu virdggal rendelkezd ndvények esetében a
viragot ért erdsebb napsugidrzas és légaramlds kovetkeztében a viragban kialakuld
sz¢lsOséges mikroklima miatt a sztomak besiillyedtek lesznek. A forrt partaji virdgokban
ugyanakkor a partacsé belsejében kialakulo kiegyenlitettebb, nedvesebb mikroklima
kovetkeztében a nektariumsztomak kiemelkeddek lesznek. Ezek alapjan feltételezhetd, hogy
a Solanaceae csaladban is a kiemelkedd nektariumsztomak a domindnsak. Ugyanakkor nem
kizart, hogy egyes Solanaceae taxonok virdgjaiban a kiemelkedd nektariumsztomak mellett
besiillyedteket is talaljunk. Ezt tdmasztja ald az a tény is, hogy a szabad szirmt Prunoideae
(Rosaceae) taxonok vizsgalatanal a tobbé-kevésbé zart hypanthiumban (vacokobdlben)
bestillyedt és kiemelked6 sztoémakat egyarant talaltak (Orosz-Kovacs 1991).

A nektariumepidermisz szerkezete fiigg a nektarium topografiajatol is. A Vicia faba
(Fabaceae) esetében Davis és Gunning (1993) kimutattak, hogy a floralis és az extrafloralis
nektarium szerkezete eltérd a sztdmaszam és a zarosejtek tekintetében. Davis és Gunning

(1991) V. faban végzett vizsgalatai szerint 0sszefliggés mutathatd ki a nektariumsztomak
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szama ¢s a termelddott nektar mennyisége kozott. Ugyanakkor a nektar cukorértéke nem
korrelalt a sztémaszdmmal.

A nektariumok szekrécios szovetének felépitését és ultrastrukturajat Kartasova
(1965), Szalamatova (1986) ¢és Fahn (1979, 1982, 1988) foglaltak 6ssze. A glandularis
szovet sejtjel izodiametrikusak, kisméretiiek, egymashoz szorosan illeszkednek, kozottiik
intercelluldrisok nem taldlhatok. A plazméban gazdag sejtek nukleusza nagyméreti,
elsésorban az intenziv transzkripcids aktivitds miatt. A szekrécios sejtekben fejlett az
endoplazmatikus retikulum (ER), amelynek ciszternai gyakran kotegekbe rendezettek. A
sejtekben nagy mennyiségii mitokondrium, Golgi-apparatus és diktioszomak talalhatok. A
képességét paprikafajtak esetében Dardok (1984) irta le.

A kivalasztd alapszdvetek, pl. a nektarmirigyek sejtjeinek celluldz fala specialis
formaban vastagodhat: a sejt lumene felé szabalytalan, tarajos, hullamos sejtfalfelszin alakul
ki. Ennek Osszfeliilete tobbszordsen nagyobb, mint a sejt kiilsd, sima felszine. Mivel a
citoplazmat hatarol6 plazmalemma tobbnyire szorosan a sejtfalhoz simul, az ilyen sejtekben
a plazmalemma feliilete is nagy. Ezen a feliileten nagy mennyiségii anyag transzportja
lehetséges (Laskay és Mihalik 2000).

A nektariumparenchyma a mirigy raktarozé szdvete, ahol leginkabb keményitd,
cukrok ¢és kélcium-oxalat halmozddik fel. Gyakran vezetdnyaldbok futnak benne, amelyek
egyes fajoknal a glandularis szovet sejtjei kozé is behatolnak (Halmagyi és Keresztesi 1991).

Frei (1955) 160 zarvatermd faj nektariumszerkezetét vizsgalva nyaldb nélkiili és
nyalabbal ellatott tipusokat kiilonboztet meg. A nyaldbokban vagy csak phloem talalhato,
vagy phloem ¢és xylem egyiitt fordul eld. Frey-Wyssling (1955) ezt kiegésziti a xylem-
dominans nyaldbtipussal. A szerz6 szerint a nagyméretii nektariumoknal a szekrécios szovet
a szomszédos nyalaboktol nagyobb tavolsagra helyezkedik el, ezért ezeket specialis nyalab

latja el.



2.3.4. A nektarium jellemzdi a Solanaceae csaladban

A Solanaceae csaldd legtobb nemzetségében az ovarium bazisat egy gylri alaka
nektarium (diszkusz) veszi koriil (Jos 1967, Huber 1980, Darok 1984, Armstrong 1986,
Bernardello 1987, Gulyas et al. 1990, Galetto 1991, Cocucci ¢és Galetto 1992, Mione ¢és
Serazo 1999, Bernardello et al. 2000, Rodriguez 2000, Hunziker 2001, Stace 2004,
Bernardello 2007, Farkas et al. 2011). A csaldd hazai fajainak nektarmirigyét Dardok (1984)

mutatta be részletesen.

crer

------

valtozatos képet mutat az alig észrevehetdtdl, ahol a szoveti differenciacio kismértéki, a
magas foku ¢és jol kivehetd differencidlodasig (Armstrong 1986). A nektariumok a
Solanaceae csaladban Armstrong (1986) szerint nincsenek ellatva edénynyaldbokkal, mig
Darok (1984) és Rodriguez (2000) egyes Solanaceae fajokban szallitonyalabok jelenlétérol
szamolt be. Hancselemek jellemzéek a Nicotiana tabacum és a Petunia atkinsiana fajokra,
a Datura innoxia és egyes paprikafajtdk nektarmirigyében pedig mind fa-, mind
hancselemek megtalalhatdak (Darok 1984). A nektarium szovete gyakran kiterjed az
ovarium oldalan akropetalisan a maghaz felének kétharmadaig. A nektariumdiszkusz ezen
kiilonleges alakja egyediil a Solanaceae csaladra jellemz6 (Armstrong 1986).

A legnagyobb, legdifferencialtabb nektariumok az Ausztralidban endemikus
nemzetségekben taldlhatoak, amelyek az Anthocercideae tribuszba tartoznak (Haegi 1981).
A Solanum nemzetségben nincs ovarialis nektarium (Levine €és Anderson 1986). Ugyanez
igaz a Nierembergia (Cocucci 1991) és a Cyphomandra genusra is (Gracie 1993). Jellegzetes
vOros szinli nektar jellemzo a Jaltomata nemzetségre (Mione és Anderson 1996, Mione és
Leiva 1997, Mione et al. 2001).

Hasonloan a Gulyas (1967) altal Lamiaceae taxonokra felallitott morfogenetikai
sorhoz, Dardok (1984) is fejlodési fokozatokat allapitott meg az altala vizsgalt Solanaceae
fajok esetében a nektariumok szine alapjan: a halvanyzold szini ovéridlis nektarium
tekinthetd plesiomorfnak, majd piros és narancssarga atmeneteken at a halvanysarga-
sargasfehér floralis nektariumot tekinti apomorfnak, azaz levezetettnek.

Bernardello (1987) a Solanaceae csaladd Lycieae tribuszdnak gytir(i alaka nektariumat
mutatta be részletesen, mely a maghédz alapi részén talalhatd, és nincs elladtva specialis
szallitoszovettel. Az ovaridlis nektariumoknak 2 tipusa van a Lycieae tribuszban, ami
taxondmiailag hasznalhato bélyeg. A Lycieae tribuszon beliil 6si jellegnek mindsiil, ha az

ovarialis nektarium nem felting, zold szinii és nem domborodik ki a maghaz falabol, és
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fejlett, levezetett tulajdonsadgok az ovaridlis nektarium feltind, vords szine és a maghaz
falatol valo elkiiloniiltsége (protuberanciaja). Mindkettd tipust nektarium termel nektart
(Bernardello 1986).

A Lycium nemzetséghez kozel allo6 Grabowskia és Phrodus genusok esetében a
csésze belsd felszinén taldlhatoak nektariumok. A Grabowskia nemzetség fajai zold vagy
sarga szinli cirkularis nektariummal rendelkeznek. A csésze belsd epidermiszén
elhelyezkedo szekrécios sejtek vastag radialis €s kiils6 tangencialis falakkal rendelkeznek,
illetve nagy vakudlumok talalhatdéak benniik. A csészealap kozelében elhelyezkedd sejtek
nyUjtottak, mig a csészetdj csucsanak kozelében -elhelyezkedd szekrécios sejtek
izodiametrikusak vagy papilla alaktiak. A viragriigyekben sokkal erdteljesebb szekrécios
aktivitdst mutatnak, mint a nyitott virdgokban. A Phrodus genusban a csésze belsd
epidermisze a bazalis zonatdl folfelé nektariumokat tartalmaz. Ezek lehetnek egy- vagy
tobbsejtsoros 1il6 mirigyek, de elszortan glanduléris trichomak is lathatéak. A szekréciods
sejtek vastag faluak, teljesen izodiametrikusak és sok kisméretii vakuolum talalhat6 benniik.
Az ovarium bazalis részén egy feltind vords szini nektarium taldlhatd, a csucsan 2
nyulvannyal (Bernardello 1987).

Galetto (1991) a Nicotiana noctiflora, a N. glauca és a N. longiflora
nektariumstrukturdjat vizsgalva megallapitotta, hogy a nektariumepidermisz vékony, az
epidermiszsejtek téglalap alakuak vagy izodiametrikusak, nagy vakudlumokat tartalmaznak
¢s az epidermiszsejteket vékony kutikularéteg fedi. Az epidermiszben elszortan sztomak
figyelhetok meg, amiken keresztiil megvaldsul a nektarszekrécid. A nektariumepidermisz
sejtjei kiilonbdznek a maghaz-epidermiszt alkotd sejtektdl. A szekréciot végzd glandularis
szoveti sejtek elegyesen fordulnak el6 a nektariumparenchima poligondlis sejtjeivel. A
glandularis szévetben kevés intercellularis tér figyelhetd meg, a glandularis sejtek
citoplazmaja jol festddd ¢és 2-3 nagy vakuolumot tartalmaznak, valtakozva kisebb
méretlickkel. Azokban a glandularis szdveti sejtekben, amelyek szomszédosak a
parenchimatikus sejtekkel, feltinéen nagy sejtmagok vannak. Mindhdrom faj
nektariumainak iranyaba szallitonyaldbok futnak, de azok nem penetralodnak a nektarmirigy
szoveti allomanyaba.

Az Exodeconus maritimus (Solanaceae) nektariuma gylri alakt, amely
hosszmetszetben két, egymassal szemben elhelyezkedd duzzanat formajaban jelenik meg. A
nektarium a szeptum eredési pontjanak szintjéig terjed. A szekrécios szovet izodiametrikus
sejtek 5-6 rétegébdl tevodik Ossze. A glandularis sejtek nagy sejtmagvakkal rendelkeznek, a

citoplazma pedig vakuolizalt. A nektarium felsd részén a sejtrétegek szama 12-15 és 20+3
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sztoma koncentralodik ezen a teriileten. A glanduldris szovet két dorzalis és szamos lateralis
szallitonyalabbal van ellatva, amelyek a maghaz kiilsd faldnak irdnyaba tartanak. A
Nicandra physalodes gytrti alakil nektdriuma a maghaz alapi részén lokalizalodik ot
megnyujtott, hosszikas duzzanat formdjaban. A szekrécios szovet 18-22 sejtrétegl, a 40£5
sztoma pedig kizarélag a nektarium bazalis részén helyezkedik el. Ot dorzélis és szamos
lateralis szallitonyalab fut a nektariumhoz (Rodriguez 2000).

A Solanum nemzetségben (mintegy 2000 faj) nem ismert olyan faj, amely floralis
nektart termelne (Symon 1979), a megporzd rovarok szdmadra elsdsorban pollent kinalnak
(Bancher ¢és Holzl 1959, Symon 1979). Ugyanakkor extrafloralis nektariumok (EFN)
eléfordulnak ebben a nemzetségben. Delpino (1874) funkcionalis definicidja szerint az EFN
valamennyi névényi szerven eléfordulhatnak, beleértve a virdg részeit is, azonban nem
szolgalnak elsddleges nektarforrasként a megporzok szamara. Anderson és Symon (1985)
harom endemikus ausztral Solanum fajt vizsgalt meg: S. cunningbamii, S. dioicum és S.
tudununggae. Az EFN jellemzden a sziromlevelek abaxialis (kiilsd) felszinén helyezkednek
el, a S. dioicum esetében pedig a lomblevelek abaxidlis (fondki) oldalan, valamint a
levélnyélen ¢€s a szaron is vannak EFN (Keeler 1979, Anderson és Symon 1985). Az EFN
partacimpankénti szama 0-t6l 10-ig terjed, atlagban ez a szdm 2-3 koriil alakul. A
viragriigyeken a legfeltinébbek, de még a nyitott viragok partdjan is felismerhetdek. A
vizsgalt fajok EFN-ai egyértelmiien kiilonboznek valamennyi, a Solanaceae csaladra
jellemzd glanduléris és nem glandularis trichoméatél. Az EFN-bol késziilt metszetek analizise
soran kideriilt, hogy a vizsgdlt EFN a Fahn (1979) altal felallitott EFN-osztalyozas
fel. Hasab alakuak, és kiemelkednek a stellatus szorok altal alkotott indumentumbodl. A
vizsgalt EFN altaldban a partacimpak kozéperei mentén helyezkednek el, és egymassal
szorosan zar0odo, szafranin vizes oldataval erdsen fest6do, kisméretli sejtekbdl tevodnek
Ossze. Ezen EFN 12-20 sejt atmérdjliek, és legalabb 6-8 sejt magassaggal emelkednek az
epidermisz szintje folé. A parenchimasejtek — amelyek 4-6x nagyobb atmérdvel
rendelkeznek, mint a tobbi EFN sejt — a szekrécios sejtek és az EFN alapi részénél futo
szallitoszovet kozott helyezkednek el. A szerzOk hangyakat és méheket is megfigyeltek
mindharom faj mirigyein. A hangyak aktivan latogatjak ezen nektariumokat, aktivitasuk
viragriigy allapotban a legnagyobb, amikor az EFN aktivitasa is a legerdsebbnek tlinik. A
viragriigy stddium alatt az EFN kis mennyiségben ragadds anyagot, valadékot valasztanak

ki, ami a hangyak kozvetitésével védelmi funkciot 1at el (Anderson és Symon 1985).
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Bentley (1983) ugy gondolja, hogy a hangydk gyakorisdga pozitivan korrelal az
extrafloralis nektar mennyiségével, és hogy az eldbbi két tényezd Osszefliggésbe hozhato a
herbivoria mértékével (Bentley 1977). A total biomassza vagy a végsé magallomany (azaz
tobb mag menekiil meg a predaciotol) nagyobb azon ndvények esetében, amelyeken
talalhatoak EFN és ezeket hangyak latogatjak, mint azon ndvények esetében, amelyek nem
rendelkeznek ilyen védelmi rendszerrel. Mas hartyasszarnytak, mint a darazsak (Beckmann
és Stucky 1981) ¢és méhek (Bentley 1977, Symon 1981) is latogatjak az EFN-at és
feltételezhetden védik a territériumukat (a novényt). Az EFN ndvényi szerveken vald
elhelyezkedése ugy alakult ki, hogy azok maximalis védelmet nyljtsanak minimalis

energiabefektetés mellett (Bentley 1977).

2.4. A virag miikodése

2.4.1. A viradg rovarvonzasa

Az allat-porozta novények, mint példaul a Solanaceae csalad tagjai is, a
pollenvektoraikat kiilonféle modszerekkel vonzzak magukhoz, altaldban jutalmat kinalva
szamukra (Willson 1983). Ilyen floralis jutalmak a pollen, a nektar, a bibe szekrétuma, olajok
¢s illatanyagok (Simpson és Neff 1983, Proctor et al. 1996). Ezek koziil a pollen és a nektar
a leggyakoribb.

2.4.2. A nektar
2.4.2.1. A nektar termelddése

A nektar kivalasztisa tobbféle modon torténhet. A termelddott nektar tdvozhat a
kiilso sejtfalon at a kutikula felrepedésével, sztdbmakon keresztiil vagy a vékony sejtfalon at
torténd diffuzioval (Fahn 1952, Kartasova 1965). A sejtekben felhalmozddott cukor,
keményitd €és cserzéanyagok a nektarkivalasztas soran eltlinnek a nektdrium szoveteibdl. A
nektarium nemcsak sziiréként szolgdl a ndvény mas részeibdl idedramlo (allokalddo)
phloemnedv szamara, de aktivan részt is vesz a kivalasztas folyamatdban (Kartasova 1965).
Liittge ¢és Schnepf (1976) is az aktiv transzport szerepét hangsulyozza, nem tartja
elsddlegesnek a passziv diffuziot; gy gondoljak, hogy a cukrok koncentracidogradiens
ellenében mozognak. A nektartermelés és a fotoszintézis produktivitasa kozott korrelacio
mutathatd ki, mivel a phloemnedv cukrai a szénhidrat-anyagcsere enzimei révén
metabolizalodnak (Szalamatova 1986). A nektarszekrécioban fontos szerepet jatszik a

jazmonsav (Radhika et al. 2010).
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A phloembodl szadrmazd prenektar illetve nektareldanyagok plazmodezmékon
keresztiil, szimplasztos aramléassal jutnak el a nektartermeld szovet sejtjeibe. A nektar
kivalasztasa sordn az endoplazmatikus retikulum és a Golgi-apparatus ciszternaibol
vezikulumok flizOdnek le, amelyek granulocrin médon fuzionalnak a plazmalemmaval, vagy
eccrin kivalasztas esetében a nektart alkotd cukrok és egyéb Osszetevok molekuldkként
valasztddnak ki aktiv transzporttal. A nektar innen az elsddleges sejtfalon atjutva keriil a
szubkutikularis térbe (Fahn 1979). A prenektér transzportja torténhet még apoplasztikus
uton, azaz a sejtfal mentén, molekuldris transzporttal a szomszédos sejtek plazmalemmajan
¢s a sejtfalon 4t (Fahn 1988), valamint endo-, illetve exocitdzissal, amikor a hyaloplazma
belsé részének betiiremkedéseibdl szdrmazd membranvezikulumok elvalnak a

plazmalemmatol, végiil fuzionalnak a vakuélummal (Eymé 1967).

2.4.2.2. A nektarszekréciot befolyasold tényezok

A nektarprodukciét alapvetéen meghatdrozza a genotipus, azonban a valtozo
kornyezeti tényezok, 6kologiai faktorok is befolyasolhatjak. A bels6 tényezok koziil fontos
a virag elhelyezkedése, mérete, szerkezete és fejlettségi allapota, valamint a nektarium
nagysaga ¢s felépitése. A floralis nektar termelddésének dinamikdja, folytonos vagy
szakaszos volta fligg a viragbiologiai tipustol is. A kiilsé tényezok koziil leginkabb a talaj
szerkezete, a vizellatottsdg, a levegd paratartalma és homérséklete, a fénysugarzas €s a
csapadékviszonyok lehetnek hatassal a nektarprodukcidra (Halmagyi és Keresztesi 1975,
Maurizio 1976, Fahn 1979, Cruden et al. 1983, Gulyas 1991, Nicolson és Thornburg 2007,
Ren et al. 2007). Magasabb pératartalom, gyengébb napfény esetén sok nektar termelddik a
viragokban, amit a teljesen nyitott nektariumsztomak jeleznek. Erds fénynél, szaraz

levegdben és magas homérsékleten a sztomak zartak (Kartasova 1965).

2.4.2.3. A nektar reabszorpcidja
A megporz6 rovarok altal 6ssze nem gylijtott nektar egy része visszaszivodhat. A
reabszorpcio folyamataban az epidermisz aktivan részt vesz (Nepi et al. 1996). Stpiczynska
(2002) szerint a nektarvisszaszivas apoplasztikus iton megy végbe a Platanthera chloranta
orchideafaj esetében. Burquez és Corbet (1991) megallapitotta, hogy a nektar szekrécios
sebességét kettd komponensre lehet bontani, a brutté szekrécids €s a reabszorpciods

sebességre.
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2.4.2.4. A floralis nektar Gsszetétele
A nektar alapvetden kiilonféle cukrok vizes oldata, a mono- és diszacharidok mellett
azonban tartalmaz szerves savakat, foszfatdzokat, glikozidazokat, asvanyi sokat,
aromaanyagokat, valamint C-vitamint (Maurizio 1960, Kartasova 1965, Baker és Baker
1983). A nektarban a domindnsan el6forduléd szacharéz, gliikoz és fruktdz (Percival 1961)
mellett més szénhidratok is megtaladlhatéak, mint pl.: arabindz, galaktéz, mannéz,
gentiobioz, laktoz, maltdz, melibidz, trehaloz, melezitdz, raftindz, sztachidz (Baker és Baker
1983), valamint oligoszacharidok (Percival 1961) és dextrinek (Rychlik és Federowska
1963).
Percival (1961) 889 ndvényfaj nektardsszetételét vizsgalva tiz nektartipust kiilonitett
el, amiket harom f6 kategéridba sorolt: 1. Szachar6z-dominans 2. Kiegyensulyozott (a
szachardz, fruktoz és gliikkdz kozel egyforma mennyiségben fordul eld) 3. Fruktoz-glikoz
dominans nektar. A késébbiekben Roshchina és Roshchina (1993) is ezt a harom nektartipust
irtak le.
Baker ¢és Baker (1990) négyféle nektart kiilonitett el a szacharoz/(gliikoz+frukt6z)
hanyados [S/(G+F)] alapjan:
1. Hex6z-dominans: S/G+F < 0,1
2. Hex6zban gazdag: S/G+F = 0,1-0,49
3. Szachar6zban gazdag: S/G+F = 0,5-0,99

4. Szachar6z-dominans: S/G+F > 1,00

Orési (1968) szerint a méhek nem érzik édesnek a nektart, ha a szachardztartalma
4%, a gliikoz- és fruktdztartalma pedig 8-9% alatti.

A cukrokon kiviil a nektar tartalmazhat glikozidokat, fenolokat, aminosavakat,
redukalod savakat, illatanyagokat, lipideket, proteineket, alkaloidokat, antibiotikumokat,
vitaminokat és fémionokat (Kozlova 1957, Baker és Baker 1971, 1983; Heinrich 1989,
Martini et al. 1990). Ezen nektarkomponensek egy részérdl a Solanaceae csalad esetében is
vannak szakirodalmi adatok. Tobbek kozott Bernardello et al. (1994, 1999), Forcone et al.
(1997), Galetto et al. (1998), fenolokat; Voss et al. (1980), Hernandez (1981), Gottsberger
et al. (1984), Bernardello (1986), Galetto (1991), Bernardello et al. (1994, 1999, 2000),
Forcone et al. (1997), Galetto et al. (1998), Kaczorowski et al. (2005) aminosavakat;
Bukatsch és Wildner (1956), Baker és Baker (1975), Bernardello (1986), Galetto (1991),
Carter és Thornburg (2004a) antioxidans redukalo szerves savakat; Kessler és Baldwin

(2006) szeszkviterpéneket, aromatikus alkoholokat, aldehideket; Galetto (1991),
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Bernardello et al. (1994), Forcone et al. (1997) pedig lipideket detektalt egyes Solanaceae
fajok floralis nektarjaban.

Néhany régebbi tanulméany mar leirta, hogy a névények nektarjaban proteinek is jelen
vannak (von Planta 1886, Buxbaum 1927, Pryce-Jones 1944). Ezen fehérjék egy része
enzim, mint példaul az invertdz (Beutler 1935); a transzgliikkozidaz (Zimmerman 1953); a
transzfruktozidaz (Zimmerman 1954); a tirozindz (Liittge 1961); a foszfatdz (Cotti 1962,
Zalewski 1966); a kiilonb6z6 oxidazok (Zauralov 1969); de ezek mellett enzimatikus
aktivitast nem mutat6 fehérjék is eléfordulnak a nektarban (Bernardello 1986).

A Solanaceae csalad vonatkozasaban ezidaig mar tobb kutato is vizsgalat ala vette a
nektar fehérjetartalmat (Bernardello 1986, Galetto 1991, Gracie 1993, Carter et al. 1999,
Carter ¢s Thornburg, 2000, 2004a,b,c; Thornburg et al. 2003, Saqlan Naqvi et al. 2005, Park
¢s Thornburg 2009, Bezzi et al. 2010, Hillwig et al. 2010, 2011; Zha et al. 2012). Carter és
Thornburg (2000, 2004a,b), valamint Saglan Naqvi et al. (2005) meghatarozta a LxS8
jelzést hibrid diszdohany floralis nektdrjaban talalhaté Un. Nectarin fehérjék aminosav-
szekvencigjat és funkcidit. Munkdik eredményeként ismertté valt, hogy ezen proteinek
antimikrobialis aktivitassal rendelkez6 enzimek, amelyek fontos szerepet jatszanak a
termOtaj mikroorganizmusokkal szembeni védelmében.

A Solanaceae csalddra jellemzdéek a piridin-, szteran- és tropanvéazas alkaloidok
(Haraszti 1985, Szabd 1996, Borhidi 1998, Danos 1998, Hunziker 2001, Adams et al. 2006,
Bieri et al. 2006, Adibfar et al. 2011). Tobb korabbi tudomanyos munka is feltételezte mar,
hogy ezen alkaloidok, mint masodlagos anyagcseretermékek, a nektarba is
beleszecernalodhatnak (Leete 1959, Heiser 1969, Willaman és Li 1970, Grant és Grant 1983,
Cheeke és Shull 1985). A magas atropin- €s szkopolamintartalmi ndvények virdgairdl
szarmaz6 mézbdl szintén izolalni lehet szkopolamint és atropint (Barragan de Dominguez
1973). Liittge (1977) és Vogel (1978) szerint az allelokemikalidk (igy az alkaloidok is)
nektarban végbemend akkumulacidja szelektiv szekrécid eredményeképpen jon létre.
Altalanosan elmondhaté, hogy a pollen és a nektér alkaloidtartalma lényegesen alacsonyabb,
mint a leveleké, viragoké és mas névényi részeké (Detzel és Wink 1993). Ennek tudhaté be
az a tény, hogy alacsony érzékenységli analitikai modszerekkel (példaul vékonyréteg-
kromatografidval) nem mutathatéak ki ezen molekularis OsszetevOk, tobbek kozott a
Solanaceae csaladba tartoz6 ndvények nektarmintaibol sem (Lengyel 1943, Baker és Baker
1975, Bernardello 1986, Galetto 1991, Galetto et al. 1998). Ugyanakkor modern analitikai
technikakkal (gazkromatografia, nagy nyomasu folyadékkromatografia) mar sikeriilt t6bb

kutatonak azonositani illetve mennyiségileg meghatdrozni a jellemzé alkaloidokat
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kiilonb6z6 Solanaceae fajok flordlis nektarjaban (Detzel és Wink 1993, Tadmor-Melamed

et al. 2004, Kessler és Baldwin 2006, Bezzi et al. 2010, Boros et al. 2010, Farkas et al. 2011).

A hioszciamin, szkopolamin, tropin, nikotin és anabazin deterrens hatasa miatt el6fordulhat,

hogy a megporzok nem taplalkoznak a viragokbol (Detzel és Wink 1993, Tadmor-Melamed

et al. 2004, Singaravelan et al. 2006). Az alkaloidok a leggyakoribb nektartoxinok kozé
tartoznak a nem fehérjeépitd aminosavak és a fenoloid Osszetevok mellett (Rhoades és

Bergdahl 1981).

Kessler é¢s Baldwin (2006) ugy gondoljak, hogy a nektar repellens hatasu anyagai
optimalizaljak az egységnyi nektartérfogatra jutd virdglatogatok szamat, ami lehetdvé teszi
andvények szdmara, hogy alacsonyan tartsak a termelt nektar mennyiségét. A ndvényeknek
nehéz optimalizalni a nektartulajdonsadgaikat, hogy képesek legyenek védekezni a
nektarrablok ellen, ugyanakkor a pollinatorokat se riasszak el (Irwin et al. 2004).

Littge (1977) tugy véli, hogy a cukrok aktiv transzporttal, az egyéb
nektarkomponensek pedig inkabb passziv diffuzidval keriilnek bele a nektarba. Sok specialis
metabolit, igy pl. az alkaloidok, iridoid glikozidok, gliikozinolatok, kardenolidok ¢és
fenoloidok a phloemen keresztiil szallitodnak (Baker és Baker 1982, Treutter et al. 1985,
Mullin 1986, Montllor 1989, Molyneux et al. 1990, Wink 1992, Gowan et al. 1995, Merritt
1996). A nektar kémiai Osszetételében megmutatkoz6 kiilonbségek valdsziniileg a
phloemnedv valtozatos kémiai dsszetételére vezethetek vissza.

Tobb hipotézis is sziiletett arra vonatkozoan, hogy miért vannak toxikus nektarok,
ezek koziil az alabbi harom a legjobban alatamasztott elmélet:

e Pollinator hiiség hipotezis: Baker és Baker (1975) azt feltételezik, hogy a méhek joval
rezisztensebbek az alkaloidokkal szemben, mint a lepkék, igy a nektarban 1év6 alkaloidok
batoritjak a specialista méheket a megporzasra, a virdgok kozt nem valogatd lepkéket
viszont elriasztjdk. Ez a hipotézis azt feltételezi, hogy a specialista megporzok
hatékonyabb pollinatorok, mint a generalistak, és hogy a specialistakat kevésbé riasztja
el a toxikus nektar, mint a generalistakat.

e Nektarrablo hipotézis: Janzen (1977) és Baker (1978) szerint a toxikus nektar csokkenti
a nektarrablas mértékét a tropusokon. Baker (1978) kimutatta, hogy a riaszt6 hatasa, nem
fehérje-eredetii aminosavak joval gyakoribbak az extrafloralis nektariumokban.

o Antimikrobialis hipotézis: Mivel a nektar gazdag cukrokban és tapanyagokban, ezért
hajlamos a mikrobak altali degradaciora. Hagler ¢s Buchmann (1993) tgy véli, hogy a
nektarban 1évo fenolok antimikrobialis hatassal birnak. Sok névény, bar nem a tobbség,
tartalmaz a nektarjaban fenoloidokat (Baker 1978, Guerrant és Fiedler 1981).
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2.4.2.5. A nektarképzddés biokémiai és genetikai hattere

Az enzimologiai kutatdsok alkalmasak annak megallapitdsara, hogy az egyes
novényfajok esetében a nektarban megjelend mono- illetve diszacharidok milyen biokémiai
folyamatok révén jonnek létre, illetve az egyes reakcidutak koziil melyek jatszanak
foszerepet a nektarban megjelend cukrok képzodésében.

A genetikai tényezdknek fontos szerepiik van a nektartulajdonsagok kialakulasaban,
illetve milyenségében, az 6roklodés mértéke gyakran nagyobb, mint 0,35. A genotipus és a
kornyezet interakcioi hatarozzadk meg az egyes nektartulajdonsagokat (Mitchell 2004).

Heinrich (1975) kiilonboz6é foszfatdzok lokalizaciojat tanulményozta az Aloe
szeptalis nektariumainak szekrécios epitélidlis sejtjeiben. Fokozott aktivitassal rendelkez6
ATP-azt, nukleozid-difoszfatazt ¢s glilkoz-6-foszfatazt mutatott ki ezen sejtek
endoplazmatikus retikuluméban, viszont ugyanezen sejtek plazmalemmajiban gyakran
hianyzott ezen enzimek aktivitasa.

A diszdohany (Nicotiana langsdorffii x sanderea) floralis nektariuma alaki ¢€s

miikddésbeli valtozasokon megy keresztiil a viragfejlodés alatt. A diszdohanyra a kovetkezd
fobb viragfejlodési allapotok (stadiumok, a tovabbiakban ,,S”) a jellemzdek:
S2 — korai viragriigy; S6 — zo6ld szind, éretlen nektarium, feltdltési allapot, a nektarium
folyamatosan kitdlti a teret; S8 — kdzepesen érett allapotu nektarium, a nektarium szine kezd
sargara/narancssargara valtani; S10 — szekrécid eldtti allapot; S12 — érett, szekrécios
allapotu, sotét narancssarga szinli nektarium, végbemegy a virdgnyilds; majd ezt koveti a
posztfertilizacios viragfazis (Carter és Thornburg 2004).

Az S2 nektariumallapot elején a nektariumparenchima megkezdi a keményitd
folyamatosan novekszik. A nektarszekrécio a késé1 S10 vagy a korai S11 alatt kezdddik el
¢s az S12 végeig folytatddik. Amikor a nektariumok szine zoldrdl narancssargéra valtozik,
egy Uj pigment fejezddik ki, a béta-karotin. A plasztiszok is dramai valtozasokon mennek
keresztiil. A nektariumfejlodés korai szakaszaban a plasztiszok osztédason esnek at, majd az
S9 nektariumallapot folyaman befejezddik a plasztiszok keményitdvel torténd feltdltodése.
Az S9 nektariumallapot tajékan megvaltozik a nektdriumok anyagcseréje, anabolizmusbol
az aktiv katabolizmus irdnyaba tolddik el, ennek kovetkeztében keményitdlebomlés
jatszodik le és nektarcukrok termelddnek. A keményitdszemcséket osmiofil testek valtjak
fel, amelyek tlialaka karotinoid-kristalyokat tartalmaznak. Az S9 és S12 nektariumallapotok

kozott az amiloplasztok kromoplasztokkd konvertdlodnak. A karotinoidok ¢és az
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aszkorbinsav a fiatal, éretlen nektariumban alacsony szinten expresszalddnak, azonban az
S9 nektariuméllapot utdn metabolikus valtozas kovetkezik be, a béta-karotin és az
aszkorbinsav szintézise nagymértékben megnovekszik, parhuzamosan azon enzimek
(Nectarin fehérjék) expressziojaval, amelyek részt vesznek a nektar redox ciklusban.
Feltételezhetéen ezen antioxiddnsok bioszintézise azon szubsztratmolekuldkbdl megy
végbe, amelyek a keményitdlebomlas soran szabadulnak fel. Az S2 nektariumallapot soran
a specialis nektartumparenchima keményitét ¢épit fel a sejtjeiben. A  keményitd
felhalmozodasa folytatddik az S9 allapotig, amikor a nektdrium nagymeértékii valtozasokon
megy keresztiil és a felhalmozott keményitd kismolekulas cukrokké degradalodik, amelyek
azutdn a nektarprodukcié soran szabadulnak fel. Az S9 nektariumallapot alatt, amikor
befejez6dik a nektariumparenchima-sejtek keményitével torténd feltoltddése, a
nektariumtomeg kb. 20 %-at keményitd teszi ki (Horner et al. 2005, 2007).

Ren et al. (2007) radioaktiv izotdppal jelzett cukrok nyomon kdvetésével kimutatta,
hogy a cukrok nektariumba irdnyuld transzportja jelentésen megemelkedett a virdgnyilas
(antézis) utan. A szerzok létrehoztak egy nektarszekréciés modellt, amely szerint az S9
allapotii nektariumsejtek feltoltddnek keményitovel, az S9 és S12 nektariumstadiumok
kozott az amiloplasztokban 1évé keményitd hidrolizaloédik, aminek kdvetkeztében gliikoz
szabadul fel. Ezzel parhuzamosan az ozmolaritas novekszik, a vizpotencial viszont csokken.
Ez azt eredményezi, hogy viz dramlik a sejtekbe (csokken az ozmolaritas), a megnovekedett
hidrosztatikus nyomads pedig a nektar szekréciojat idézi eld a nektariumsztomakon keresztiil
a viragnyilas utan. A szerzok feltételezik, hogy a raktarozott nektariumkeményitd hidrolizise
beindit egy pumpamechanizmust, ami a phloemnedvet a nektarium irdnyaba hajtja. Létezik
egy hasonld, a nektdriumban zajlé hidrolizisen alapul6d hipotézis, amelyet két masik, a
viragnyilas alatt végbemend folyamattal magyaraznak. Az egyik a portokok felnyildsa (Ge
et al. 2000), a masik pedig a sziromlevelek kibomlasa (Bieleski et al. 2000). Ezen modellek
szerint a viragfejlédés alatt felhalmozddd keményité pontosan a virdgnyilast megel6zden
hidrolizalodik, nagy mennyiségii gliikoz jon létre, ami azt eredményezi, hogy vagy a
portokok stomium sejtjeibol aramlik ki viz a nektadrium irdnyédba, vagy oridsi mennyiségii
viz dramlik be a sziromlevelek sejtjeibe, amelyek ezaltal megnagyobbodnak, és ez elinditja
a parta kibomlasat.

Ren et al. (2007) kvantitativ RT-PCR vizsgalatokkal kimutattak a nektarium
keményitd-anyagcseréjét iranyitd gének expresszidjanak harom kiilonbozoé regulacids
mintazatat, azaz van anabolikus mintazat, katabolikus mintazat és konstitutiv mintazat. A

keményitdbioszintézis a nektariumokban 3 fontos 1épésbdl tevddik dssze. Az elsd 1épést a
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szachardz szintdz katalizdlja, amely a szachar6zt UDP-gliik6zzé és fruktdzza hidrolizélja
(Nolte és Koch 1993, Martin et al. 1993, Zrenner et al. 1995, Munoz et al. 2005). A masodik
1épést az ADP-gliikéz pirofoszforilaz katalizadlja, amely Ilétrehozza a keményito-
bioszintézishez sziikséges glilkézformat (Emes et al. 2003). A harmadik fontos 1épés a
keményité polimerizacidja. Ezt a keményitd szintdz katalizalja, amelyik linedaris
glukéanlancokat allit eld (James et al. 2003), és a keményitdszintézishez sziikséges cukrokat
a phloemnedvbdl nyeri. A szachardz szintdz a legnagyobb mennyiségben a korai allapoti
nektariumokban expresszalodik.

Klyne ¢és Thornburg (2005) illetve Nicolson és Thornburg (2007) altalanos
megallapitdsa szerint a nektarban 1évo gliikoz és fruktdéz a hancsnedvbdl transzlokalodott
szachar6zbol szarmazik, vagy a nektariumban szintetizalodik invertaz kozremiikodésével.

Lin et al. (2014) az Arabidopsis thaliana és a Brassica rapa extrastaminalis, valamint
a Nicotiana attenuata gynocialis nektariumaiban azonositott egy SWEET9 nevii nektarium-
specifikus cukortranszportert és szachar6z-foszfat szintazokat, melyekrdl kimutattak, hogy
nélkiilozhetetlenek a nektarprodukcidhoz. Az altaluk feléllitott modell szerint a szachar6z a
nektariumparenchimaban szintetizalodik, majd a SWEETY kozvetitésével az extracellularis
térbe keriil, ahol egy apoplazmikus invertaz segitségével hidrolizalodik, ezaltal 1étrejon egy

szachar6zbol, gliik6zbol és fruktozbol allo elegy.

2.5. A nektarszekrécio dinamikaja

Szamos szerzé foglalkozott a Solanaceae csaldd nektarszekrécids mintazataval is
(Shuel 1961, Darok 1984, Galetto és Bernardello 1993, Galetto és Bernardello 1996,
Vesprini és Galetto 2000, Guerenstein et al. 2004).

Shuel (1961) Streptosolen jamesonii-n (Solanaceae) végzett vizsgalatokat , elemezte
ezen faj nektarprodukcios mintézatat, illetve a nektareltavolitas nektarprodukciora gyakorolt
hatasat. Galetto és Bernardello (1993) a nektarszekrécios mintdzatot és a nektareltavolitas
hatésait hasonlitottak 0ssze harom argentin Solanaceae fajnal. A Nicotiana glauca kolibri-
porozta novény, a N. longiflora és a Petunia axillaris pedig szenderlepkék altal beporzott
fajok. A viragok egész életidejiik alatt folyamatosan valasztanak ki nektart mindharom
fajnal. A N. longiflora esetében a nektartérfogat konstans modon novekedik a virdgok
oregedésével parhuzamosan, és mivel a koncentracio értékek alakuldsa meglehetdsen stabil,
ez a két tényez0 egyiittesen a nektar cukortartalméanak folyamatos novekedését eredményezi.
A P. axillaris egyes viragai minden fejlédési allapotban viszonylag alland6 nektartérfogat

¢s -koncentracio értékeket produkalnak. Mig a N. longiflora és a P. axillaris mar majdnem
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teljesen elszaradt partaji idds viragaiban még talalhato valamennyi nektar, a N. glauca ilyen
allapotu viragaiban mar altaldban nem talalhatd nektar. A két Nicotiana faj nektarszekrécios
mintdzata jobban hasonlit egymasra a P. axillarishoz képest, annak ellenére, hogy kiilonb6z6
megporzasi csoportba tartoznak. Ez a tény a taxondmiai rokonsaggal magyarazhato, amit
befolyasolhat a pollinacidés szindroma tipusa. Mindkét vizsgalt Nicotiana fajnal
megfigyelhetd, hogy a nektar térfogata az egyes virdgallapotok miikddésétdl fiiggden
valtozik, ezt az Osszefiiggést sok mas ndvénynél is leirtdk mar (Cruden 1976, Feinsinger
1978, McDade és Kinsman 1980, Bertin 1982, Cruden et al. 1983, Southwick és Southwick
1983, Steiner 1985, Martinez del Ri6 és Burquez 1986, Zimmerman 1988, Kakutani et al.
1989, Real és Rathcke 1991, Cocucci et al. 1992, Galetto és Bernardello 1992). A P. axillaris
viragai egész ¢letidejiik alatt relative allandd nektarmennyiségeket produkalnak minden
egyes viragallapotban. A N. glauca esetében a nektar koncentracioja folyamatosan
emelkedik a virdgok oregedésével. Ennek kivaltdja az evaporacio (parolgas) lehet, mivel a
N. glauca partacsove lényegesen rovidebb a masik két fajhoz képest, ugyanakkor a
nektartérfogat értékek stabilnak mondhatdak. Ezzel ellentétben, a N. longiflora és a P.
axillaris nektarkoncentracié értékei a viragok egész ¢életideje alatt konstansak (Bertin 1982,
Cocucci et al. 1992). Ha a két Nicotiana faj viragait tiillhaloval lekototték, akkor a nektarban
1év6é cukrok akkumulalodtak. A kontroll novények nektartulajdonsagait Gsszevetve azon
novényekével, melyek virdgaibol eltavolitottdk a nektart, megallapithaté, hogy a
nektartérfogat és a nektar cukormennyisége tekintetében szignifikans kiilonbség fedezhetd
fel a N. longiflora esetében, a P. axillarisnél pedig a cukorkoncentracid vonatkozasaban. A
N. longiflora-nal a periodikus nektareltavolitas gatldlag hatott a nektarprodukciora, miga N.
glauca és a P. axillaris esetében nem lehetett kimutatni valtozast. A N. glauca egy adott
viraga altal termelt atlagos nektartérfogat kb. 20 ul, ami hasonl6 nagysagrendii mas, kolibrik
altal megporzott fajokéhoz (Opler 1983, Galetto és Bernardello 1992). Heinrich (1983)
szerint legaldbb két oka van annak, hogy a novények miért limitaljadk az exudalt nektar
mennyiségét. (1) A ndvény szamara kifizetédobb, ha ezeket az energiaforrasokat inkabb a
fejlddé magvakba épiti be. (2) Minél nagyobb a viragok biztos megporzasadhoz sziikséges
minimum folotti nektarjutalom mennyisége, annal tobb nemkivanatos tényezd (pl.
nektarrablok) hathat a keresztmegporzasra.

Galetto ¢és Bernardello (1996) két Lycium faj (L. ciliatum és L. cestroides) €s ezek
természetben eléforduld hibridjének (L. ciliatum x cestroides) nektarcukor-0sszetételét és
nektarszekrécids mintazatat vizsgaltak meg €s hasonlitottak 0ssze egymassal. A L. ciliatum

¢s a L. ciliatum x cestroides nektarja hexézdominans, de mindkét taxon kiilonbdzd
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mintazatot mutat, a L. ciliatum esetében a gliik6z nagyobb mennyiségben fordul eld, a hibrid
esetében pedig a fruktdz. A L. cestroidesnek szachardézban gazdag nektarja van, a hexézok
koziil a fruktéz mennyisége a nagyobb. Mindkét sziiléfaj hasonldé nektarprodukcios
mintdzatot mutat, nektarszekréciod csak a virdgnyilast kovetd elsé napon torténik, majd az
oregedd virdgokban csokken a nektar térfogata a nektar-reabszorpcié kovetkeztében. Ezzel
ellentétben a hibrid virdgaiban egész életidejiik alatt (viragriigytol oreg viragallapotig)
folyamatos a nektarszekrécido és nincs nektar-reabszorpcid, igy a nektar koncentracidja
folyamatosan n6 a viragok oregedésével. A nektar térfogati értékek a virdgnyilastol szamitott
elsd nap utdn mindharom taxonban csokkentek. A L. cestroidesnél a nektar viragbol valod
eltavolitasa utan novekedett annak produkcidja, ezzel szemben a L. ciliatum és a hibrid
esetében a nektar viragbol vald kiszivasa nem volt hatassal a nektarprodukcié tovabbi
alakulasara. A hibrid a morfo-anatomiai tulajdonsagok, valamint a nektar mennyisége €s
koncentracioja tekintetében koztes allapotot foglal el a progenitorokhoz képest (Bernardello
et al. 1995). A nektar cukorOsszetétele és a nektar eltdvolitasara adott nektarprodukcios
valasz vonatkozasdban a hibrid az anyai sziilondvényre (L. ciliatum) hasonlit. A hibrid
kiilonbozik a sziil6fajoktol az eltéré nektarprodukciés mintazat és a nektar-reabszorpcio
hianya tekintetében. A reabszorpcid hidnyaval kombinalt eltérd nektarszekrécids mintazat
nektart az 1d6s6do viragokbol €s az ebbdl felszabadulo szénhidrogéneket beépitik a fejlédo
magvakba (Southwick 1984, Zimmerman 1988, Burquez és Corbet 1991), aminek
kovetkeztében né a reprodukcid sikere. Bernardello (1986) dél-amerikai Lycium fajok
termésenkénti magszamat vizsgalva kimutatta, hogy a hibrid atlagos magszama jelentdsen
alacsonyabb, mint a sziil6fajoké, tehat a nektar-reabszorpcidé hidnya befolydsolhatja a
termésenkénti magszam alakulasat és ezaltal a reprodukcid hatékonysagat.

Guerenstein et al. (2004) azt vizsgalta, hogy a Datura wrightii viradgai altal kibocsajtott
szén-dioxid ¢és a nektarszekrécid hogyan befolydsolja a ndvényfaj f6 megporzdjanak, a
Manduca sexta-nak a taplakozasi viselkedését. A Datura virdgai sziirkiiletkor nyilnak és
nyitva maradnak masnap délig. A D. wrightii viragaiban a nektartermelés mar virdgnyilas
elott elkezdodik. A sziirkiiletet kdvetd elsé orakban, amikor a Manduca szenderlepkék
taplalkoznak, a virdgok tekintélyes mennyiségli nektart termelnek, és annyi szén-dioxidot
emittdlnak, ami detektalhato a kozelben 1évé lepkék szamara. Ejfélkor viszont mind a
nektarszekrécid mind pedig a szén-dioxid kibocsajtas jelentdsen csokkent. Mivel a
nektartermelés magas szintli anyagcseretevékenységet igényel, ezért a magas floralis CO»

emisszié indikalhatja a lepkék szamara a taplalék boségét. A nektarszekrécidt ismétlddo
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mintavételezéssel vizsgalva megallapithatd, hogy a nektartermelés a virdgok kinyilasatol
szamitott par 6ra mulva jelentdsen csokkent. A szekretalt nektar mennyisége a viragnyilastol
szamitott kb. 200 perc mulva lényegesen alacsonyabb volt, mint a viragnyilas utani 1 6ra
elteltével. Az egyszeri mintavételezési moddszerrel hasonld nektadrmennyiség-értékeket
kaptak. A nektar atlagos cukorkoncentracidja virdgnyildskor 23,1+1,2%, ami nem
kiilonbozott a 2 oraval késdbb mért értéktdl (23,1+0,5%). A virdg altal kibocsajtott
illatanyagok kozremiikodnek a lepkék taplalékkeresési és taplalkozasi viselkedésében
(Dobson 1994, Raguso et al. 1996). Valoszintsithetd, hogy a szén-dioxid segit kivaltani azt
a magatartast, amely méhekben ¢és lepkékben a nektar elfogyasztasahoz vezet (Lacher 1964,
Raguso ¢és Willis 2002). A ,nektarfej6” (a nektar ismételt kiszivdsa ugyanazokbdl a
viragokbol) €s a ,,nektarfelhalmoz6” (a nektar egyszeri kiszivasa nagyobb szamu lekotott
viragbol) modszerekkel nyert nektartérfogati értékek éjfélkor hasonloak voltak, tehat a
periodikus nektareltavolitdas nem valtott ki fokozott nektartermelddést (Castellanos et al.
2002), ugyanakkor a nektarszekréciot sem gatolta (Galetto és Bernardello 1993). A nektar
reabszorpciodja a szenderek taplalkozasi ideje utan nem volt megfigyelhetd. A szenderlepke-
novény interakcidkra altalanosan jellemzd, hogy a szenderlepkék taplalkozasi tevékenysége
a nektarszekrécio alatt csucsosodik ki, ami kb. sziirkiilettdl éjfélig tart (Cruden et al. 1983,

Martinez del Rio ¢és Birquez 1986, Willmott és Birquez 1996).

2.6. Osszefiiggés a viragméret, a nektariummeéret és a nektar f6bb tulajdonsagai

kozott

Szamos szerzé foglalkozott mar a viragmorfologia, a nektarium- ¢és
nektarparaméterek illetve a megporzas modja kozotti 0sszefiiggések vizsgalataval. Gulyas
(1967) Lamium fajokon végzett kisérletei soran mar ramutatott arra, hogy a
nektariumnagysag ¢€s a szekretalt nektdr mennyisége kozott pozitiv korrelacio all fenn.
Dar6ék (1984) is szoros korrelaciét hatarozott meg a nektdrium nagysaga ¢és a
nektraprodukcid kozott az altala vizsgalt Solanaceae fajok esetében. Gulyas et al. (1990)
Nicotiana tabacum véltozatokon, Galetto (1995) pedig a Bignoniaceae csaladon beliil
mutatta ki, hogy a nektdrium mérete és a viragméret egyenes ardnyossagban all egymassal.
Galetto és Bernardello (2004) Ipomoea (Convolvulaceae) fajok virdgain végzett kutatasai
soran figyelte meg a viraghosszusag, a nektariumméret és az 6ssz-nektartérfogat kozotti
pozitiv korrelaciot. A Nicotiana nemzetség Alatae szekcidjadban szintén pozitiv korrelaciot

mutat a nektar mennyisége a partacsé hosszaval (Kaczorowski et al. 2005).
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Goodspeed (1954), majd Cocucci és Galetto (1992) is megfigyelte, hogy a nektarium
mérete (térfogata) és a megporzds modja kozott szoros kapcesolat all fenn a Nicotiana
genuson beliil. A sphingofil (szenderek altal megporzott) fajoknak (pl. Nicotiana sylvestris)
van a relative legkisebb nektariumuk, az ornitofil (madar altal megporzott) taxonok (pl. N.
glauca) mar nagyobb nektarmiriggyel rendelkeznek, végiil a chiropterofil (denevérporozta)
fajok (pl. N. tabacum, N. tomentosa) birnak a relative legnagyobb méretii nektariumokkal.
Cocucci és Galetto (1992) 11 Nicotiana faj nektariumat elemezve megallapitotta, hogy a
sphingofil fajok k6zo6tt nem figyelhetd meg jelentds kiilonbség a nektarium méretét tekintve.
A nektarium térfogata pozitiv korreldciét mutat a nektarium ovariumhoz viszonyitott
méretével, a szekrécios sejtmagok méretével és a sztdomak atmérdjével. A vizsgalt
novényfajokban megfigyelhetd a tendencia, miszerint a nektarium anatomiai jellemzoi
igazodnak a megporz6 agensek altal tAmasztott élettani-morfologiai kovetelményekhez.

Percival (1961) kimutatta, hogy a szachar6z-gazdag nektar a hosszcsovil viragokra
jellemzd. Ezzel 6sszhangban, Galetto et al. (1998) Lycium fajokon végzett kisérletei soran
arra a kovetkeztetésre jutott, hogy minél hosszabb a partacsd, annal tobb szacharoz talalhatéd
a nektarban; és minél rovidebb a partacsé, annal toményebb a nektdr. Ez annak a
kovetkezménye, hogy a kis mélységgel rendelkezd virdgokbol gyorsabb az evaporacio
(Plowright 1987), valamint a kitarulkozo, harangalaka viragtipus is hozzajarul ehhez. A
Nicotiana genus Alatae szekcidjaban is jellemz6 a nektarkoncentracio és a partacsd hossza
kozotti forditott aranyossag (Kaczorowski és Holtsford 2001, Kaczorowski et al. 2005).

A nektdr cukorkoncentrdcidja egyenes aranyossagot mutat a nektar
szacharoztartalmaval. Nicolson (2002) szerint, mivel a nektdr szachar6z-gazdag
hancsnedvbdl szarmazik, ezért a monoszacharidok aranya a nektariumban jelenlévo invertaz
aktivitasatol fiigg. A szachar6z hidrolizise megndveli a nektar ozmolalitdsat, emiatt
vizaramlast indukal a nektar iranyaba, ennek kovetkeztében egy 30 %-os szachardznektar
20 %-os hexoéznektarra konvertdlodhat. A szachardz hidrolizise megndvelheti a
phloemnedvbdl a nektarium felé iranyuld szachardztranszport gradiensét és igy a

cukorszekrécid sebességét is.
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2.7. A megporzo-novény kapcsolatok altalanos jellemzése

A viraglatogato allat €s a novény kozott mutualisztikus kapcesolat all fenn (Harborne
2001). Ha a pollinator elég erdsen kotddik bizonyos nektartulajdonsagokhoz, akkor lehetové
valhat a megporzé altal medialt szelekcid, ami viselkedésbeli izolacidt okoz, amely faji
divergenciat vagy fajfennmaradast idézhet eld a masodlagos kapcsolaton keresztiil (Grant
1994).

A megporzok a pollinator-névény asszocidciok altalanossaga miatt szerepet
jatszanak a speciacioban (Ollerton 1996, Waser et al. 1996, Waser 1998). A pollinatorokrol
ismert, hogy folyamatosan alkalmazkodnak a viragmorfologiahoz (Cresswell és Galen 1991,
Neal et al. 1998, Schemske ¢és Bradshaw 1999, Ippolito 2000, Galen és Cuba 2001),
reflektalnak a viragszinre (Waser és Price 1981, Jones ¢és Reithel 2001) és a nektart
kivélasztd virdgrészekre (Schemske és Bradshaw 1999). Grant és Grant (1968) leirt olyan
virdgokat, amelyek elsddlegesen a rajtuk taplalkozd és Oket megporzod kolibrikhez
alkalmazkodtak, ezek a viragok csiingdek, maganyosak vagy laza csoportba rendezddnek,
vastag, piros (vagy piros €s sarga) partaval rendelkeznek, és nagy mennyiségii nektart
termelnek, ami a hossz, erdteljes viragesd aljan gytlik dssze. A ,.kolibri viragok” nem
bocsdjtanak ki detektalhatd mennyiségli illatanyagot (Baker 1961, Grant 1966, Grant és
Grant 1968, Raven 1972). Az éjszakai lepkék altal megporzott virdgok altalaban fehér vagy
halvanyszinii partaval jellemezhetdek, és amikor az esti 6rakban kinyilnak, édeskés illatot
bocsatanak ki (Baker 1961, Percival 1965, Faegri és van der Pijl 1966). Az ilyen tipusu
virdgok elsddlegesen a szenderek altali megporzéashoz alkalmazkodtak, igy hosszabb és
karcstibb partacsovel rendelkeznek, mint a tipikus ,,kolibri” virdgok (Grant és Temeles 1992,
Ippolito 2000). A kisebb ,,pihend” lepkék a tipikus ,,lepke virdgokhoz” vonzddnak, de az
ilyen viragok rovidebb partacsoviiek, amelyek illeszkednek a proboscis (nyulvanyszeri
szajszerv) hosszusagahoz (Faegri és van der Pijl 1966). A nektarjellemzék hathatnak a
megporzok viselkedésére (Hainsworth és Wolf 1976, Stiles 1976, Pyke és Waser 1981,
Zimmerman 1983, Galen ¢s Plowright 1985, Tamm ¢s Gass 1986, Cresswell és Galen 1991,
Martinez del Rio et al. 1992, Hodges 1995, Meléndez-Ackerman et al. 1997, Schemske ¢és
Bradshaw 1999) ¢és feltételezhet6en a pollinatorok magatartasa hathat a nektarsajatossagok
pollinatorlatogatast, ezaltal megnovedik a geitonogdmia (szomszédos viragok kozotti
megporzas) es¢lye (Galen és Plowright 1985, Real és Rathcke 1991, Hodges 1995, Ferdy és
Smithson 2002). Ugyanakkor a megporzok eldnyben részesitenek egy adott nektartérfogatot
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¢s -koncentraciot, amik az optimum felé viszik el a taplalkozési hatékonysagukat (Baker
1975, Hainsworth és Wolf 1976). Az autogam fajok — amelyek kevésbé fiiggenek a
pollinatorlatogatasoktol — kevesebb nektart termelnek, mint a keresztbeporzast fajok (Spira
feltételek, a novények energiahdztartasa, a vizviszonyok, valamint a nektarrablokkal, a
viragevokkel és a megporzokkal vald koevolucio (Galen 1999, 2000). A pollinatorok
kiilonlegesek a maguk nemében a névényi tulajdonsdgokra gyakorolt evolicids hatdsaikat
tekintve, mivel nemcsak kozremiikodnek a névények ratermettségének kialakuldsaban,
hanem a génaramlas 4agensei is, ¢és ezaltal filogenetikai hasadast (fajképzddést)
indukalhatnak, ha kiilonb6z6 pollinatorok kiilonb6zé nektarjellemzdket részesitenek

eldonyben (Grant 1994).

2.8. A Solanaceae fajok megporzasbiologiai tipusai

A zoofil megporzast Solanaceae csaldd megporzoéi az allatvildg egész spektrumat
atfogjak. A csésze-, kehely- illetve tomldalaku, valamint a tanyérszertien kitarulkozo
viragokkal rendelkezé novények elsdédleges megporzdi a hartydsszarnyuak ¢és a
kétszarnytiak kozil kerlilnek ki. Melittofil (méhek altal megporzott) nemzetség pl. az
Anthocercis (Stace 2004), az Atropa (Halmagyi és Keresztesi 1975), a Cyphomandra (Gracie
1993), a Hyoscyamus (Dardk 1984), a Lycium (Péter 1973, Darok 1984, Galetto et al. 1998),
a Nicandra (Knuth 1909), a Nierembergia (Cocucci 1991), a Physalis (Sullivan 1986), a
Solanum (Bezerra és Machado 2003, Silva et al. 2004), a Withania (Anderson et al. 2006)
¢s a Witheringia genus (Sousa-Pena 2001).

Szenderlepkék porozzak meg a Brugmansia (Kugler 1971), a Datura (Robertson
1891, Cockerell 1897, Knuth 1898-1899, Cockerell 1902, Knuth és Loew 1904-1905, Snow
¢s Dunford 1961, Baker 1961, Wills és Irwin 1961, Kugler 1971, Cruden et al. 1983, Grant
és Grant 1983, Adler ¢és Bronstein 2004, Guerenstein et al. 2004, Thom et al. 2004), a
Fabiana (Forcone et al. 1997, Bernardello et al. 1999), a Nicotiana (Goodspeed 1954,
Cocucci 1988, Cocucci ¢és Galetto 1992, Forcone et al. 1997, Sime és Baldwin 2003) ¢és a
Petunia genus képviseldit (Galetto ¢€s Bernardello 1993, Hoballah et al. 2005), a
Salpiglossidae tribusz fajait (Cocucci 1995), valamint a Jaborosa integrifolia-t (Vesprini és
Galetto 2000). Kisméretli molylepkék porozzak meg a Nicotiana bonariensis viragait

(psychofil megporzas, Kaczorowski et al. 2005).
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Madarporozta novények a Cestrum fajok (Stiles 1976), a Jaltomata genus tagjai
(Mione és Anderson 1996) és annak ellenére, hogy a Nicotiana genusra a sphingofilia a
jellemzd, akad néhany ornitofil faj is ebben a nemzetségben, mint pl. a V. glauca (Hernandéz
1981, Tadmor-Melamed et al. 2004), a N. knightiana, N. langsdorfii (Cocucci és Galetto
1992), a N. africana (Hunziker 2001), a N. forgetiana (Kaczorowski et al. 2005), vagy a N.
cordifolia, amelynek megporzéasa kolibriken alapul (Bernardello et al. 2000). A Lycium
genuson beliil kiilonlegesnek szamit a L. cestroides, mert hosszicsovi virdgait dominansan
kolibrik latogatjak (Bernardello 1986).

Denevérek altal torténé megporzas is eléfordul a Solanaceae csaladban. Chiropterofil
novény a Markea neurantha (Voss et al. 1980), a Nicotiana genus Tomentosae szekcioja (V.
otophora ¢és N. tomentosa, Vogel 1969, Hunziker 2001), és részben chiropterofil a M.
tabacum (Cocucci és Galetto 1992).
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3. Célkituzések

Kutatdsaim sordn a Solanaceae csaldd szamos mézeld taxonjat hasznaltam

modellndvényként az alabbi kérdések megvalaszoldsa céljabol.

e Mennyiben térnek el egymastdl a csaladon beliil a kiillonbdzd nemzetségekbe illetve
megporzasi tipusokba tartozo6 fajok nektarmirigyei?

e Milyen 0sszefiiggés all fenn a nektar térfogata €s cukorkoncentracidja kozott?

e Milyen kapcsolat all fenn a nektar térfogata és a nektarium mérete (teriilete, feliilete
¢s térfogata) kozott?

e Milyen viszonyban all egymdassal a nektar térfogata és a parta térszerkezete
(mélysége)?

e Mutat-e korrelacidt egymassal a nektarium mérete €s a parta mélysége?

e Az egyes nektartulajdonsdgok (térfogat, cukorkoncentracido és -Osszetétel), a
nektarium mérete illetve a virdg mélysége milyen kapcsolatban allnak az egyes
pollinatorcsoportokkal?

e N¢hany kitlintetett nemzetség (Brugmansia, Datura, Lycium és Nicotiana) esetében
—amely fajok vegetativ részei nagyobb mennyiségben tartalmaznak alkaloidokat — a
nektar milyen koncentracidban tartalmaz alkaloidokat (tropanvézas alkaloidokat és
nikotint) valamint fehérjéket? A fenti vegyliletek milyen hatassal lehetnek a
megporzok viselkedésére és ezaltal hogyan befolyasoljak a novény reprodukcids
sikerét?

e A rendszerint bdséges nektart (viragonként kb. 2-20 pL) kivalasztdo Cestrum,
Hyoscyamus, Lycium és Nicotiana taxonok esetében mi jellemzd a nektarszekrécio

dinamikajara? Hogyan hat az Orankénti nektéareltavolitas a nektar mennyiségére,

crer
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4. Anyagok és modszerek
4.1. A vizsgalt novényfajok botanikai jellemzése

Atropa belladonna L. — Maszlagos nadragulya

A szar dusan agas, az egész ndvény mirigyes szorii. A levél tojasdad vagy elliptikus, ép

sz¢li, az alsok nagyok (30 cm), a felsOk kisebbek, parosaval allok. A virag bokolo, harang

alakl. A parta 2-3,5 cm hosszu, cimpdi 4-7 mm- [ T ”' Ve 7
esek; beliil sargas, kiviil biboros (1. abra). A b g
csészecimpak éréskor csillagszertien szétallnak.
A bogyd fénylo fekete, 1,5-2 cm atmérdji.
Termete 50-150 cm. Virdgzasi ideje jinius-
szeptember. Ude  lomberdékben,  féleg
vagasteriileteken fordul eld. Erésen mérgezo

(Kiraly 2009).
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1. abra Atropa belladonna viragzaskor

Brugmansia suaveolens Persoon — Rézsaszin angyaltrombita

2 m magasra is megnovo fasodo szara cserje.
| Levelei nagyok, tojasdad-elliptikusak, épek,
egyszeriiek, kanyargos széltiek, 10-23 x 4-11
cm méretiiek, a levél élei molyhosak, a levél
csucsa kihegyesed6. A viragok illatosak,
fehérek, halvany sargdk vagy halvany
rozsaszintiek, cslingdk, a kocsany 2,5-4 cm

hosszu (2. abra). A parta 15-40 cm hosszq,

széles tolcsér alaku, a partacimpa 5-foga. A

2. abra Brugmansia suaveolens viragai

csésze zigomorf, 4,5-16 cm hossz1, a termés
megéréséig fennmarad. A termés tojasdad bogyo. Dél-Amerika meleg €govi teriiletein

Oshonos (Hunziker 2001).
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Cestrum parqui 1L’Hér. — Illatos kalapacscserje

w 100-300 cm magasra megndvo erds szagu, elagazo
szara cserje. A levelek valtakozé 4llastak,
egyszeriiek, ¢épek, 3-14 x 1-4 cm méretlek,
elliptikus-landzsasak, az alapnal ¢ék alaktak,
kihegyesedd végiiek, kopaszak, rovid nyeltiek. A
viragzata  6-13 cm  hosszi, termindlis
elhelyezkedésii fiirt, a viragok iilok vagy nagyon
rovid kocsannyal rendelkeznek. A parta csoves-
tomlo alaka, 18-25 mm, szine a zoldessargatol a
sargaig valtozhat (3. abra). A partacimpak 3-6 mm
hosszuak, tojasdad-landzsasak, altalaban
kicsucsosodd végiiek, a szélei molyhosak. A
csésze 4-7 mm hosszisagu, a fonakan molyhos. A

termés 7-10 mm atmérdjii, tojasdad, feketés szini

3. abra: Viragzé Cestrum parqui bogyd. Dél-Amerika meleg ¢égovi teriiletein
Forras: www.rhs.org.uk . ) i .
Oshonos, a  Mediterraneumban  lokalisan

meghonosodott (Hunziker 2001).

Cestrum % newellii (Veitch) Nicholson (C. elegans % C. fasciculatum) —

Biboros kalapacscserje

100-300 cm magasra megndvo, elagazd szara cserje. A levelek
valtakoz¢ allasuak, egyszeriek, épek, 3-14 x 1-4 cm méretiiek,
elliptikus-landzsasak, az alapnal ¢k alaktak, kihegyesedd
végliek, kopaszak, rovid nyeliiek. A viragzata 6-13 cm hosszu,
terminalis elhelyezkedéstu fiirt, a virdagok tilék vagy nagyon
rovid kocsannyal rendelkeznek. A parta csoves-tomlé alaku,
18-25 mm, szine biboros (4. abra). A partacimpék tojasdad-
landzséasak, altaldban kicsucsosodd végliek, a szélei
molyhosak. A csésze 4-7 mm hosszasagu, csoves, S-fogu,

marado. A termés 7-10 mm atmérdji, tojasdad, 2-iiregti bogyo,

a magok vordses-barnak, szamuk 2-11. Dél-Amerika meleg 4, sbra: Viragzo Cestrum x newellii

¢govi teriiletein honos (Hunziker 2001).
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Datura stramonium L. — Csattan6 maszlag

Kellemetlen szagt; kopasz vagy legfeljebb
elszértan szOrds, monopodialis eldgazasu
novény. A levél 10-25 cm hosszu, tojasdad,
hegyes fogakkal vagy karéjokkal. A parta 5-
9 cm hosszu, t6lcsér alaka, fehér szind; a
viragzat néhany viragu dichazium (5. ébra).
A csészecimpak haromszogiek, 0,5-1 cm

hossztiak. A tok tojasdad, 4-7 cm hosszu, 4

kopaccsal nyilo, tovises felszinli. Termete
5. abra: Viragzo Datura stramonium 30-120 cm. Virdgzési ideje  junius-
szeptember. Kozép-Amerikabol szarmazo adventiv novény. Szantdkon, ruderalis

gyomtarsulasokban fordul eld. Erésen mérgez6 (Kiraly 2009).

Hyoscyamus niger L. — Bolondité beléndek

Az egész ndvény mirigyes-bozontos
szOri. A levél tojasdad vagy széles-
landzsas, durvan fogazott vagy dblosen-
karéjos, az alsok révid nyeliiek, a felsok
ilok, szarolelok. A virdgzat fiizérszerii
forg6, a murvak fogazott széliek,
nagyok. A parta 2-3 cm hosszu,
tolcséres, enyhén zigomorf,
halvanysarga, lilas erezetli, sotét torkt

(6. abra). A csésze  éretten

megkeményedik, 2,5-3,5 cm hosszu,

6. abra: Hyoscyamus niger viragai
Forras: www.thepoisongarden.co.uk fogai szrosak. Termése szabalyos

fedével nyilé un. csalmatok. Termete 20-80 cm. Virdgzasi ideje majus-szeptember.
Szantdkon, parlagokon, mésodlagos szaraz gyepeken, a rendszeres vegyszeres gyomirtas

miatt ritkuloban. Erésen mérgezd (Kiraly 2009).
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Lycium barbarum L. (syn.: L. halimifolium Mill., L. vulgare Dun.) —

Ko6zonséges ordogcérna

Cserje, lehajlo, gyakran tovises agakkal. A levél landzséas, a kozepén a legszélesebb,
fokozatosan ny¢lbe keskenyedd, szlirkészold. A
parta toml6 alaku, rozsaszinii vagy lila (7. abra).
A parta csove 7-10 mm hosszu. A termés
narancssarga vagy piros bogyd. Erdsen tovises.
Termete 1-3 m. Virdgzasi ideje majus-
szeptember. Kinabol szarmazé adventiv ndvény,
meghonosodott. Sovénynek iiltetik,

mezsgyeken, utszéleken fordul eld.

Magyarorszag egész terliletén szoérvanyos

(Kiraly 2009).

7. dbra: Lycium barbarum viragai

Nicandra physalodes (L.) Gaertn. — Kopasz szilkesark

Kopasz novény. A levél tojasdad, fogazott
. vagy karéjos, 10-12 cm hosszl. A viragok
maganyosak, a parta széles harang alaku, 2-
4 cm atmérdji, vilagoskék, torka fehér,
fekete foltokkal (8. abra). A maghaz 3-5
termdlevélbol fejlodik. A csésze zold vagy
lilas, éréskor a megnagyobbodott csésze a

termést lampionszertien koriilzarja, éréskor a

8. abra: Nicandra physalodes viraga hatan szarnyas. A termés lehajloé kocsanyt,
Forras: www.flickriver.com . , L

szaraz bogyd. Termete 30-100 cm. Viragzasi

ideje  juniustol oktoberig tart. Perubol szarmaz6é adventiv ndvény. Ruderalis

gyomtarsulasokban fordul eld (Kiraly 2009).
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Nicotiana alata Link et Otto — Szarnyalt diszdohany

Mirigyes-ragadds ndvény. A viragzat egyszeri fiirt.
A parta 5-10 cm hossza, mély tolcsér, fehér szint,
illatos, csdve megnyult, a porzok a partacsé kdzepe
felett erednek (9. abra). A levél hosszukés-landzsas,
nyélre futd vagy 10, szives vallal szaroleld. A tok
1,2-1,7 cm hosszu, tojasdad, sima felszinli, 2
kopéccsal nyilo. Termete 60-150 cm. Virdgzasa
juliustél  szeptemberig tart. Dél-Amerikabol

szarmaz6 adventiv disznovény (Kiraly 2009).

9. dbra: Nicotiana alata viragai
Forrdas: www.pixgood.com

Nicotiana rustica L. — Kapadohany

Dél- és Kozép-Amerikabodl szarmazo
hibridogén eredetli kulturnovény, 50-
120 cm magasra nd meg. A levél nem
nyélre futd, tojasdad, tompa csucsu,
mirigyes-ragados. A virdgzat sok-
viragl buga, a parta zoldessarga, 1,0-
2,2 cm hosszu, csove rovid (10. abra).
Viragzasi ideje juliustol szeptemberig

tart. A tok gombolyl, 7-15 mm

hosszl, sima felszinli, 2 kopaccsal

10. abra: Viragzo6 Nicotiana rustica . L
Forras: www.b-and-t-world-seeds.com nyilik (Kiraly 2009).
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Nicotiana tabacum L. (syn.: N. latissima Mill.) — Virginiai dohany

.

11. 4bra: Viragzé Nicotiana tabacum
Forrds: www.plants.usda.gov

Mirigyes-ragadds novény. Termete 80-200 cm. Az
alsoé levelek tojasdadok, nagyok (-70 cm), a felsOk
landzsasak. A virdgzat buga. A parta 3,5-6 cm
hosszll, rézsaszinii vagy piros, tolcséres, csove
megnyult, a porzok a partacsd alsd6 harmadaban
erednek (11. abra). Viragzasi ideje julius-
szeptember. A tok 1,5-2 cm hosszu, tojasdad, sima
felszinli, 2 kopaccsal nyilo. Dél-Amerikabol
szdrmazo adventiv ndvény, szdmos fajtdjat

termesztik (Kiraly 2009).

Physalis alkekengi L. (syn.: P. franchetii Mast.) — Kozonséges zsiddcseresznye

Physalis faj,

Termete 20-70 cm. A levél
tojasdad, ¢ép széli vagy
fogazott, elszortan szOros.
A parta sargasfehér, harang
alaka (12. abra). A csésze
éréskor narancs-vords, a
termést  lampion-szerlien
koriilzarja, a termés lédus
bogyd, narancsvords szindl,
11-17  mm  atméroji.

Viragzéasa majustol augusz-

12. abra: Viragzé Physalis alkekengi tusig tart. Az egyetlen
Forras: www.commons.wikimedia.org

eurazsiai elterjedési

Magyarorszag egész terlletén elég gyakorinak szadmit keményfas

ligeterdokben, szaraz tolgyesekben, akdcosokban (Kiraly 2009).
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Withania somnifera (L.) Dun. — Alombogy6

60-120 cm magas, felallo szara cserje,
elagazd szara, alul fasodo, sziirkés
csillagszoérokkel boritott novény. A
levelei épek, egyszertiek, valtakozo
allasuak, 3-10 x 2-7 cm méretiek,
hosszukas-tojasdad alaktak, a levél
alapja ¢k alakt, a levélcsucs a
kihegyesed6tél a tompdig valtozhat, a

levélnyél 1-2 cm hossza. A virdgok

axillaris elhelyezkedéstiek, 4-6 viragbol

13. abra: Viragzé Withania somnifera
Forras: www.zimbabwe.flora..co.zw allo csoportokban allnak, a parta harang

alakl, 5 cimpdju. A parta kb. 5 mm hosszusdgu, sargds-zold szinti (13. abra). A csésze
szintén 5 mm nagysagu, siiriin bolyhos, haromszogli fogakban végzdédik. A portokok
0sszehajloak, kb. 1 mm méretiiek, tojasdad alakuak. Az 5-8 mm atmérdjli, gdmb alaku bogyo
fénylo piros szinii, koriilveszi a felfajt csésze, a magok vese alaktiak. Eurazsiai elterjedésti
faj, elterjedési centruma India északi része, a mediterran régidban utak mentén ¢és

szemétlerakok kornyékén fordul eld (Hunziker 2001).

4.2. Vizsgalatok helye és ideje
Meéréseinket a Pécsi Tudomanyegyetem Botanikus Kertjében végeztiik el 2004-2006

években, majus-szeptember honapokban. A virdgok kivalasztasa véletlenszeriien tortént.

4.3. Viragmorfologiai és viraganatomiai vizsgalatok

Fajonként 15 viragot gytijtottiink be a virdg hosszanak illetve a nektarium teriiletének
mérése celjabol. A virdghossziisdg a virdgkocsadny nélkiil lett lemérve. A taxonok
kivalasztasanal szempont volt, hogy mérsékelt 6vi, tropusi és szubtropusokrdl szarmazo
fajok is legyenek koztiik, valamint ezen kiviil fontos szempont volt a viragmorfologia és a
virag mérete. A taxonok kivalasztasanal tehat arra torekedtem, hogy legyenek csoves viragu,
hosszabb partaval rendelkezd fajok illetve egészen kisméretd, tomld alakil vagy akar
tanyérszertien kiszélesedd viragokkal biré novényfajok is, ami megkonnyitheti a mért adatok
Osszehasonlitasat és a benniik rejlo 6sszefliggések kiértékelését.

A nektarium attribitumok méréséhez a viragmintadkat abszolut etanol : glicerin :
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desztillalt viz 1:1:1 ardnyt elegyében torténd fixalds utan felszalld acetonsorozatban
viztelenitettem, majd paraplasztba dgyaztam be. Rotacidés mikrotdommal (Anglia Scientific)
8-10 uwm vastagsdghh medialis hosszmetszeteket készitettem, amelyeket ezutan
toluidinkékkel festettem meg. Lefedésiik kanadabalzsammal tortént. A metszetek
hisztologiai vizsgalatat Nikon H600L Eclipse 80i kutatomikroszképpal végeztem. A
metszetekrdl készitett fotok digitalis rogzitése SPOT 4.0.4 szamitogépes programmal, az
adatfelvéte]l UTHSCSA Image Tool 3.0 programmal tortént.

Nektariumtérfogat mérése és szamolasa: a nektarium magassagaban lemértem a maghaz
atmérdjét (d) nektarium nélkiil, majd ezt megszoroztam a m-értékkel (3,14), majd az igy
kapott keriiletet megszoroztam a nektarium teriiletével (A). Képlet szerint: V=d*n*A.

Nektariumfeliilet mérése ¢és szamolasa: Lemértem a nektariumepidermisz
keresztmetszeti hosszusagat (1) valamint megmértem a nektarium magassagaban a maghaz
kozepétdl a nektariumepidermiszig terjedd tavolsagot (Iényegében sugarat; r), ezt szoroztam
2-vel, ez utdbbiakat dsszeszoroztam, végiil a kapott értéket szoroztam a n-értékkel. Képlet

szerint: S=1*2*r*x.

4.4. A nektar térfogatanak és cukorkoncentraciojanak meghatarozasa

A flordlis nektar virdgbol torténd eltavolitdsat, valamint a nektarmennyiség
meghatarozasat mikroliter beosztasu iivegkapillarissal (CM Scientific Ltd., Silsden, United
Kingdom) végeztem el. A mintavétel fajonként 20-60 ndévényegyed 70-80 viragarol tortént
(fajtol fliggden). A nektargytijtést 2005 majusa és 2007 juniusa kozott hajtottam végre. A

crer

ATAGO N-50E refraktométert hasznaltam.

4.5. A nektar cukorosszetételének meghatarozasa nagy felbontasti vékonyréteg-

kromatografiaval (HPTLC)

A floralis nektart mikroliter beosztasu iivegkapillaris csovek (CM Scientific Ltd.,
Silsden, United Kingdom) segitségével tavolitottam el fajonként 4-5 novényegyed 5-15
viragabol. A nyers nektarmintakat (ndvényfajtol fiiggéen 0.1-10 ul) a tovabbi felhasznalasig
Eppendorf-csévekben széritottam be.

A kromatografias vizsgalat el6tt a nektarmintakat 70 %-os etanolban oldottuk fel, a
végtérfogatot 200 pl-re allitottuk be. A nektarcukrok elvalasztdsat nagy felbontast
vékonyréteg kromatografiaval (HPTLC, high-performance thin layer chromatography)
végeztiik Merck HPTLC™ lemezeken. A kifejlesztd elegy dsszetétele 5:2:1:1 aranyban etil-
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acetat : etanol : 60 %-o0s ecetsav : borsavval hidegen telitett viz. Standardként a gliikoz,
azok toménységétdl fliggden 0,5-5 pl-t vittiink fel a HPTLC lemezre. A cukorfoltok
eléhivasat kénsavas timol-reagenssel végeztiik el szaritészekrényben (Memmert UN
sorozatu) 200 °C-on 20 madsodpercig torténd szaritds utan. A foltokban 1évo
cukormennyiségek meghatdrozasa denzitométerrel (Camag Scanner II V3.15, CATS 3.14

kiértékeld programmal) tortént.

4.6. A nektarban talalhatéo fehérjék elvalasztasa  SDS-poliakrilamid

gélelektroforézissel

A florélis nektar gytijtését mikroliter beosztast iivegkapillaris csovekkel (CM Scientific
Ltd., Silsden, United Kingdom) végeztem el 2005 méajusa és 2006 oktobere kozott. Az
Osszegyljtott nektart Eppendorf-csdvekben tdroltam. A begylijtott nektar fajonkénti
Ossztérfogata 1 és 3 mL kozott alakult, mivel a vizsgalt fajok virdgonkénti nektartermelése
jelentds kiilonbségeket mutatott (kb. 5-120 ul/virag fajtol fliggden). Ezutan a nektarmintakat
-20°C-on taroltuk tovabbi felhasznalasig.

A nektéarproteinek elvalasztasat natrium-dodecil-szulfat-poliakrilamid gélelektroforézis-
sel (SDS-PAGE) végeztiik Laemmli (1970) modszere alapjan. Fajonként egy zsebbe 15 pl
nyers nektar lett feltoltve 15 %-os (w/v) szeparald gélen mini-gél futtatorendszerben (Bio-
Rad™). Standardként protein molekulasuly markereket (Fermentas™) hasznaltunk. A
fehérjéket PageBlue™ Protein Staining Solution-nal (Fermentas™) tettiik 1athatova.

A fehérje mennyiségének meghatarozasat Bradford (1976) mddszerét kdvetve végeztiik,

kalibracioés standardként szarvasmarha szérum albumint (BSA) hasznalva.

4.7. A nektarban talidlhaté alkaloidok nagynyomasa folyadékkromatografias
(HPLC) vizsgalata
A HPLC-analizist 2007 februarja és aprilisa kozott végeztiik el. A nektramintakat 2x
higitottuk 10 mM-os natrium-foszfat pufferrel, utana pedig atsziirtiik egy fecskenddsziird
(Millex-HN, 0,45 pm atmérdji pérusokkal, Nylon, 33 mm hosszussagu, nem steril, Merck
Millipore, Darmstadt, Németorszag) segitségével. Az Osszes mérést Shimadzu markéja
folyadékkromatograffal végeztiik el, melynek miiszaki paraméterei a kdvetkezdek: 2 pumpa
(LC-10ADVP), géztalanitdé (DGU-14A), kézi befecskendezd 20 pl térfogata hurokkal
ellatva, diddasoros detektor (SPD-10AVP), Phenomenex Synergy 10u Hydro-RP80
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(250*4,6 mm, 10 um atlagos szemcseméret) tipusi oszlop, valamint egy szamitogépes
vezérlési és adatfeldolgozo modul.

A szakirodalomban szamos modszer talalhatd (pl. Papadoyannis et al. 1994, Koetz et al.
2017) az atropin és a szkopolamin detektalasara biologiai mintadkban. Mi Goren et al. (2004)
eljarasa szerint hajtottuk végre a fenti alkaloidok folyadékkromatografias analizisét, kisebb
modositasokkal. Az alkaloidtartalmu mintak higitdsdhoz hasznalt 10 mM-os natrium-foszfat
puffert pH 3,0-ra allitottuk be. Eluensként a futtatdshoz 35%-os Scharlau HPLC tisztasagu
metanolt hasznaltunk. 1 mL/perc aramlasi sebesség mellett, szobahdmérsékleten az egyes
komponenseket 228 nm-en detektaltuk. A LOQ (a mennyiségi mérés als6 hatara) értéke a
szkopolamin esetében 3,28*10~ mg/mL, az atropin esetében pedig 3,87*10° mg/mL volt.

A nikotin folyadékkromatografids meghatarozasat Tambwekar et al. (2003) modszere
szerint végeztiik el kisebb moddositasokkal, mivel a szakirodalomban fellelhetd szamos
protokoll (pl. Pereira et al. 2001, Jablonski et al. 2006) koziil szamunkra a mintael6készités
szempontjabol Tambwekar et al. (2003) eljarasa volt a legjobban hasznalhatd. A nikotin
analizisénél a nektarmintdk higitasdhoz 6,8 pH-ju, 10 mM-os natrium-foszfat puffert
hasznaltunk. Az eluens 65%-0s Scharlau HPLC tisztasagh metanol volt. A
nikotinkomponenst 261 nm  hulldmhossziisagon detektaltuk. Minden mérést

szobahOmérsékleten végeztiink el.
4.8. A nektarszekrécio dinamikajanak vizsgalata

Minden egyes vizsgalati napon, minden vizsgalt novényfaj esetén 15-20 virdgon
végeztem el a méréseket. Kozvetleniil a vizsgalatok megkezdése eldtt, valamint a mérések
kozott a virdgokat lekotdttem tiillhaloval a megporzo rovarok tavoltartasa végett. A
vizsgalatok megkezdése eldtt a viragokbol nem tavolitottam el a nektart. A vizsgalatokat
nappal végeztem el, 8 és 18 ora kozott. Ebben az idészakban oranként megmértem a
szecernalodott  nektadr  térfogatdt, cukorkoncentracidjat (refrakcigjat), valamint
megszamoltam a felnyilt portokokat, és figyelemmel kisértem a bibe aktivitasat is. A nektar
térfogatat mikroliter beosztasu iivegkapillarissal (CM Scientific Ltd., Silsden, UK), a
cukorkoncentraciot pedig refraktométerrel (Atago N-50E) mértem meg. A nektarszekrécio
dinamikai vizsgalatok soran 6ranként mértem a levegd hdmérsékletét és paratartalmat Testo
610 tipust hdmérséklet- és paratartalommérd miiszerrel.

A mérési adatok kiértekeléséhez a Microsoft Office™ termékcsomag Excel szoftverét
hasznaltam, melynek segitségével kiszamoltam az atlagokat és a standard hibakat (standard

error, SE). Az atlagba azt is beleszamitottam, ha egy virdgban a nektar térfogata vagy a
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portokfelnyilés értéke 0 volt. Amennyiben a nektar térfogata 0 volt, akkor az ahhoz tartozé
refrakcid értékkel nem szamoltam a statisztikai kiértékelés soran, hiszen ilyen esetben nem
értelmezhetd a refrakcio értéke. Az 5-18. tablazatok tajékoztatdsul tartalmazzak a

hémérséklet és paratartalom adatokat is.

4.9. Adatelemzés

Minden egyes vizsgalatnal az adatok kiértékeléséhez (kivétel a 2. bekezdésben targyalt
elemzéseket) a Microsoft Office™ Excel programot hasznaltam. Az atlag, szorés (standard
deviation, SD) valamint a standard hiba (standard error, SE) kiszamitisa mellett a
nektarprodukcios vizsgalatok elemzésekor kiszamoltam a korrelacios egyiitthatot és a

percentilis értékét is.

A virag-, nektarium- €s nektarjellemzéknek az egymassal illetve a megporzokkal valo
kapcsolatat a R statisztikai programmal (R Core Team 2013) elemeztiikk. A box-plotos,
valamint a korrelacios vizsgalatoknal az alabbiak szerint végeztiik el a kiértékeléseket. A
megporzo6 allatokat harom csoportta vontuk 0ssze, elsdsorban a kevés adat miatt (kevés fajrol
van elérhetd és mindenre kiterjedd adat a nektar és nektarium adatok terén a Solanaceae
csaladon beliil). A nektarmennyiség és a nektariumméretek esetén a valtozok 10-es alapt
logaritmusat hasznaltuk az elemzéseknél és az dbrak készitésénél az adatok normalizalasa
érdekében. A mért és irodalombdl gyiijtott adatokat pollinatorcsoportonként ANOVA
teszttel hasonlitottuk Gssze. A szorasértékekkel korrigalt linedris modellezéshez az un.

»GLSME” csomagot hasznaltuk (Hansen és Bartoszek 2012).
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5. Eredmények

5.1. A vizsgalt fajok floralis nektariumanak topografiaja és anatomiaja

A Solanaceae csaladra és igy a vizsgalt fajokra is altalanosan jellemzd, hogy a nektarium
a maghaz bazalis részén helyezkedik el, és gyliri alakban veszi korbe a maghaz als6 részét.
Nemzetségenként eltéré modon tobbé-kevésbé kiemelkedd (protuberans) a maghaz faldhoz
képest, és szinében is eltér a maghaz epidermiszétdl. Altaldnosan jellemz6 a harmas
tagozddas (epidermisz, glandularis szdvet, parenchima), bar tobb nemzetségnél is
megfigyelheté (pl. Cestrum, Hyoscyamus, Lycium, Physalis), hogy a nektartermeld,
glandularis szdveti sejtek €s a nektariumparenchima sejtjei keverednek egymassal. A nektar
alapvetden sztomakon keresztiil keriil ki a kiils térbe. Sajat preparatumainkon csak a
Brugmansia suaveolens és Datura stramonium esetében figyeltiink meg sztomakat a
nektariumepidermiszben. Tobb genus esetében (pl. Cestrum, Lycium, Physalis, Withania) a
szakirodalmi forrasok kozott sem taldlhatd informacid arra vonatkozdan, hogy milyen Gton
jut ki a szekrétum az epidermiszen kiviilre. A floralis nektariumok szinére €s morfologiai
besoroldsara vonatkozoéan a 3. tablazat (1d. Melléklet) nyujt attekintést.

Az A. bella-donna jellegzetes kiemelkedd, annularis, matt narancssarga szinti, automorf
nektariummal rendelkezik (57. dbra, 1d. Melléklet). A nektariumepidermisz sejtjei tobbnyire
anizodiametrikusak. A glandularis szovet kb. 10 sejtsor vastagsagu, amely fokozatosan
megy at a 3-4 sejtsor vastagsagi nektariumparenchiméaba (Kerchner és Dardk 2006). A
maghéazparenchimaban futd széllitonyaldb a nektarium mellett halad el (58. abra, Id.
Melléklet).

A B. suaveolens kiss¢é barnds arnyalatl, narancssarga szinii hulldmos felszinii
nektariummal rendelkezik (59. éabra, 1d. Melléklet). A maghaz falatol alig valik el,
ugyanakkor jol differencidlt szoveti alloménya van. A nektdriumepidermisz sejtjei
izodiametrikusak, csak kevés higromorf sztoma figyelhetd meg a sejtek kozott. A szekrécids
szovet tobbé-kevésbé €lesen elhatarolddik a nektdriumparenchimatol. Szallitonyalab fut a
nektarium mellett, de nem 1ép be a mirigy allomanyéba (60. dbra, 1d. Melléklet).

Mindkét Cestrum fajrél elmondhatd, hogy a nektarium a maghéz falahoz képest sotétebb
z0ld szinti. A maghaz tovében elhelyezkedd, gytirti alaku nektarmirigy a maghaz sikjabol
csak kiss¢ emelkedik ki, de még automorf jellegi (61. é&bra, 1d. Melléklet). Az
epidermiszsejtek izodiametrikusak, sztomakat nem tudtam megfigyelni. A szakirodalomban

sem talalhato utalds arra vonatkozoan, vajon a Cestrum nemzetségben milyen mddon jut ki
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a nektar a kiilsé térbe. Kb. 10 sejtsor vastagsdgu szovetdllomanya nem differencialt, a
szekrécios sejtek elszortan helyezkednek el a parenchimatikus sejtek kozott (62. abra, 1d.
Melléklet). Szallitobnyalab fut a nektarium mellett, de nem 1ép be a mirigy alloményaba.

A D. stramonium nektariuma a maghaz alapi részénél hullamos, szimmetrikus gytirti
formajaban ismerhetd fel, halvanyséarga szine is szembetlindvé teszi. Tipikus automorf, jol
differencialt mirigy (63. abra, 1d. Melléklet). A nektarium bazalis részén taladlhatdak zommel
a sztomak, amelyek vagy a mezomorf vagy a higromorf tipusba sorolhatdéak. Az
epidermiszsejtek tangencialis iranyban megnyutltak. A mirigy medialis részén tobbsejtii
trichomak gatoljak meg a szekrétum elfolyasat (Farkas et al. 2011). A glandularis szovet
apro, poligonalis sejtekbdl all, amelyek nagyméretli sejtmagvakkal rendelkeznek. A
nektariumparenchima kalcium-oxalat kristalyokban gazdag. A mirigy nyaldbokkal ellatott,
hancs- ¢s faclemeket egyarant tartalmaz (64. abra, 1d. Melléklet).

A H. niger nektariuma zold szine, illetve a maghédz falanak alsé részébdl élesen
kiemelkedd felsé pereme miatt igen szembetiing (65. abra, 1d. Melléklet). Latszolag ebben,
mint egy kehelyben iil a maghaz. A nektariumepidermisz sejtjei izodiametrikusak, sztomakat
nem figyeltiink meg. A nektarium kevés sejtsort tartalmaz, a maghaz falatél alig kiilontil el,
epimorf jellegli. A glandularis szovet minddssze 4-7 sejtsoros, rendezetlen elhelyezkedésii
sejtekbdl all. A mirigyben nyalabokat nem figyeltiink meg (66. 4bra, 1d. Melléklet).

A L. barbarum nektariumat sem alakja, sem pedig halvanysarga szine nem teszi
feltindvé, epimorf tipustnak tekinthetd, mert a maghéz falatol nehezen lehet elkiiloniteni
(67. abra, 1d. Melléklet). Ugyanakkor a szdvettani foton lathatd, hogy a maghéz iranyaba
nagyobb a kiterjedése, a H. niger-hez képest differencialtabb a szoveti szerkezete. Az
epidermiszsejtek izodiametrikusak, az epidermiszen sztomakat nem figyeltiink meg, és
szallitonyalabok sem futnak a mirigyhez (68. dbra, 1d. Melléklet).

A Nicandra physalodes cirkularis nektdriuma a maghaz alapi részén lokalizalodik. Az
epidermiszsejtek tangencialisan kissé megnyultak, sztomakat nem sikeriilt megfigyelnem. A
glandularis szovet kb. 10 sejtsor vastag, az alatta levd nektdrium parenchima pedig kb. 5-8
sejtsor vastagsagu (69-70. abrak, 1d. Melléklet).

A Nicotiana alata nektariuma tipikusan automorf, jol fejlett, differencialt szerkezeti.
Jellegzetes narancsos-barnas szinti, kiemelkedd, cirkularis mirigy (71. dbra, 1d. Mell¢klet).
A nektariumepidermisz  vékony, az epidermiszsejtek téglalap alakuak vagy
izodiametrikusak, sztoma zardsejteket nem figyeltem meg. A szekrécidt végzo glanduléris

szovet nem valik el élesen a parenchimatikus szovetdllomanytol. A nektarmirigy irdnyaba
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szallitonyalabok futnak, de azok nem penetralddnak a mirigy szdveti allomanyaba (72. 4bra,
1d. Mell¢klet).

A N. rustica floralis nektariuma a legfeltiindbb a vizsgalt fajok koziil. Elénk korallpiros
szine igen szembetind, a maghaz faldhoz képest erdsen protuberans megjelenésii nektarium
(73. abra, 1d. Melléklet). Az epidermiszsejtek téglalap alaktiak. A glanduléris szovet vastag,
mintegy 20 sejtsornyi, és nagyméretli sejtek épitik fel. Sejtjei a feliilettel parhuzamos
sorokba rendezddtek. A mirigyhez nem fut nyalab (74. abra, 1d. Melléklet).

A N. tabacum automorf nektariuma szintén gytr alakt, szimmetrikus, a maghaz
sikjabol kiemelkedd, halvany, barnas arnyalati narancssarga szinti (75. abra, 1d. Melléklet).
Az epidermisz izodiametrikus sejtekbdl épiil fel, sztomakat itt sem sikeriilt megfigyelni. A
glandularis szovet mirigy aljan 1évo sejtjei radialis sorokba rendezddtek, a maghaz faldban
futdé nyalab hancsrészébdl hancscsonkok indulnak a glanduléris szdvet felé (76. abra, 1d.
Melléklet).

A P. alkekengi nektariuma matt narancssarga szinii, epimorf jellegii. Kb. 10-15 sejtsor
vastagsagu, szoveti szerkezete nem differencialt. Az epidermiszsejtek izodiametrikusak,
sztomakat nem figyeltem meg. A nektarmirigy iranyaba szallitonyaldbok futnak (77-78.
abrak, 1d. Melléklet).

A W. somnifera nektariuma az el6z6 fajhoz hasonléan epimorf, hozzasimul a maghaz
falahoz. Szine halvany barnds narancssarga (79. abra, 1d. Melléklet). Szoveti alloméanya
differencialatlan, minddssze 7-10 sejtsor vastagsagu. A nektariumepidermisz sejtjei
izodiametrikusak, sztomdkat nem figyeltem meg. Szallitoszoveti elemek nincsenek a

nektarmirigy kornyezetében (80. 4bra, 1d. Melléklet).

5.2. A nektarium és a nektar kvantitativ jellemz6i az egyes megporzasi

csoportokban

Kutatomunkam sordn tisztdzni kivantam, hogy a Solanaceae csalad mézeld
novényfajaindl milyen Osszefliggések allnak fenn a nektarium- és a nektarjellemzok,
valamint a megporzok kozott. A szélesebb korti elemzés érdekében sajat adatainkon kiviil
szakirodalmi forrasokbdl szarmazd nektar-, nektarium- és viragattributumokat is (4-5.
tablazatok, 1d. Melléklet) bevontunk a statisztikai elemzésbe. Azért dontottiink a szekunder
adatok bevonasa mellett, mert ezekben a forrasmunkakban a tropusi és szubtropusi taxonok
vizsgalatat eredeti élohelyiikon (leginkdbb Dél- és Kozép-Amerikdban) végezték. Sajat,

mérsékelt 6vi adataink 0sszevetése a fenti tanulmanyokban szerepld értékekkel lehetdséget
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ad arra, hogy megbecsiiljiik a klimatikus tényezdk jelentdségét a nektartermelésre és a
nektartulajdonsdgokra. A megporzasi modokat pollinacids csoportokba vontuk Ossze az

egyszeriibb és reprezentativabb abrazolas érdekében.

5.2.1. A virag hossza, a nektar jellemz0i €s a megporzas mddja

A statisztikai elemzés szerint a nektar jellemz6i nem tértek el szignifikansan a kiiloénb6zo
megporzok altal latogatott viragokban (14. dbra). A lepke és madar porozta fajok rendszerint
hosszabb viragokkal rendelkeznek, tobb és higabb nektart termelnek, melynek nagyobb a
szachardztartalma, a méhek és legyek altal beporzott fajokhoz képest, de ezek tobbnyire nem
szignifikans kiilonbségek. Ennek hatterében az allhat, hogy igen nagy szorasok vannak az
adatokban fajok kozott, pollinator tipuson beliil a nektar mennyiség, viraghossz, refrakcio és

szachar6z arany esetében még egy novénycsaladon beliil is.
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14. 4bra Néhany nektartulajdonsag (mennyiség, refrakcio, szachardztartalom) illetve a viraghosszusag
fobb statisztikai mutatéinak (atlag, szoras, szélsé értékek) box-plotos abrazolasa pollinatortipusonként.
Az abra tartalmazza az altalam vizsgalt (négyzet) és a szakirodalomban taldlhat6 Solanaceae fajok
értékeit (kor) is. Az adatokat az x tengely mentén Kkis mértékben megszortuk a jobb lathatésag kedvéért

(jitterelés).
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Amennyiben az adott megporzasi modhoz tartozé dsszes fajt egyiitt elemezziik, nem
mutathatd ki szignifikdns kiilonbség a nektar cukordsszetételében az egyes pollinacids
csoportok kozott (15. abra). Azonban, ha az egyes fajokat kiilon elemezziik, a melittofil
(méhek és legyek altal megporzott) fajoknal a hex6zok aranya nagyobb a szachardzéhoz

Lo

képest, bar ez az arany fajonként eltérd lehet (16. dbra).
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15. abra A Kiilonb6zoé pollinaciés csoportok nektar-cukorosszetételének osszehasonlitasa.
Abramagyarazat: fekete oszlop: gliikéz, sotétsziirke: fruktéz, vilagossziirke: szachar6z. Az abra az
aggregalt atlagokat és szorasértékeket mutatja.
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16. dbra A vizsgalt fajok florilis nektirjanak cukorosszetétele. Atlagok és szérasok. Abramagyarizat:
fekete: gliikoz, sotétsziirke: fruktéz, vilagossziirke: szacharéz. N: viragok szama, amikbdél a

nektarmintak szarmaznak. C: chiropterofil, M: melittofil, O: ornitofil, S: sphingofil

44



5.2.2. Nektariumjellemzok és a megporzas modja
A lepkék és madarak altal latogatott novények floralis nektariumai nagyobb méretiiek a
méhmegporzasu fajokhoz képest (17. abra). A nektariumméret konzervativ tulajdonsagnak
szamit az eldbbi valtozokhoz képest, hiszen pl. a nektar cukordsszetétele fajon beliil is igen

nagy szorasokat mutat, ahogyan a tobbi nektarjellemzd is.
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17. abra A nektarium méretének alakulasa pollinaciés csoportonként. A box-plotos abrak tartalmazzak
mind az altalam vizsgalt (négyzet), mind a szakirodalombdl atvett szekunder értékeket (kor). Az

adatokat az x tengely mentén Kkis mértékben megszortuk a jobb lathatésag kedvéért.
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5.2.3. A nektar és a nektarium néhany jellemzdjének kapcsolata

A Solanaceae csalad szamos képvisel6jét elemezve arra jutottunk, hogy a nektér
refrakcidja, azaz a nektar cukorszazaléka csokken a nektar térfogatanak novekedésével
parhuzamosan (88. abra, 1d. Melléklet). Ez az Osszefiiggés csak a sajat mérési
eredményeinkre nézve volt szignifikans (linearis modell: p<0,01; R? = 0,567). Amennyiben
a sajat adatainkon kiviil az irodalmi adatokat is bevettiik az elemzésbe, nem allt fenn forditott
aranyossag a nektar térfogata és cukorszazaléka kozott (linearis modell: p=0,109).

A nektarium mérete €s a nektdr mennyisége kozott is talaltunk Osszefliggést. A
hierarchikus modellben a nektarium kiterjedését jellemzd négy valtozo (nektarium teriilete,
felszine, szélessége ¢és térfogata) koziil a nektarium teriilete mutatta a legszorosabb
Osszefiiggést a nektar térfogatdval. A sajat eredményeinken alapuld statisztikai elemzés
szerint a nagyobb nektariumteriilettel rendelkezod fajok termeltek nagyobb térfogati nektart
(linearis modell: p<0,01; R?>=0,506). A szorast is figyelembe véve még szorosabb ez az
osszefiiggés (glsme modell: R?=0,520). Ugyanez az dsszefiiggés fennall akkor is, ha a sajat
adataink mellett az irodalmi adatokat is bevonjuk a statisztikai elemzésbe (linearis modell
p<0,01; R?=0,518) (89. 4bra, 1d. Melléklet).

Elemeztiik tovabba a nektarium felszine és a nektar térfogata kozotti kapcsolatot is,
mivel az irodalomban erre vonatkozoan tobb adat talalhato. Sajat méréseinket figyelembe
véve, a nagyobb felszinli nektdriummal rendelkezd fajok tobb nektart termeltek (linearis
modell: p=0,0419; R?>=0,325) (90. 4bra, 1d. Melléklet). Ugyanez az sszefiiggés érvényes,
amennyiben a szorasokat is figyelembe vessziik (glsme modell: R?=0,342), azonban az
irodalmi adatokat is bevonva az elemzésbe mar épp nem szignifikdns az Osszefliggés

(line4ris modell p=0,0719; R?=0,228).

5.2.4. A viradg hosszanak kapcsolata a nektar- és nektariumjellemzdokkel

Osszefiiggést talaltunk a virdg hossza és a nektarium mérete kozott: az altalunk
tanulmanyozott fajoknal a hosszabb viragl taxonok nektarmirigyei nagyobbak (linearis
modell: p<0,0001; R?>=0,693). A szdrasok kicsik mindkét valtozo esetében, igy a szordsokat
figyelembe véve is hasonld erésségli dsszefiiggést talaltunk (glsme modell: R?=0,685). A
kapcsolat fennallt akkor is, amikor az irodalmi adatokat is bevontuk az elemzésbe (linearis

modell p<0,001; R?>=0,689) (91. &bra, 1d. Melléklet).
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Mivel az irodalomban kevés olyan forrds all rendelkezésre, ami az Osszes altalunk
vizsgalt virdg-, nektar- és nektariumjellemzét targyalna, csupéan a virdg hosszanak és a nektar
cukorkoncentracidjanak kapcsolatat tudtuk kibdvitett adatsor alapjan elemezni,
Osszefiiggésben a megporzd agensekkel. A statisztikai elemzés azt mutatta, hogy a
Solanaceae fajoknal a nektar cukorkoncentracidja csokken a virdg hosszdnak novekedésével,
de csak 2 cm-es virdghosszusagig. Sajat mérési eredményeinket felhasznalva marginalisan
szignifikans 6sszefliggést talaltunk a nektar cukorkoncentracidja €s a virdg hossza kozott
(linearis modell: p=0,0542; R?=0,297). Azonban az irodalmi adatokat is belevéve az
elemzésbe mar nem volt szignifikans az 6sszefliggés (linearis modell: p=0,165). Az elemzést
a méhek ¢és legyek 4altal megporzott csoportra lesziikitve érvényes volt a nektar
cukorkoncentracidja és a virag hossza kozotti forditott aranyossdg (linearis modell:
p=0,0216; R?=0,685; a szorasokat figyelembe véve is: R?=0,654), de a tobbi megporzo

csoportot elemezve nem taldltunk ilyen 0sszefiiggést (92. abra, 1d. Melléklet).

5.3. A nektarmintak fehérjekoncentracidja

A nektarmintak fehérjetartalmanak egyszeri, tajékozodo jellegli mérése azt mutatta,
hogy a vizsgalt taxonok mindegyikének nektdrja tartalmazott fehérjét, de a proteinek
koncentracioja nagy mértékben eltérd volt az egyes fajokban (1. tdblazat). A fehérjetartalom
nem csupan az egyes nemzetségek kozott mutatott nagy eltéréseket, hanem ugyanazon
nemzetségen (Nicotiana) belill is. Az altalam mért fehérje koncentracid értékekkel
Osszhangban, az SDS-PAGE gélképen a legerételjesebb fehérje savok a N. rustica esetében
figyelhetbek meg, amely egy nagysagrenddel nagyobb koncentracidban tartalmazott
fehérjéket a N. tabacum-hoz képest.

1. tablazat Floralis nektarmintak proteintartalma

Nemzetségnév Brugmansia | Cestrum x | Lycium Nicotiana
Fajnév suaveolens | newellii | barbarum | alata | rustica | tabacum
Koncentracio

88 44 131 84,5 | 265,5 21
(ng/mL)
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5.4. A floralis nektar proteinmintazata

A floralis nektar fehérjeprofiljat a 18. &bra mutatja. Az egyes proteinsavok a
molekulasuly markerekhez viszonyitva lettek kiértékelve. A fehérjeprofil mindharom

ismétlésben nagyon hasonlo volt.

kDa

1 2 3 4 M 5 6

18. abra Floralis nektarproteinek SDS-PAGE elvilasztisa. M: Protein molekulasuly marker.

1: B. suaveolens, 2: N. alata, 3: N. rustica, 4: N. tabacum, 5: L. barbarum, 6: C. x ‘Newellii’

A B. suaveolens (1. sav) egy markans proteincsikkal rendelkezik 25.0 és 35.0 kDa kozott.
Mind a N. alata (2. sav) mind N. rustica (3. sav) esetében a leghangsulyosabb fehérjecsik 60
kDa-nal latszik. Harom kevésbé erdteljes sav lathatd 35.0 €és 45.0 kDa kozott, valamint a N.
rustica-nal egy erbteljesebb sav 18.4 ¢és 25.0 kDa kozott. A N. tabacum (4. sav)
nektarprotedmaja csak 3-4 nagyon halvany fehérjebandbdl tevddik 6ssze a 35.0 és 66.2 kDa
kozotti teriileten. A L. barbarum-nal (5. sév) kicsivel 25 kDa alatt 1athatd egy erdteljes
festddést, karakteres proteinband. A C. x ‘Newellii’ (6. sav) nektarfehérje-mintazatdban
megfigyelhetd egy viszonylag élesebb 45 kDa-hoz kozeli sav valamint egy az elézdvel

megegyezd intenzitasu 35 és 25 kDa kozott elhelyezkedd sav (18. abra).

5.5. A floralis nektar alkaloidtartalma

A flordlis nektarmintdk HPLC analizise kimutatta, hogy mindegyik vizsgalt taxon

nektarja tartalmazta azt az alkaloidot, amelyik az adott nemzetségre nézve specifikus (2.
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tablazat). A nikotint mindhdrom Nicotiana faj nektarjaban detektaltuk (81-83. abrak, ld.
Melléklet). A szkopolamint is kimutattuk a tobbi négy vizsgalt Solanaceae nemzetségben
(84-87. abrak, 1d. Mell¢klet), azonban az atropin mennyisége a kimutatasi értékhatar alatt

maradt.

2. tablazat Floralis nektarmintak alkaloidtartalma (atlag + szoras) harom parhuzamos mérés alapjan.

Novényfaj Alkaloid Koncentracié (ug/mL+SD)
Nicotiana alata 0,79 £ 0,09
Nicotiana rustica nikotin 2,53+0,14
Nicotiana tabacum 5,89 +£0,40
Hyoscyamus niger 2,92+0,13
Lycium barbarum 24,28 + 4,89

szkopolamin
Datura stramonium 99,01 + 3,20
Brugmansia suaveolens 149,80 + 6,01

5.6. A nektarszekrécié dinamikaja néhany Solanaceae fajban

5.6.1. A Lycium barbarum nektarszekrécios dinamikéja

A L. barbarum esetében két kiilonbozéd napon végeztiik el a nektarszekrécio
dinamikdjara vonatkozd vizsgalatokat. Cserje 1évén, mindkét napon a vizsgalat
kivitelezésé¢hez egy gazdagon elagazd hajtast valasztottunk ki. A vizsgalatokat bimbo
(teljesen zart viragéllapot, n=5), fesldé bimbo (ballon, éppen kinyild virdg, n=5) illetve fiatal
virag (kinyilt virag, amelyben még épek a portokok, n=5) stddiumban kezdtiik el mindkét
mérés esetén. A 8 drds mintavételbol egyértelmiien latszik, hogy a nektarszekrécio megeldzi
a portokfelnyilast (6. és 7. tablazat, 1d. Melléklet). Ebben az idépontban kiugréan magas
nektartérfogat értékeket mértiink, ami annak a kovetkezménye, hogy a fesld bimbd, de
kiilonosen a fiatal virdgokban a mintavételt megel6zéen (a hajnali 6rdkban) mar volt
valamennyi nektar. A nap folyaman megfigyelhetd, hogy ahogy egyre tobb portok nyilik fel,
ugy egyre csokken a nektarprodukcid (19-24. éabrak). A bibeszekrécid jellemzden a
portokéréssel egyidoben indult meg, majd a virdgok eloregedése (mind az 6t portok
felnyilasa) utan is folytatodott. Ezek alapjan ez a ndvényfaj a homogadm viragbioldgiai
tipusba tartozik. A két vizsgéalati nap tendencidiban nagyon hasonld, csupan kisebb
mennyiségi kiilonbségek adodtak, amely valosziniileg betudhatdé annak, hogy a

nektarszekréciot a homérséklet és a paratartalom mellett befolyasolja az egyes virdgok
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pozicidja is a ndvény hajtasrendszerén. Sok hazi méh (Apis mellifera, Hymenoptera-Apidae)
latogatta a viragokat pollenért és nektarért. A reggeli o6rdkban lattunk néhany kacsafarka
szendert (Macroglossum stellatarum, Lepidoptera-Sphingidae) is, amelyek hossza
podornyelviikkel szivtak ki a nektart a viragokbol. Ezeken kiviil megfigyeltiink még mas
hartydszarnytakat [pl. poszméhek (Bombus spp., Hymenoptera-Apidae)] és kétszarnytakat
is [pl. kozonséges herelégy (Eristelis tenax, Diptera-Syrphidae)].
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19. abra A L. barbarum érankénti atlagos nektartermelése (ul), 2004. 09. 09.
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20. abra A L. barbarum altal termelt nektar érankénti atlagos refrakciéja (%), 2004. 09. 09.
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21. abra A L. barbarum 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2004. 09. 09.
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22. abra A L. barbarum érankénti atlagos nektartermelése (ul), 2006. 07. 22.
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23. abra A L. barbarum altal termelt nektar érankénti atlagos refrakciéja (%), 2006. 07. 22.
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24. abra A L. barbarum o6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2006. 07. 22.
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5.6.2. A Hyoscyamus niger nektarszekrécios dinamikaja

A H. niger esetében vizsgalatonként 10-10 tovet valasztottam ki. A vizsgélatokat bimbo
(n=5), fesld bimbo (n=5) és fiatal (n=5) viragallapotokbol kezdtem el mindkét mérés esetén.
A 8 6rési mintavételnél itt is megjelenik az atlagosnal magasabb nektarmennyiség, ami a
mintavétel megkezdése eldtt végbement nektarszekrécid eredménye. Itt is megfigyelheto az
a trend, hogy a nektarprodukcié megeldzi a portokérést, és ahogy egyre tobb portok nyilik
fel, ugy egyre csokken a nektarszekrécio mértéke (8. és 9. tablazatok, 1d. Melléklet; valamint
25-30. abrak). Az abrakrol leolvashatd, hogy a 2005-6s évben tobbszor lehetett kisebb
mennyiségli nektart mérni, mint 2006-ban, ugyanakkor 2005-ben magasabbak voltak a
refrakcidértékek.

A bibeszekrécido mar a portokérés eldtt megkezdddott, de a nap végére mindegyik
bibefelszin megbarnult. A stigma a feslé bimbo6 és a fiatal viragokban exponalt helyzetii,
tehat a herkogamia jelenségét mutatja. Elobbiek alapjan ezen faj viragbiologiai tipusa a
dichogamia, ezen beliil is proterogynia macrobiostigmata. Darok (1984) melittofil
ndvényként irja le ezt a fajt, de vizsgalataink soran nem figyeltiink meg hazi méheket. Mas
hartyasszarnyuakat (pl. poszméheket) és dipterakat (pl. herelégy) sikeriilt megfigyelni a

viragokon.
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25. abra A H. niger Orankénti atlagos nektartermelése (ul), 2005. 06. 27.
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26. abra A H. niger altal termelt nektar érankénti atlagos refrakcidja (%), 2005. 06. 27.
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27. abra A H. niger 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2005. 06. 27.
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28. abra A H. niger 6rankénti atlagos nektartermelése (ul), 2006. 06. 29.
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29. abra A H. niger altal termelt nektar érankénti atlagos refrakcioja (%), 2006. 06. 29.
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30. abra A H. niger 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2006. 06. 29.
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5.6.3. A Cestrum x newellii nektarszekrécios dinamikéja

A 10. és a 11. tablazat (1d. Melléklet) mutatja a C. % newellii nektarprodukcios
dinamikdjat. Ezen faj esetében, cserje 1évén, egy dusan eldgaz6 egyedet valasztottunk ki.
Mindkét napon bimbo (n=5) és feslé bimbd (n=10) allapotu virdgokkal kezdtiik el a
vizsgélatot. Ennél a ndvényfajnal is megeldzte a portokfelnyilast a nektarszekrécio
meginduldsa (31., 34. valamint 33., 36. abrak), habar ez a jelenség nem mutatkozott meg
olyan konzekvensen a masodik vizsgalati napon, mint az els6¢ vizsgalat soran. A
nektarszekrécid menetében nem figyelhetd meg egyértelmiien sem csékkend sem pedig
novekvo tendencia, viszonylag egyenletesnek mondhaté (31. és 34. abra), tehat a viragok
nem reflektaltak a ritmikus nektareltavolitasra. Az elsd mintavételi napon (2005.07.16.)
tobbszor lehetett mérni refrakciot (6sszefliggésben a nektartermeléssel) és az értékek kozott
is csak nagyon csekély eltérések figyelhetéek meg (32. és 35. dbra). A bibeszekrécido mar a
bimbo és fesld bimbo stadiumban elkezdddott €s az egész nap soran folytatddott. Tehat a
viragbiologiai tipus proterogynikus, ezen beliil is a késleltetett homogamia altipusidba
tartozik.

Stiles (1976) ornitofil fajként irja le, kolibrik végzik a megporzast illetve fogyasztjak a
nektart. Ezek a természetes megporzok hidnyoznak a vizsgélati teriiletrdl, kizarolag
hangyakat tudtam megfigyelni a virdgokban, amelyek valdsziniileg nektarért masztak le a

partacso aljara.

5.6.4. A Nicotiana rustica nektarszekrécids dinamikaja

A vizsgélatokhoz 10-10 tovet valasztottam ki. Mindkét mérési sorozatot kizarolag bimbo
fazisu virdgokkal (n=15) kezdtem el (12. és 13. tablazatok, 1d. Melléklet). A bibefelszin a
portokéréssel egy idében valt fogékonnya, de a vizsgalati nap végére 1ényegében megsziint
a bibeexudacio, tehat a virdgok homogédmok. Mindkét tablazatbol lathatd, hogy a
nektarszekrécid a portokfelnyilassal egy idoben indult meg. Ennek a ndvénynek volt a
legkonzekvesebb nektarszekrécids ritmusa, mivel a viragok csak a déli ill. délutani 6rdkban
kezdtek el nektart szekretalni (37-42. abrak). Ez a mintdzat nagy valdszintiséggel arra utal,
hogy ennél a fajnal is jelentOs az éjszakai nektartermelés, akarcsak a N. tabacum esetében
(1d. késoébb).

A N. rustica-t kérddjelesen bar, de melittofil ndvénynek tartja Cocucci és Galetto (1992).
Sajat vizsgalataink sordn nem tapasztaltunk hazi méh altali viraglatogatast, ugyanakkor mas

hartyasszarnyuak valamint dipterak latogattak a viragokat, elsdsorban pollenért.
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31. abra A C. x newellii érankénti atlagos nektartermelése (ul), 2005. 07. 16.
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32. abra A C. x newellii altal termelt nektar érankénti atlagos refrakcidja (%), 2005. 07. 16.
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33. abra A C. x newellii 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2005. 07. 16.
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34. abra A C. x newellii 6rankénti atlagos nektartermelése (ul), 2005. 09. 15.
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35. abra A C. x newellii altal termelt nektar érankénti atlagos refrakciéja (%), 2005. 09. 15.
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36. abra A C. x newellii 6rankénti atlagos portokfelnyilisa (db), 2005. 09. 15.
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37. abra A N. rustica 6rankénti atlagos nektartermelése (ul), 2005. 07. 18.
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38. abra A N. rustica altal termelt nektar 6rankénti atlagos refrakciéja (%), 2005. 07.18.
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39. abra A N. rustica 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2005. 07. 18.

58



2,5 +

1,5 +

0 i f f } |
8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18
idd (h)

40. abra A N. rustica 6rankénti atlagos nektartermelése (ul), 2005. 07. 22.
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41. abra A N. rustica altal termelt nektar 6rankénti atlagos refrakcioja (%), 2005. 07.22.
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42. abra A N. rustica 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2005. 07. 22.
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5.6.5. A Nicotiana tabacum nektarszekrécios dinamikaja

Mind nappal, mind éjszaka végeztiink méréseket a novényeken, a nektar-mintavételeket
az egyes vizsgalatok sordn kiilonb6z6é 1d6kozonként hajtottuk végre. A piros viraga (M.
tabacum var. purpurea) egyedek mérési adatait kiilon tablazatokba foglaltuk ossze.

A 14. és 15. tablazat (1d. Melléklet) mutatja azokat a mérési adatokat, amelyeket a V.
tabacum (csak rbézsaszin viragh egyedek) esetében kaptunk nappal, O6rankénti
mintavételezéssel 8 és 18 ora kozott. Mindkettd alkalommal a méréseket kizardlag bimbo
allapot viragokkal inditottuk. Harom ndvényt valasztottunk ki a vizsgalatokra, minden
novényrdl 5 viragot. A portokok felnyildsa 17 orara teljesen befejezodott (45. és 48. abrak),
¢s csak ekkor indult meg a nektar szekrécidja (43. €s 46. dbra). Csak azok a virdgok termeltek
nektart, amelyekben mér mindegyik portok felnyilt (6reg virdgfazis) és kizarolag
alkonyatkor (17-18 6ra tdjan). Mindkét mintavételi napon csak 17 és 18 orakor lehetett mérni
refrakcidt (Osszefiiggésben a nektartermeléssel) (44. és 47. abra). A bibe nem exponalt
helyzetii, szekrécidja fesld bimbd stadiumban indult meg és a vizsgdlatok végéig
megfigyelhetd volt, amikor a stigma felszine mar teljesen bebarnult. A viragnyilas mind
nappal mind pedig éjszaka végbemegy, folyamatosan nyilnak ki azok a viragok, melyekben
mar mind az 5 portok felhasadt. A N. tabacum sphingofil+chiropterofil megporzasu névény
(Cocucci ¢és Galetto 1992). Természetes megporzok nem taldlhatéak a vizsgalati teriileten
(Magyarorszag), hidnyukban a hdzi méh (Apis mellifera, Hymenoptera-Apidae), mas kisebb
hartyasszarnyuak, kétszarnytuak végzik el a pollinaciot, de ezeket is csak kis szamban
figyeltiik meg a virdgokon (0sszesen kb. 10 egyedet, mindkettd vizsgalatot beleértve).
Ezeken kiviil megfigyelhetd volt 1 példany kék fadong6 (Xylocopa violacea, Hymenoptera-
Apidae) nektarrabld tevékenysége, amint erds, haromszog alaki szajszervével atszarja a
viragtakarot a maghéz tajékan és elfogyasztja a nektart. Galetto és Bernardello (1993) is

megfigyelte Xylocopa fajok nektarrablasat a Nicotiana glauca partajanak bazisanal.
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45. abra A N. tabacum 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2005. 08. 31.
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46. abra A N. tabacum 6rankénti atlagos nektartermelése (ul), 2005. 09. 09.
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47. abra A N. tabacum altal termelt nektar orankénti atlagos refrakcioja (%), 2005. 09. 09.
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48. abra A N. tabacum 6rankénti atlagos portokfelnyilasa (db), 2005. 09. 09.
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A 16. és 17. tablazatok (1d. Melléklet) a N. tabacum egyedeken 3 napon keresztiil
végzett mérések adatait mutatjak be. Ezzel az volt a célunk, hogy megtudjuk, vajon mennyi
ideig életképesek a viragok ¢s meddig képesek nektar termelésére. A 3. nap végére a viragok
partaja teljesen elszaradt, egyes viragok pedig le is estek a hajtasrol. A rézsaszinii és a piros
virdga egyedek esetében is 5 novényt valasztottunk ki a vizsgalatokhoz, mindegyikrdl 2-2
virdgot. A nektart 10 és 18 orakor tavolitottuk el a virdgokbdl minden nap. A kiindulo
viragallapot minden virag esetén bimbo volt. A vizsgalatbol egyértelmiien kideriil, hogy a
novények ¢jszaka is termelnek nektart (49-52. abrak). A bibeszekrécid a 3. nap végéig
kitartott. A megporzok koziil csak a kozonséges herelégy (Eristelis tenax, Diptera-
Syrphidae) volt megfigyelhetd, amely pollent gyiijtott a virdgokrol. A 16. tablazat ugyanezt
a 3 napos ritmust tarja fel a N. tabacum var. purpurea esetében. A kiilonbség csak annyi az
alapfajhoz képest, hogy a nektarmennyiségek kicsivel magasabb értékeket mutatnak.
Ugyanakkor mindkét taxon megegyezik abban, hogy a nektartermelés a masodik napon éri
el a maximumat.

Miutén kideriilt, hogy ¢éjszaka is jelentds mennyiségii nektar termelddik a N. tabacum
viragaiban, kivancsiak voltunk arra, hogy vajon milyen mintadzatot mutat a nektraprodukcio
az éjszakai ordkban (18. és 19. tablazat, 1d. Melléklet). Ezt a vizsgalatot este 8 ora és reggel
6 ora kozott hajtottuk végre 2 ordnkénti nektareltavolitassal. Kettd egyed 5-5 virdgat
valasztottuk ki. A vizsgélat kezdetén egy bimbo kivételével mar az 0Osszes virdgban
felnyiltak a portokok, mivel a nappali mérések nyilvanvalova tették, hogy csak azok a
virdgok szekretdlnak nektart, amelyek a pollenszords stddiumédban vannak. Emiatt a
portokfelnyildst mar nem volt értelme szdmolni. A virdgok este 9 orara teljesen kinyiltak.
Jol 1athato, hogy az éjszaka soran folyamatosan csokkent a nektdr mennyisége mintavételrol
mintavételre és ezzel szimultan médon a nektar cukorkoncentracidja is (53-57. abrak).

A var. purpurea esetében 1 t6 10 viragat mértilk meg. 1 bimbo6 kivételével szintén
kizarolag pollenszoré viragokat hasznaltunk a mérésekhez. A piros virdgu szinvaltozatnal is
megfigyelheté a fenti tendencia azzal a kiilonbséggel, hogy ezek a virdgok nagyobb
mennyiségl nektart termeltek (18. tablazat, 1d. Melléklet). A két bimbo allapotu virdg egyik
szinvaltozatnal sem termelt nektart és egy portok sem nyilt fel benniik. A vizsgalatok soran
nem lattunk szekrétumot a zold bibe felszinén. Megporzé rovarokat sem lattunk az éjszaka

folyaman.
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49. abra A N. tabacum atlagos nektartermelése (ul), 2006. 08. 14.- 08. 16.
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50. Abra A N. tabacum atlagos portokfelnyilasa (db), 2006. 08. 14.- 08. 16.
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51. abra A N. tabacum var. purpurea atlagos nektartermelése (ul), 2006. 08. 14.- 08. 16.
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52. abra A N. tabacum var. purpurea atlagos portokfelnyilasa (db), 2006. 08. 14.- 08. 16.
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53. abra A N. tabacum 2 6rankénti atlagos nektartermelése (ul), 2006. 07. 26-27.
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54. Abra A N. tabacum altal termelt nektar atlagos refrakcioja (%), 2006. 07. 26.- 27.
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55. abra A N. tabacum var. purpurea 2 érankénti atlagos nektartermelése (ul), 2006. 07. 26.- 27.
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56. abra A N. tabacum var. purpurea altal termelt nektar atlagos refrakciéja (%), 2006. 07. 26.- 27.
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5.6.6. Kapcsolat a nektar térfogata és a portokfelnyilas kozott

A N. rustica esetében nagyon erds pozitiv linearis korrelacio figyelhetd meg az adott
oraban mért nektartérfogat és az ebben az draban felnyilt portokok szama kozott (1=0.958,
P<0.1; r=0.984, P<0.05). A C. X mnewellii vonatkozasdban egymasnak ellentmondé
eredmények sziilettek (r=-0.494, P<0.2; r=0.829, P<0.05), ugyszintén a H. nigernél
(r=0.454, P<0.05; r=-0.37, P<0.5), valamint nem lehetett kimutatni linearis regressziot a L.
barbarum-nal (r=-0.045, P<0.4; r=0.167, P<0.3). A L. barbarum-nal és a H. niger-nél
megfigyelhetd az a jelenség, hogy a virdgokban az oOrankénti nektareltavolitasok utan

fokozatosan csokken a nektar mennyisége.

5.6.7. Osszefiiggés a nektar térfogata és refrakcidja kozott

Héarom ndvényfaj esetében laza vagy kdzepesen erds linearis pozitiv korrelaciot talaltunk
a nektar térfogata és a hozza tartozd cukorkoncentracio (refrakcid) kozott: L. barbarum
(r=0.469, P<0.05; r=0.58, P<0.05, exponencialis 0sszefliggésben az r értéke 0.872), H. niger
(r=0.544, P<0.05; r=0.682, P<0.05), N. rustica (r=0.573, P<0.05; r=0.392, P<0.05,
exponencialisan az r egyiitthato értéke 0.64). A C. x newellii tekintetében csak a masodik
méréssorozat adataibol (10. tablazat, 1d. Melléklet) lehetett pozitiv linearis korrelacidt
kimutatni a nektarprodukcié €s a refrakcio kozott (r=0.664, P<0.05), az els6é vizsgélat (9.

tablazat, 1d. Melléklet) soran nem (r=0.223, P<0.05).

5.6.8. Az egyes viragallapotok szerepe a nektartermelésben

Az eredeti méréssorok adatainak részletes elemzésével megallapithatd, hogy melyek
azok a virdgstadiumok, amelyek szerepet jatszanak a nektarszekrécioban.

A L. barbarum (93-94. é4brak, 1d. Melléklet) esetén mind a 4 virdgallapot szekretal
nektart eltéré mennyiségben, domindnsan a feslé bimbo ¢€s a fiatal viragok, tehat azok a
viragtazisok, amelyekben még nem indult meg a portokok felnyilasa. A 95-96. abrakbol (1d.
Melléklet) egyértelmiien kivehetd, hogy a bimbo6fazisu viragok csak a H. niger-nél vallalnak
kis szerepet a nektartermelésben. A H. niger €s a C. x newellii (97-98. abrak, 1d. Mell¢klet)
esetében vizsgalatonként eltéré mértékben produkaltak nektart az egyes viragallapotok. A
legmarkéansabb kovetkeztetést a N. rustica (99. és 100. abra, 1d. Melléklet) és a N. tabacum

(101. és 102. abrak, 1d. Melléklet) vonatkozasaban lehet leirni, ugyanis ezen fajoknal csak a
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pollenszoras fazisaban 1évé illetve az idés (mind az 5 portok felnyilt) viragok szekretadlnak
nektart, amit egyértelmiien aldtdmasztanak a lineéris korrelacios egyiitthato értékei is (lasd
feljebb), mivel a portokfelnyilas és a nektartermelés kdzott nagyon erds egyenes ardnyossag
all fenn. Tehat a legnagyobb kiilonbség abban fedezhetd fel a Nicotiana és a masik 3
nemzetség kozott, hogy az elébbinél a nektartermelés csak a portokfelnyildssal indul meg,

mig a masik 3 taxonndl mar a pollenszoras el6tt megkezdddik.
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6. Eredmények megvitatasa

6.1. Solanaceae fajok nektariumanak osszehasonlito anatomiaja

A Solanaceae csalad mas szerzok altal bemutatott taxonjaira (Darok 1984, Cocucci és
Galetto 1992, Bernardello et al. 2000, Rodriguez 2000, Torres et al. 2013) és az altalunk
vizsgalt fajokra is a maghaz alapi részét koriiloleld, gytrti alaka nektarium jellemzd. A
mirigy az Atropa, Brugmansia, Cestrum, Datura, Hyoscyamus, Nicandra, Nicotiana
nemzetségekben automorf, mig a vizsgalt Lycium, Physalis és Withania fajok esetében az
epimorf nektarium jellemzd. A nektar felszinre keriilését biztositd sztomak jelenlétét leirtak
a Datura, Nicandra és Nicotiana fajoknal (Darok 1984, Cocucci és Galetto 1992, Rodriguez
2000, Farkas et al. 2006), és mi is megfigyeltiikk oket a B. suaveolens és D. stramonium
esetében. Mas taxonoknal azonban (pl. Cestrum, Lycium, Physalis, Withania) nem voltak
lathatoak nektarkivalasztd sztomak az epidermiszsejtek kozott, és erre vonatkozdéan nem
talaltunk utaldsokat a szakirodalomban sem. Az epidermiszsejtek alatt a legtobb vizsgalt
taxonndl jol elkiilonithetd a glanduldris szovet ¢és a nektariumparenchima, azonban a
Cestrum, Hyoscyamus, Lycium és Physalis fajoknal a fenti két szovettipus sejtjei gyakran
keverednek egymassal.

Elséként mutattuk be a B. suaveolens, két Cestrum faj, a P. alkekengi és W. somnifera
nektariumdnak anatomidjat. A Brugmansia ¢és a Cestrum nemzetség képviseldinek
nektarmirigyérdl egyaltalan nem talaltunk adatokat a szakirodalomban. A Physalis
nemzetségbdl a P. peruviana maghazat koriiloleld nektariumarol Vogel (1998) leirta, hogy
a kivalasztott nektar 6t kiillonb6zo szakaszon gytilik 6ssze a maghaz koriil, €s a nektar rejtve
marad a felette elhelyezkedd feddszoroknek koszonhetden. A Withania nemzetségbdl a W.
ashwagandha nektariumara talalunk rovid utalast Mir et al. (2013) munkéjaban, miszerint a
mirigy a maghdz alapjanal taldlhatd. Azonban a nektarium anatomidjat a fenti szerz6k nem
irtak le részletesen az altaluk vizsgalt Physalis ill. Withania fajoknal, igy sajat eredményeink
koziil kiemelendd, hogy ezeknél a taxonoknal a mirigy glanduléris szovete és parenchiméja
nem kiiloniil el egymastdl élesen, jol kivehetd sejtrétegek formajaban, hanem vegyesen
fordulnak elé a kisebb, sotétre festddd glandularis sejtek és a nagyobb, kevésbé denz
parenchimatikus sejtek. Az 4. bella-donna esetében is azt figyeltiikk meg, hogy a glandularis
szovet fokozatosan megy at az alatta 1évé parenchima szdévetébe. Errdl a jelenségrol
korabban mar Radtke (1926) is beszamolt, aki az epidermiszsejtek kozott eléforduld

nektarkivalasztd sztomakra is felhivta a figyelmet.
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Kiilonb6z6 Datura fajok nektarmirigyének morfologiai és anatémiai jellemzésére
vonatkozoan korabbi adatok is rendelkezésiinkre alltak (Darok 1984, Farkas et al. 2006).
Darok (1984) a D. innoxia esetében szamolt be tobbsejtli trichomak jelenlétérdl, melyek
szerinte meggatoljak a kivalasztott nektarnak az elfolyasat a mirigy felszinérél. Hasonld
trichomakat mi is megfigyeltink a D. stramonium nektariumanak kozépsd és cslcsi
szakaszan. A szekrétum elfolydsanak megakadalyozasa mellett ezek a szérképletek maguk
elfogyasztd rovarokkal szembeni védelemhez is, ahogyan ezt a D. wrightii levelén talalhaté
glandularis trichomakrol leirtak (Hare és Elle 2002). Sajat megfigyeléseinkhez hasonldan
Dardk (1984) ¢és Farkas et al. (2006, 2011) is leirta, hogy a nektdriumparenchima
idioblasztjaiban kalcium-oxalat kristalyhomok talalhato. A Darok (1984) altal jellemzett D.
innoxia mirigyéhez hasonloan az altalunk bemutatott D. stramonium nektariuma is fa- €s
hancselemekkel egyarant ellatott.

A H. niger nektariumardl korabban Dardk (1984) kozolt adatokat, melyek
Osszhangban allnak sajat anatomiai vizsgalataink eredményével, miszerint a mirigy szine
alapjan konnyen elkiilonitheté a maghaz falatol, ugyanakkor szovettanilag kevésbé kiiloniil
el, inkébb epimorf jellegli. A kevés sejtsorbol felépiild nektarium glandularis szovete csupan
4-7 sejtsoros. Darok leirasahoz hasonloan mi sem figyeltiink meg sztomakat és nyaldbokat
a mirigyben.

A L. barbarum nektariumat illetden szintén hasonldak sajat megfigyeléseink Darok
(1984) leirasahoz, miszerint ennél a fajndl is epimorf tipusu a mirigy, az epidermiszen
sztomak nincsenek, és szallitonyalabok sem futnak a mirigyhez.

A Nicandra physalodes cirkuldris nektariumarol részletesebb jellemzést adott
Rodriguez (2000), akinek — sajat vizsgalatainkkal ellentétben — sikeriilt sztomaékat is
megfigyelnie a nektariumepidermiszen. Megfigyelte, hogy 4045 sztoma kizarolag a
nektarium bazalis részén helyezkedik el. Rodriguez (2000) szerint a szekrécios szovet 18-22
sejtrétegli, ezzel szemben mi kevesebb, kb. 10 glandularis sejtsort és 5-8 parenchima sejtsort
szamoltunk meg. Sajat preparatumainkon szallitonyalabokat nem figyeltiink meg, Rodriguez
(2000) viszont beszamolt 6t dorzalis és szamos lateralis szallitonyalabrol, melyek a
nektariumhoz futnak.

A Nicotiana alata nektariumdrdl adott nagyon részletes hisztologiai és citologiai
leirast Cocucci és Galetto (1992), akiknek — sajat megfigyeléseinkkel ellentétben — sikertilt
sztomakat megfigyelniiilk a nektarium feliiletén. Sajat vizsgalatainkkal Gsszhangban

megallapitottak, hogy a nektariumepidermisz vékony, az epidermiszsejtek téglalap alaktiak
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vagy izodiametrikusak. Cocucci és Galetto (1992) leirasabol az is kideriil, hogy a nektarium
epidermiszsejtjei nagy vakuolumokat tartalmaznak, vékony kutikularéteg fedi dket, és tobb
tulajdonsagukban  kiilonbéznek a maghéaz-epidermiszt alkotd sejtektdl.  Sajat
megfigyeléseinkhez hasonloan a fenti szerzok is leirtak, hogy a szekrécidt végzo glandularis
szoveti sejtek elegyesen fordulnak el a nektariumparenchima poligonalis sejtjeivel. A
glanduléris szovetben kevés intercellularis teret figyeltek meg, a glandularis sejtek
citoplazmaja jol festddd ¢€s 2-3 nagy vakudlumot tartalmaznak valtakozva kisebb
méretliekkel. Leirtak azt is, hogy azokban a glandularis szoveti sejtekben, amelyek
szomszédosak a parenchimatikus sejtekkel, feltlinden nagy sejtmagok vannak. A fenti
szerzOkkel Osszhangban mi is megfigyeltiik a nektarium irdnyaba futd szallitonyaldbokat,
melyek nem hatolnak be a mirigy szoveti allomanyaba.

A N. rustica floralis nektariumanak epidermiszén Darok (1984) sztomak
eléfordulasat figyelte meg. Megallapitotta, hogy az epidermisz mindig sztomatizalt, gyakori
az ikersztomak eléfordulasa. A gdzcserenyildsok nagyok, nyitott, valodi nektarsztomak. A
fenti szerz0héz hasonldan mi is azt tapasztaltuk, hogy a glandularis szovet terjedelmes, kb.
20 sejtsornyi, sejtjei a feliilettel parhuzamos sorokba rendezddtek. Darok megfigyeléseivel
Osszhangban mi sem figyeltiink meg a mirigyhez futé nyalabot.

Sajat megfigyeléseink Osszhangban allnak Dardk (1984) leirdsaval, miszerint a M.
tabacum nektariuma automorf, erételjesen kiemelkedd. A fenti jellemzoket kiegészitette
azzal, hogy a mirigy felsé pereme hulldmos, a termélevelek 6sszendvési vonalara felfutd, az
epidermisz pedig erésen mamillazott.

Az emlitett flordlis nektariumok topografidja és morfologiai jellemzdi relevansak a
megporzas szempontjabol is, hiszen a mélyebben elhelyezkedd és nagyobb feliilettel
rendelkezd nektariumok nagyobb mennyiségli €s — ami még fontosabb — kiszdmithatobb
nektarforrast biztositanak a megporzok szamara. Ezeket az 6sszefliggéseket szeretné feltarni

a kovetkezo, 6.2. alfejezet.

6.2. A megporzas modjanak kapcsolata a nektarium és a nektar kvantitativ

jellemzoivel

6.2.1. A virag- és nektarjellemzdk kapcsolata a megporzok tipusaval

Vizsgalataink ramutattak, hogy a tanulméanyozott Solanaceae fajok legtobb

nektarjellemzdje nagy szorasértékekkel rendelkezik még fajon beliil is. Ezt figyelembe kell
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venni minden megporzasbiologiai vizsgalat sordn, gy az adatok gytlijtésekor, mint a
kiértékelés soran.

Elemzésiink alapjan a méhek ¢€s a legyek altal beporzott Solanaceae fajok partacsévei
rovidebbek, floralis nektariumai pedig kisebbek voltak, mint a lepkék és madarak altal
beporzott fajoké. Ez azzal magyardzhato, hogy a megporzok taplalkozasa és a megporzasi
folyamat egyarant hatékonyabb, amennyiben jo morfologiai egyezés all fenn a proboscis és
a partacsé kozott (Dohzono et al. 2011, Haverkamp et al. 2016). A viraglatogato allatok a
nektart felvehetik kapillaris adhézidval vagy olyan méddon, hogy felszivjak a viragbol,
esetleg a kettd kombinacigjaval (Krenn et al. 2005). A hosszabb nyelvvel rendelkezé allatok
képtelenek felszivni a tdoményebb nektart (Krenn et al. 2005, Willmer 2011), mivel a
koncentralt cukoroldat tul ragados és viszkdzus ahhoz, hogy egy vékony, hosszu csében fel
tudjon emelkedni: a 60%-0s cukoroldat kb. 28-szor viszk6zusabb, mint egy 20%-o0s
cukoroldat. Minden egyes nyelvtipushoz- és hosszisdghoz meg lehet hatarozni egy optimalis
koncentraciot, amely biztositja a nektrafogyasztdo 4llat szdmara sziikséges
kaloriamennyiséget. Alacsony nektarcukor-koncentraciok esetén a limitald tényezo a nektar
alacsony energiatartalma, a magasabb cukorkoncentraciot pedig a viszkozitas korlatozza be
(Krenn et al. 2005). Kim et al. (2011) szdmos nektarfogyaszt6 allatcsoportot vizsgéalva
szintén megallapitotta, hogy az Apis és Bombus méhfajok szamara az optimalis nektarcukor-
koncentracio 10-15 %-kal magasabb, mint a nektrafogyasztd lepkéknél és madaraknal, ami
az eltéro taplalkozasi mechanizmusuknak kdszonhetd. Sajat vizsgalatunkban a hosszu nyelv
- hig nektar hipotézis igaznak bizonyult a méhek és legyek altal megporzott taxonok
csoportjaban, mivel ebben a megporzasi csoportban a virdgok hossza forditottan aranyos

Korabban szamos szerzd leirta, hogy a kiilonb6z0 pollindtorok méas-mas
nektarjellemzoket részesitenek elényben, kiilonos tekintettel a nektar cukordsszetételére (pl.
Baker és Baker 1979, 1990). Ujabban viszont tobb kutatdo megkérddjelezte a fentiek
érvényességét, mivel szdmos olyan megporzoé faj és csoport ismert, amelyek sok kiilonb6zd
tipusu viragot latogatnak (Ollerton 1996, Waser et al. 1996, Waser 1998). Sajat
vizsgalatunkban nem talaltunk szignifikans eltéréseket a kiilonb6z6 megporzok altal
latogatott fajok nektarjanak cukordsszetételében, amennyiben az Osszes, ugyanabba a
pollinacids csoportba tartozé fajt egylitt elemeztiik. Hasonloképpen, Galetto és Bernardello
(2004) is arr6l szamolt be, hogy az Ipomoea fajok (Convolvulaceae) esetében a nektar

kémiai Osszetétele nem allt Osszefliggésben a megporzok tipusaval. Ugyanakkor, sajat
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elemzésiink soran arra jutottunk, hogy amennyiben az egyes novényfajokat kiilon kezeljiik,
a melittofil fajoknal a nektarban nagyobb a hex6zok ardnya a szachar6zéhoz képest.
Neéhany faj esetében a floralis nektar cukordsszetétele nem mondhaté konzervativ
tulajdonsagnak. A Solanaceae csaladon beliil jellemzd, hogy a kolibrik és szenderek altal
megporzott fajok szachardézban gazdag nektarral rendelkeznek (Hainsworth és Wolf 1976,
Stiles 1976, Gottsberger et al. 1984, Kaczorowski et al. 2005). Ilyen a B. suaveolens, C. X
newellii, N. tabacum és N. alata. Ugyanakkor a N. tabacum esetében leirtak mar hex6zokban
gazdag illetve hexoz-dominans nektart is, ami a denevérek altal latogatott viragokra jellemz6
(Baker és Baker 1979, Voss et al. 1980). Sajat elemzéseink alapjan a sphingofil D.
stramonium ¢és C. parqui fajok nektarja hexoz-gazdag, ami ellentmond azon korabbi
megfigyeléseknek, miszerint a Lepidoptera fajok 4altal megporzott novényfajok
szachar6zban gazdag nektart termelnek (pl. Baker ¢és Baker 1990). Ez az ellentmondas
feloldhaté azzal, hogy mas rokon fajokndl, igy pl. a Lycium cestroides Schlecht.
(ornitofil+sphingofil, Bernardello 1983) esetében is beszdmoltak arrol, hogy a nektar
cukorosszetétele igen valtozékony lehet, igy egyarant eléfordulhat hex6z-dominéans és
szachardzban gazdag nektar (Bernardello 1986, Galetto €s Bernardello 1996). A melittofil
novények még komplexebb képet mutatnak a nektar cukorardnya tekintetében (Percival

1961, Baker ¢s Baker 1979).

6.2.2. A virag- és nektarjellemzok osszefliggései

Statisztikai elemzéseink alapjan a partacsd hossza szoros Osszefiiggést mutat a
tanulmanyozott Solanaceae fajok esetében a hosszabb viragu taxonok nektariuma is nagyobb
volt; a nagyobb mirigyméret pedig nagyobb nektartérfogattal jart egyiitt. A vizsgalatunkba
bevont fajokra igaz volt az az sszefliggés is, hogy nagyobb nektariumfeliilet esetén nagyobb
a nektar térfogata, azonban ha az irodalmi adatokat is figyelembe vettiik az elemzés soran,
ez a kapcsolat mar nem allt fenn. Arra a kdvetkeztetésre jutottunk, hogy az irodalomban
leggyakrabban bemutatott kvantitativ nektariumjellemzdék (teriilet, szélesség, feliilet és
térfogat) koziil a nektarium teriilete az a paraméter, ami leginkabb 6sszefliggésbe hozhato a
kivalasztott nektar térfogataval. Ezek alapjan a Solanaceae fajoknal a nektarium teriilete
tekinthetd a varhatd nektartérfogat legjobb indikatoranak, feltételezve, hogy a kornyezeti

koriilmények optimalisak a nektarszekrécid szempontjabol. Hasonld kovetkeztetésre

72



jutottak mas ndvénycsalddok, igy pl. a Brassicaceae és Convolvulaceae képviseldinek
vizsgalatakor (Stanton és Preston 1988, Galetto ¢s Bernardello 2004).

Masik fontos megfigyelésiink volt, hogy a nektar koncentracioja csokkent a viradg
hosszanak novekedésével, de csupan 2 cm-es hosszusagig, amennyiben figyelembe vettiik
az Osszes megporzasi csoportba tartozé novényfajt. A méhek és legyek altal megporzott
fajok csoportjaban a hosszusag értékétdl fiiggetlentil érvényes volt az 6sszefiiggés, miszerint
minél hosszabb a virag, annal higabb a nektar; azonban a tébbi megporzasi csoportban nem
allt fenn ez a kapcsolat. Ugyanakkor, tobb korabbi tanulmany is beszamolt a virdg hosszanak
¢s a nektarjellemzoéknek az 6sszefiiggéseirdl kiillonbozé megporzoé tipusok esetén (Galetto et
al. 1998, Galetto ¢és Bernardello 2004, Kaczorowski et al. 2005). A Nicotiana genuszban —
melynek képviseldit rendszerint lepkék és madarak porozzak be — a nektar térfogata pozitiv,
mig koncentracioja negativ korrelaciot mutatott a partahosszal (Kaczorowski et al. 2005).
Az Ipomoea fajoknal (Convolvulaceae) a virdg hossza korrelalt a nektdrium méretével és a
szekretalt nektar Ossztérfogataval, ami arra utal, hogy ezeknél a fajoknal a virag szerkezete
fontos szerepet jatszhat a nektar jellemzdéinek meghatidrozasaban (Galetto és Bernardello
2004).

A fenti trendeknek két lehetséges magyardzatat tudjuk nyujtani. Az egyik szerint a
nagyobb virdgban azért van nagyobb nektarium és azért termel tobb, de higabb nektart, mert
a pollinatoroknak erre van sziiksége, €s igy ezt részesitik elonyben. A masik lehetséges
magyarazat az, hogy a nagyobb virag jobban vonzza a beporzokat, és ezekben a viragokban
tobb hely jut a nektariumnak, ami igy nagyobb nektartérfogat kivalasztasara képes.

Az altalunk vizsgalt 13 Solanaceae fajban a nektar térfogatanak novekedése egyiitt jart
a cukorkoncentracio csokkenésével. Hasonld Osszefiiggésrdl szamoltak be szamos korabbi
tanulmanyban (pl. Plowright 1987, Galetto ¢és Bernardello 2004, Cruz-Neto et al. 2015).
Ugyanakkor, ez az 0Osszefliggés nem all fent valamennyi ndvényfaj esetében, még a
Solanaceae csaldadon beliil sem. Ezt tdmasztotta ala statisztikai elemzésiink, melynek soran
sajat adatainkon kiviil irodalmi adatokat is bevontunk az értékelésbe, és ebben az esetben
nem volt érvényes a fenti sszefliggés.

A nagy fajon beliili szorasértékek miatt nem taldltunk Osszefliggéseket a nektar
cukorosszetétele (glikoz, fruktéz, szachar6z ardnya) ¢és egyéb virdg- vagy
nektartulajdonsadgok kozott; a nektar cukorkomponensei a tobbi vizsgalt valtozoval csak
sztochasztikus kapcsolatban allnak. Ez megerdsiti, hogy a nektarcukor 6sszetétel atlagokkal
nem lehet jol jellemezni egy adott pollinator altal beporzott fajcsoportot, mert elmossa a

variancidkat, ami pedig fontos tényezd (Willmer 2011).
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Osszességében azt a kovetkeztetést vonhatjuk le, hogy a nagy, csaladon és fajon beliili
szorasértékek ellenére szamos kiilonbség mutathato ki az eltérd pollinatorok éltal beporzott
novények virdg- és nektarjellemzoi kozott, tovabba linearis modellekben szignifikans
Osszefiiggések irhatoak le a fenti jellemzok €és a megporzocsoportok kézott. Az adatsorok
nagyfoku variancidja arra hivja fel a figyelmet, hogy az atlagértékek nem minden esetben
alkalmasak adott novényfaj virdg- és nektarjellemzdinek bemutatasara. Elemzéseink arra is
ramutatnak, hogy a jelent0s szorasérté¢kek akar jobban befolyasolhatjdk a megporzok
preferenciait, mint pl. a nektarcukrok aranya, mivel egyes pollindtorok elényben részesitik

a kiszamithatobb nektarforrasokat, melyek tulajdonsagai kevésbé valtozékonyak.

6.3. A floralis nektar fehérjetartalma és mintazata

A Solanaceae csalddba tartozé taxonok korében elséként detektaltunk fehérjét a
Brugmansia suaveolens, Cestrum x newellii, Lycium barbarum €s Nicotiana rustica floralis
nektarjaban. A nektar fehérjetartalmara vonatkozéan a C. purpureum, Datura aurea,
valamint N. attenuata €s N. tabacum fajokrol kozoltek kordbban adatokat (Bezzi et al. 2010,
Zha et al. 2012), melyek hasonld nagysagrendiiek (sorrendben: 25,7; 20,5; 47,0 és 42,2
png/mL), mint az altalunk mért koncentraciok.

A Nicotiana taxonok koziil a N. rustica nektarjanak fehérjekoncentracioja nagyobb
volt az altalunk vizsgalt masik két dohany fajhoz képest (1. tablazat) ¢s a masok altal
tanulmanyozott Nicotiana fajokhoz képest is (Carter et al. 1999, Bezzi et al. 2010, Zha et al.
2012). A N. langsdorffii X N. sanderae var. L <S8 diszdohdny nektarjaban az 6t f6 protein
(Nectarin 1-5) koncentracidja elérheti a 240-250 pg/mL-t, ami hozzavetdlegesen a teljes
fehérjekoncentracionak felel meg (Carter et al. 1999, 2000, Thornburg et al. 2003). Ez a
koncentracio kozelebb all az altalunk a N. rustica fajndl mért koncentraciohoz (265,5
png/mL), mint a N. alata fajéhoz (84,5 ng/mL), annak ellenére, hogy a N. x sanderae a N.
alata és N. forgetiana hibridje.

A fehérjemintazat tekintetében a tanulmanyozott Solanaceae fajok koziil a Nicotiana
fajoknal figyelhetd meg a legtobb azonossag, ami taxondmiai kozelségiikkel magyarazhato.
Ugyanakkor, a Nicotiana genusz fehérjemintazata jelentésen eltér a masik harom altalunk
vizsgalt fajétol.

Carter €s Thornburg (2000) tanulmanya alapjan a Brugmansia * candida nektarjaban
jelen van a szuperoxid dizmutaz aktivitdst mutaté Nectarin [ (NEC1) fehérje. A hokezelés

nékiil megfuttatott nektar esetében a NECI1 fehérjét 29 kDa-os monomer és 165 kDa-os
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oligomer formaban figyelték meg. Sajat vizsgalatunk soran a B. x candida esetében csak egy
29 kDa-os fehérjesavot figyeltiink meg, ami nagy valoszinliséggel megfeleltetheté a NEC1
fehérjének (14. abra). Carter és Thornburg (2000) a N. alata-t is NECl-pozitiv fajként
jellemezték, és ezt sajat vizsgalataink is megerositették: a legfelsé (165 kDa) sav (14. 4bra)
megfeleltethetd a NEC1 oligomer formdjanak. A vizsgalatunkba bevont Nicotiana fajok
tobbi fehérje savja is megfeleltethetd kiilonbozd Nectarin fehérjéknek. A N. alata és N.
rustica tajoknal lathato erdteljesebb, 60 kDa-os sav a Nectarin IV (NEC4) fehérje, mely
poligalakturonaz inhibitor szerepet tolt be (Saqlan Naqvi et al. 2005) és a 61-65 kDa-os,
gliikkdz-oxidaz aktivitdsu Nectarin V (NECS) fehérje tandemje (Carter és Thornburg 2004).
A N. rustica-nal halvanyan megjelend 40 kDa-os fehérjesav a Nectarin III (NEC3) proteinnel
azonosithatd, mely bifunkciondlis monodehidro-aszkorbat reduktaz illetve monohidrogén-
karbonat anhidraz aktivitassal rendelkezik (Carter és Thornburg 2004). A 35 kDa-os fehérje
a Nectarin IT (NEC2), mely a NEC3 bomlastermékének tekinthetd.

Hillwig et al. (2010) a N. tabacum cv. Xanthi nektarprotein-profiljanak SDS-PAGE
vizsgalatakor a miénkhez hasonl6é mintdzatot kapott, a NEC4/NECS5 doubletet 6k is ki tudtak
mutatni, ugyanakkor az 6 gélképiikon a NEC1 is megjelent. Tovabba detektaltak a nektarban
ribonukledzokat és dezoxiribonukleazokat is, amelyek meggatoljak a mikrobak szaporodéasat
a floralis nektarban és igy szerepet jatszanak a nektidr és a termdtdj antimikrobidlis
védelmében. Zha et al. (2012) a N. tabacum floralis nektarjaban 6 Nectarin fehérjét kiilonitett
el SDS-PAGE-val. Ezek koziil a 40,013 kDa molekulasulyl protein alfa-galaktozidaz
aktivitast mutatott.

Zha et al. (2012) a Cestrum purpureum nektarjat is aldvetették galaktozidaz
enzimaktivitas tesztnek és pozitiv eredményt kaptak. A C. x 'Newellii’ esetében is érdemes
lenne egy ilyen probat elvégezni.

Mint az a fontiekbdl is lathato, a floralis nektar bovelkedik kiilonb6z6 enzimfunkcidju
proteinekben. Hillwig et al. (2010, 2011) a Petunia hybrida nektarjdban a mikrobidlis
kolonizaciét megakadalyoz6 ribonukleazokat, dezoxiribonukledzokat, peroxidazt,
endokitinazt, egy feltételezett fruktokinazt, a N. langsdorffii x N. sanderae var. LxS§
nektarjaban ribonukleazokat, peroxidazt és kitinazt azonositottak. Az utdbb emlitett
enzimekre érdemes lenne letesztelni a jelen tanulmanyban targyalt ndvények floralis

nektarjat is.
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6.4.A floralis nektar alkaloidtartalma

A Brugmansia suaveolens, Datura stramonium, Lycium barbarum, Hyoscyamus
niger, Nicotiana alata és N. rustica nektarjaban elsoként sikertilt alkaloidokat detektalnunk.
A Solanaceae csalad vonatkozasaban kevés irodalmi adatot talaltunk a nektaralkaloidok
mennyiségét illetden. Detzel ¢s Wink (1993) a sarga virdgu B. aurea esetében 91,7,
ugyanezen faj piros viragaiban 7,34, a N. tabacum esetében 0,166, az Atropa belladonna
esetében 273 pg/mL nektar-6sszalkaloid koncentracidkat hatarozott meg. A szkopolamin
koncentracioja 57,04 ug/g volt a sarga viragu, ¢és 4,57 pg/g a piros viragua B. aurea
egyedekben. Ezekhez az értékekhez képest mi nagyobb szkopolamin koncentracidkat
mértiink a B. suaveolens nektarjaban (2. tdblazat).

Boros et al. (2010) négy Datura faj (D. innoxia, D. metel, D. meteloides, D. tatula)
floralis nektarjat elemezve 11,00-400,04 pg/mL szkopolamin-, valamint 0,19-37,00 pug/mL
atropinkoncentraciokat mértek. Hasonld nagysagrendben, els6ként mutattuk ki a
szkopolamin jelenlétét a D. stramonium, a Hyoscyamus niger és Lycium barbarum florélis
szekrétumabol. Sajat vizsgalataink és a korabbi adatok is ramutatnak, hogy a nektarban az
alkaloidok koncentracioja tag hatarok kozott valtozhat, nem csak ugyanazon nemzetségen
beliil, de még ugyanazon faj kiilonb6z6 fajtai/valtozatai kozott is.

Tadmor-Melamed et al. (2004) a N. glauca nektarjaban 0,1-0,5 pg/mL nikotin- és 0,6-
5 pg/mL anabazin koncentraciot mért. Adler et al. (2006) a N. tabacum nektarjaban
0,33+0,031 pg/mL alkaloid (nikotin és anabazin) koncentracidt hatdrozott meg. Bezzi et al.
(2010) a N. attenuata nektarjaban 3+0,35 pg/mL nikotinkoncentraciot mért. Az altalunk a
N. alata és N. rustica nektarjaban mért atlagos nikotinkoncentraci6 0,79-2,5 pg/mL volt, ami
vonzo ¢s akar addiktiv is lehet a mézelé méhek szdmara (Singaravelan et al. 2006), mig a V.
tabacum nektarjdban mért, az 5 pg/mL-t kiss¢ meghaladé nikotinkoncentracionak mar
riaszto (averziv) hatdsa lehet. Kohler et al. (2012) tanulmanya szerint a méhek dolgozoéi, sot
larvai is tolerdlni tudjék a természetben eléforduld nikotinkoncentraciokat (0,1-5 pg/mL),
an¢lkiil, hogy karosan befolyasolna a fejlodésiiket illetve talélésiiket. Beszamoltak arrdl is,
hogy a 4,8 ng/mL alatti nikotinkoncentracid6 nem riasztotta el a méheket. A hazi méhek
fiziologiai plaszticitast mutatnak detoxifikalo enzimeik révén a peszticidekkel és a specialis
ndvényi metabolitokkal szemben (Terriere és Yu 1974, Smirle és Winston 1988). Azonban
a til magas nikotinkoncentracio (50 pug/mL) mar a larvak kikelés utani elpusztuldsat
okozhatja (Singaravelan et al. 2006). A Detzel és Wink (1993) altal végzett kisérletben mind

a nikotin, mind a szkopolamin EDs értékét (az az alkaloidkoncentracid, ami a maximalis
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lehetséges hatas 50%-at valtja ki) 0,3 pg/mL-ben hataroztdk meg, azaz a fenti vegyiiletek
mar ebben az alacsony koncentracidban is tavoltarthatjadk a méheket az alkaloidtartalmt
nektartol. Tadmor-Melamed et al. (2004) is dozisfiiggd deterrenciarél szédmolt be
piridinvazas alkaloidok (pl. nikotin) esetén. Detzel ¢s Wink (1993) adatait figyelembe véve,
az Osszes altalunk vizsgalt nektar alkaloidkoncentracidja negativan befolyasolna a méhek
taplalkozasi viselkedését; de még Singaravelan et al. (2005) adataival szdmolva is a hdrom
tanulmanyozott Nicotiana faj koziil legalabb az egyik faj nektarjanak alkaloid tartalma
taszito lehet a méhek szamara, igy nem taplalkoznanak beldle. A nektarban 1évo nikotin LDsg
értékét (az a koncentracio, amelyik a kisérletben szerepld méhek 50 %-anak a halalat okozta)
2 pg/mL-nek hataroztdk meg. Ennek megfelelden, sajat adatainkra timaszkodva, mind a V.

rustica, mind a N. tabacum nektarja mérgez6 lehet a méhek szamara.

6.5. A nektarszekrécio dinamikaja és megporzasbioldgiai jelentosége
Solanaceae fajokban

A L. barbarum esetén a virdgok eloregedése, valamint a novekvd hémérséklet és a
csokkend paratartalom a nektartermelés csokkenését eredményezte mindkét mintavételi
napon. Galetto és Bernardello (1996) is leirta a L. ciliatum és L. cestroides esetében, hogy
az Oregedd viragokban a nektdr térfogata csokkent a nektar reabszorpcidja kovetkeztében.
Sajat kisérletiinkben mindkét vizsgalati napon jellemzd volt, hogy a legmelegebb 6rakban
mértiik a legnagyobb refrakcidértékeket. Tehat a nektar cukorkoncentracidja inkabb a
homérseklet és paratartalom értékek fiiggvényében valtozott, kevésbé befolyasolta a virag
kora, szemben pl. a L. ciliatum x L. cestroides hibriddel, amelynél a nektar koncentracioja
folyamatosan nétt a virag oregedésével parhuzamosan (Galetto és Bernardello 1996).

A H. nigernél hasonld tendencia figyelhetd meg, mint az el6z6 fajnal, azzal a
kiilonbséggel, hogy a refrakcid6 nem mutatott Osszefiiggést a homérséklet és paratartalom
adatokkal.

A C. x newellii nektarszekrécids dinamikajaban voltak kiilonbségek a két mintavételi
nap tekintetében. Az egyik legfontosabb kiilonbség, hogy a 2. vizsgalati napon kisebb
nektarmennyiségeket lehetett mérni, aminek az lehet az oka, hogy a hémérséklet az egész
nap folyaman alacsonyabb volt, és ennek kovetkeztében lassabban oregedtek a virdgok
(lassabban nyiltak fel a portokok).

A vizsgalt dohany fajok koziil a N. rustica-nak volt a legkonzekvensebb nektarszekrécios

mintdzata, mivel a viragok csak a déli ill. délutani 6rdkban kezdtek el nektart szekretalni.
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Ennek hatterében az allhat, hogy csak akkorra nyiltak ki és jutottak a pollenszoras fazisaba
a virdgok. A N. tabacum vizsgélatabodl egyértelmiien kideriilt, hogy a névények éjszaka is
termelnek nektart, amit j6l magyardz az, hogy természetes pollinatorai mind éjszakai
aktivitasuak (szenderlepkék és denevérek, lasd feljebb). Voss et al. (1980) hasonld
eredményre jutott a Markea neurantha (Solanaceae), szintén denevérporozta, epifita cserje
¢jszakai nektarprodukcids vizsgalata sordn, mert ennél a névénynél is a kora esti 6rakban
volt a legnagyobb a nektraszekrécid intenzitdsa, majd éjfélkor mar erdsen lecsdkkent a
nektar mennyisége. Megallapitasuk szerint a nektar hozzaférhetdsége illetve a denevérek
aktivitdsa szorosan Osszefiigg egymassal.

Galetto ¢és Bernardello (1993) a N. longiflora-nal kimutatta, hogy a periodikus
nektareltavolitas gatldlag hatott a nektarprodukciéra. Szintén 6k azt is megfigyelték, hogy a
N. glauca-nél illetve a Petunia axillaris-nal a ritmikus nektareltavolitas nem volt hatdssal a
nektartermelés alakuldsara. Sajat vizsgalatainkban ez utdbbi tendenciat lattuk a N. rustica-
nal, és kismértékben a C. x newellii-nél, a L. ciliatum esetében pedig Galetto és Bernardello
(1996) irta le ezt a trendet. Tehat az egyes fajok — akar ugyanazon nemzetségen beliil is —
eltérd valaszt adnak az orankénti nektareltavolitasra, de végsé soron mindegyik stratégia a
sikeres megporzas szolgalataban all.

Galetto és Bernardello (1993) a N. glauca és a N. longiflora esetében leirta, hogy a nektar
térfogata az egyes viragallapotok miikodésétol fiiggden valtozik. Ezt az sszefiiggést sok
mas novénynél is leirtak mar (Cruden 1976, Feinsinger 1978, McDade ¢s Kinsman 1980,
Bertin 1982, Cruden et al. 1983, Southwick és Southwick 1983, Steiner 1985, Martinez del
Ri6 és Burquez 1986, Zimmerman 1988, Kakutani et al. 1989, Real és Rathcke 1991,
Cocucci et al. 1992, Galetto és Bernardello 1992, Aizen és Basilio 1998, Varga et al. 2013,
Anton €s Denisow 2014). Galetto és Bernardello (1993) a N. glauca-r6l megallapitotta, hogy
a viragok oOregedésével folyamatosan emelkedik azok nektarkoncentracidja, ez az
Osszefliggés megfigyelhetd a C. x newellii-nél is, a tobbi taxonnal viszont nem.

A N. tabacum 3 napos és ¢jszakai nektardinamikai vizsgalatai rimutattak arra, hogy ezen
faj milyen hatékonyan alkalmazkodott a denevérek altali megporzashoz. A t6bbi névényfaj
esetében is akkor kaphatndnk pontosabb képet a nektarszekrécios dinamikarol, ha tobb
napon keresztiil tanulmanyoznank. Az éjszakai beporzasu taxonoknal pedig mindenképpen
sziikséges megvizsgalni az éjszakai nektartermelés jellemzo szakaszait.

Osszegezve, a hat vizsgalt novényfaj nektarszekrécios dinamikédja ugy alakult, hogy a
nektar mennyisége, cukorkoncentracioja és a portokok felnyilasa egyidejiileg képes vonzani

a pollinatorokat, és a bibeszekrécidval 6sszhangban eldsegitik a hatékony megporzast.
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7. Osszefoglalas

A Solanaceae csalad képviseldit szdmos morfologiai €s fitokémiai tulajdonsaguk (pl.
forrt parta, alkaloidok szintézise), valamint a csaladon beliili valtozatossag kivaloan
alkalmassa teszik arra, hogy virdg- és megporzasbiologiai, nektarium-anatémiai illetve
nektarkémiai vizsgalatok modellndvényei legyenek.

Célul thztik ki, hogy megvizsgaljuk 13 Solanaceae faj floralis nektariumanak
anatomidjat, feltarjuk a nektartérfogat €s a cukorkoncentracié egymashoz fliz6d6 viszonyat,
valamint kapcsolatat a nektarium méretével, a partacsd hossziisdgaval és a megporzo
tipusaval. Elvégeztiik a fobb nektarkomponensek (cukrok, alkaloidok, fehérjék) kvalitativ és
kvantitativ elemzését. A szamottevd mennyiségli nektart produkalé fajoknal (pl. Cestrum x
newellii, Nicotiana tabacum) tisztazni kivantuk a nektarszekrécios dinamika jellemz®it.

A vizsgalt Solanaceae fajok floralis nektariuma a termdtaj bazalis részén, gytrii alakban
helyezkedik el, a virag alakja és a nektarium helyzete nagyban elésegiti a megporzas
sikerességét. Elsoként mutattuk be a Brugmansia suaveolens, két Cestrum faj, a Physalis
alkekengi €s Withania somnifera nektariumanak anatomiajat. A két utobbi fajnal a mirigy
glandularis szovete és parenchiméja nem kiiloniil el egymastol élesen.

A nektarium mérete ¢és a nektar térfogata kozott pozitiv korrelacid all fenn. A nektar
cukordsszetétele nem mutatott korrelaciot a tobbi nektar- illetve nektariumtulajdonsaggal. A
vizsgalt taxonok virag- ¢és nektartulajdonsagainak nagyfokt variancidja arra utal, hogy az
atlagértekek nem minden esetben alkalmasak adott novényfaj jellemzésére. A nagy
szorasértékek erdteljesen befolyasolhatjdk a megporzok preferencidit, mivel egyes
pollinatorok elényben részesitik a kiszamithatobb, kevésbé valtozékony nektarforrasokat.

Els6ként mutattuk ki a szkopolamin jelenlétét a B. suaveolens, a Datura stramonium, a
Hyoscyamus niger és Lycium barbarum, valamint a nikotint a N. alata és a N. rustica
nektarjabol. A nektar alkaloidkoncentracidja tag hatarok kozott valtozhat, még ugyanazon
nemzetségen beliil is: a N. alata és N. rustica nikotinkoncentracidja vonzo, sot addiktiv lehet
a méhek szdmadra, mig a N. tabacum-¢ averziv hatas. A B. suaveolens, a C. x newellii, a L.
barbarum és a N. rustica nektarjaban elsdként detektaltuk proteinek jelenlétét. Az Gsszes
vizsgalt faj nektarjaban jelenlévd proteinek nutritiv hatasuk révén elésegithetik a megporzas
hatékonysagat.

A nektarszekrécié dinamikajanak vizsgalata feltarta, hogy az egyes fajok eltérden
reagalnak az orankénti nektareltavolitasra. Els6ként mutattuk be az éjszakai beporzasu fajok
koziil a N. tabacum nappali és éjszakai nektarszekrécidos mintazatat. A hat vizsgalt novényfaj
nektarszekrécios dinamikdja ugy alakult, hogy a nektar mennyisége, cukorkoncentracigja és
a portokok felnyildsa egyidejiileg képes vonzani a pollinatorokat és a bibeszekrécidval

Osszhangban eldsegitik a hatékony megporzast.
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8. Summary

Representatives of the family Solanaceae are highly suitable model plants for studies in
floral and pollination biology, nectary anatomy and nectar chemistry, due to their
morphological and phytochemical features (e.g. fused perianth, alkaloid synthesis) and
variability within the family.

Our study of 13 Solanaceae taxa was organized around the following objectives:
investigate the anatomy of the floral nectary; reveal the relationship between nectar volume
and nectar sugar concentration and their connection with nectary size, length of corolla tube
and type of pollinator; qualitative and quantitative analysis of main nectar constituents
(sugars, alkaloids, proteins); reveal nectar secretion patterns in species with high nectar
volumes (e.g. Cestrum x newellii, Nicotiana tabacum).

The ring-shaped floral nectary of the investigated Solanaceae species is located at the
base of the ovary, the shape of the flower and the position of the nectary enhancing
successful pollination. We provided the first description of the floral nectary in Brugmansia
suaveolens, two Cestrum species, Physalis alkekengi and Withania somnifera. In the latter
two species the elements of the glandular tissue and nectary parenchyma are mixed, creating
a mosaic pattern.

We found positive correlation between nectary size and nectar volume, while nectar
sugar composition did not correlate with any other nectar or nectary traits. The high level of
variance in floral and nectar traits suggests that mean values are not always suitable for
characterizing a plant species. Large variance in the above characters may have a strong
effect on pollinators’ preferences, since some pollinators prefer more reliable, less variable
nectar sources.

We detected scopolamine for the first time in the nectar of B. suaveolens, Datura
stramonium, Hyoscyamus niger, Lycium barbarum and nicotine in N. alata and N. rustica.
Nectar alkaloid concentration varies in a wide range even within the same genus: nicotine
content of N. alata and N. rustica may be attractive or even addictive for bees, whereas that
of N. tabacum can be aversive. Proteins were detected for the first time in the nectar of B.
suaveolens, C. % newellii, L. barbarum and N. rustica. Proteins that are present in the nectar
of each studied species may enhance pollination efficiency due to their nutritive property.

Our study of nectar secretion dynamics revealed that various taxa are affected differently
by periodic nectar removal. We were the first to report the diurnal and nocturnal nectar
secretion pattern of N. tabacum. Nectar volumes, sugar concentrations and anther dehiscence
were found to simultaneously attract pollinators in all six taxa studied, thereby enhancing

effective pollination at the time of stigma receptivity.
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12. Mellékletek

57. abra Az A. bella-donna nektariuma. nek: nektarium.
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58. abra Az A. bella-donna nektariumanak szovettani képe (N=40x). sz: szallitészovet, ep: epidermisz.
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59. abra A B. suaveolens nektariuma. nek: nektarium.

60. abra A B. suaveolens nektariumanak szévettani képe (N=40x). ep: epidermis, gl: glandularis szovet,

par: nektariumparenchima, szny: szallitényalab.
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61. abra Cestrum nektariuma. nek: nektarium.

62. abra Cestrum faj nektariumanak szévettani képe (N=40x). nek: nektarium.
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63. abra A D. stramonium nektariuma. nek: nektarium.

64. abra A D. stramonium nektariumanak szovettani képe (N=40x ). gl: glandularis szévet, par:

nektariumparenchima, sz: szallitészovet, tr: trichoma.
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65. abra A H. niger nektariuma. nek: nektarium.

66. abra A H. niger nektariumanak szovettani képe (N=40x ). nek: nektarium.
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67. abra A L. barbarum nektariuma. nek: nektarium.

68. abra A L. barbarum nektiriumanak szovettani képe (N=40x ). gl: glanduldris szovet, par:

nektariumparenchima
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69. abra A Nicandra physaloides nektariuma. nek: nektarium.
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70. abra A Nicandra physaloides nektiriumanak szovettani képe (N=100x). ep: epidermisz, gl:

glandularis szovet, par: nektariumparenchima
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71. abra A Nicotiana alata nektariuma. nek: nektarium.

72. abra A N. alata nektariumanak szovettani képe (N=40x). ep: epidermisz, sz: szallitoszovet
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73. abra A N. rustica nektariuma. nek: nektarium.

74. abra A N. rustica nektariumanak szovettani képe (N=40x). nek: nektarium, szny: szallitonyalab.
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75. abra A N. tabacum nektariuma. nek: nektarium.

76. abra A N. tabacum nektiriumanak szovettani képe (N=40x). gl: glandulédris szovet, par:

nektariumparenchima

115



77. abra A P. alkekengi nektariuma. nek: nektarium.

78. abra A P. alkekengi nektariumanak szévettani képe (N=40x). nek: nektarium.
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80. abra A W. somnifera nektariumanak szovettani képe (N=40x). nek: nektarium.
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81. abra A N. alata nektarmintajaban talalhaté nikotin kromatografias képe, tr=4.97 perc.
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82. abra A N. rustica nektarmintajaban talalhat6 nikotin kromatografias képe, tr=4.99 perc.
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83.4bra A N. tabacum nektarmintijaban talialhaté nikotin HPLC-kromatogrammja, tr=4.99 perc.
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84. abra A B. suaveolens nektarmintajaban talalhaté szkopolamin kromatografias képe, tr=4.15 perc.
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85. abra A H. niger nektarmintajaban talalhato szkopolamin kromatografias képe, tr=3.76 perc.
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86. abra A L. barbarum nektarmintajaban talalhaté szkopolamin kromatografias képe, tr=4.15 perc.
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87. abra A D. stramonium nektirmintajaban talalhaté szkopolamin kromatografias képe, tr=4.15 perc.

121



3. tablazat A vizsgalt Solanaceae fajok floralis nektariumanak szine és morfologiai tipusai

Species A nektarium szine Morfolégiai tipus
Atropa bella-donna narancssarga automorf
Brugmansia suaveolens barnds-narancssarga automorf
Cestrum % newellii sOtétzold epimorf
Cestrum parqui sotétzold epimorf
Datura stramonium halvanysarga automorf
Hyoscyamus niger sotétzold epimorf
Lycium barbarum sarga epimorf
Nicandra physaloides sarga automorf
Nicotiana alata barna automorf
Nicotiana rustica korallpiros automorf
Nicotiana tabacum barnds-narancssarga automorf
Physalis alkekengi narancssarga epimorf
Withania somnifera halvany barnas-narancssarga epimorf

4. tablazat A sajat méréseink alapjat képezé és a szakirodalomban leirt Solanaceae fajok abrikon
hasznalt roviditései, megporzasi modjai valamint az ezek aggregialasival létrehozott pollinicios

csoportok.
névényfaj roviditések adat forrasa megporzis modja megporzasi csoport
Atropa bella-donna Ab Kerchner et al. melittofil hymenoptera
Brugmansia suaveolens Bs Kerchner et al. ornitofil-sphingofil ornitofil
Cestrum parqui Cp Kerchner et al. sphingofil lepidoptera
Cestrum X newellii Cxn Kerchner et al. ornitofil ornitofil
Datura stramonium Ds Kerchner et al. sphingofil lepidoptera
Hyoscyamus niger Hn Kerchner et al. melittofil hymenoptera
Lycium barbarum Lb Kerchner et al. melittofil-sphingofil hymenoptera
Nicandra physaloides Np Kerchner et al. melittofil hymenoptera
Nicotiana alata Na Kerchner et al. sphingofil lepidoptera
Nicotiana rustica Nrus Kerchner et al. melittofil hymenoptera
Nicotiana tabacum Nt Kerchner et al. chiropterofil-sphingofil lepidoptera
Physalis alkekengi Pa Kerchner et al. melittofil hymenoptera
Withania somnifera Ws Kerchner et al. melittofil hymenoptera
Bernardello et al.
Browallia speciosa Bspe 1994 lepidoptera lepidoptera
Bernardello et al.
Cestrum cf. Bracteatum Cctfb 1994 sphingofil lepidoptera
Bernardello et al.
Cuatresia harlingiana Ch 1994 melittofil hymenoptera
Datura innoxia Di Darék 1984 sphingofil lepidoptera
Grant és Grant 1983,
Freeman és
Datura meteloides Dm Worthington 1985 sphingofil lepidoptera
Dardk 1984, Cocucci
Datura stramonium Ds ¢és Galetto 1992 sphingofil lepidoptera
Datura stramonium var. Tatula Dsta Darék 1984 sphingofil lepidoptera
Fabiana denudata Fd Forcone et al. 1997 sphingofil lepidoptera
Bernardello et al.
Fabiana imbricata Fi 2000 sphingofil lepidoptera
Hyoscyamus niger Hc Darok 1984 melittofil-hymenoptera hymenoptera
Bernardello et al.
lochroma calycinum Ic 1994 ornitofil ornitofil
Lycium ameghinoi La Galetto et al. 1998 diptera hymenoptera
Lycium americanum Lac Galetto et al. 1998 melittofil-lepidoptera hymenoptera
melittofil-sphingofil-
Lycium barbarum Lb Darék 1984 hymenoptera-diptera hymenoptera
Lycium cestroides Lces Galetto et al. 1998 melittofil-lepidoptera hymenoptera
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4. tablazat folyt.

névényfaj roviditések adat forrasa megporzis modja megporzasi csoport
Lycium chilense var. Chilense Lche Galetto et al. 1998 melittofil-hymenoptera hymenoptera
Lycium chilense var. Confertifolium Lchcon Galetto et al. 1998 hymenoptera-lepidoptera hymenoptera
Lycium chilense var. Descolei Lchd Galetto et al. 1998 diptera-hymenoptera hymenoptera
Lycium chilense var. Filifolium Lchf Galetto et al. 1998 diptera-hymenoptera hymenoptera
Lycium chilense var. Minutifolium Lchm Galetto et al. 1998 diptera-hymenoptera hymenoptera
Lycium chilense var. Vergarae Lchv Galetto et al. 1998 diptera hymenoptera
Lycium ciliatum Leil Galetto et al. 1998 hymenoptera hymenoptera
Lycium cuneatum Lcun Galetto et al. 1998 lepidoptera lepidoptera
Lycium elongatum Le Galetto et al. 1998 hymenoptera hymenoptera
Lycium gilliesianum Lg Galetto et al. 1998 melittofil-lepidoptera hymenoptera
melittofil-lepidoptera-
Lycium infaustum Li Galetto et al. 1998 hymenoptera hymenoptera
Lycium morongii Lm Galetto et al. 1998 diptera-hymenoptera-lepidoptera hymenoptera
Lycium nodosum Ln Galetto et al. 1998 diptera-hymenoptera hymenoptera
Lycium rachidocladum Lr Galetto et al. 1998 melittofil-hymenoptera hymenoptera
Lycium tenuispinosum Lt Galetto et al. 1998 diptera-hymenoptera hymenoptera
Lycium vimineum Lv Galetto et al. 1998 melittofil-sphingofil hymenoptera
Cocucci ¢és Galetto
1992, Kaczorowski et
Nicotiana alata Na al. 2005 sphingofil lepidoptera
Bernardello et al.
Nicotiana cordifolia Nerd 2000 ornitofil ornitofil
Cocucci ¢és Galetto
Nicotiana corymbosa Nc 1992 sphingofil lepidoptera
Baker 1975, Galetto
1991, Cocucci és
Galetto 1992, Galetto
Nicotiana glauca Ng ¢és Bernardello 1993 ornitofil ornitofil
Cocucci ¢és Galetto
Nicotiana knightiana Nk 1992 ornitofil ornitofil
Cocucci ¢és Galetto
Nicotiana langsdorfii NI 1992 ornitofil ornitofil
Galetto 1991,
Cocucci ¢és Galetto
1992, Kaczorowski et
Nicotiana longiflora Nlo al. 2005 sphingofil lepidoptera
Cocucci ¢és Galetto
Nicotiana megalosiphon Nm 1992 sphingofil lepidoptera
Galetto 1991,
Cocucci ¢és Galetto
Nicotiana noctiflora Nn 1992 sphingofil lepidoptera
Kaczorowski et al.
Nicotiana plumbaginifolia Nplu 2005 sphingofil lepidoptera
Darok 1984, Cocucci
Nicotiana rustica Nrus ¢és Galetto 1992 melittofil hymenoptera
Cocucci és Galetto
Nicotiana sylvestris Ns 1992 sphingofil lepidoptera
Dardk 1984, Cocucci
Nicotiana tabacum Nt ¢és Galetto 1992 chiropterofil-sphingofil lepidoptera
Petunia atkinsiana Patk Darok 1984 sphingofil lepidoptera
Petunia hybrida Ph Darok 1984 sphingofil lepidoptera
Solanum melongena Sm Darok 1984 hymenoptera hymenoptera
Tubocapsicum anomalum Ta D'Arcy et al. 2001 melittofil-lepidoptera hymenoptera
Withania aristata Wa Anderson et al. 2006 melittofil hymenoptera
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S.tablazat A sajat méréseimbdl és az irodalmi forrasokbdl szarmazé valtozok legfontosabb statisztikai

mutatészamai. Minden valtozo esetében: atlag + szoras (elemszam)

nektdartérfogat nektarcukor a nektdr a nektdar a nektir
(ulivirdag) koncentracio (%) | glitkoztartalma (%) | fruktoztartalma | szacharoztartalma
(%) (%)
Atropa
bellaaps | 130£0.79(71) | 2070£6.12(61) | 11.74£028(3) | 3437+028(3) | 53.88+043(3)
Brugmansia | 35 304 99 97 (66) | 17.70+3.74 (64) | 21.36+5.00 (21) | 39.03=7.3921) | 39.61 + 1233 (21)
suaveolens
Cestrum
vt 430+£2.67(68) | 820+261(62) | 2672+748(2) | 53.34£6.63(2) | 19.93+14.11 (2)
CEZ’W’"Z%X 5904329 (245) | 14.40+507 (64) | 33.68+7.91(7) |28.59+11.93(7)| 37.73 14.71 (7)
Datura 520+5.67(80) | 17.90+3.70 (61) | 32.81+14.28 (27) | 41.23 £ 9.63 (27) | 25.96 +23.58 (27)
stramonium
Hy”;g:r’”“s 210+ 141 (157) | 1420+ 657 (68) | 3224+1.61(4) | 48.15+£1.06(4) | 19.60+2.67 (4)
Lycium 4.10+£2.27 (207) | 22.65+524(71) | 45.16+2.11(12) | 47.84£0.70(6) | 7.00 = 1.53 (6)
barbarum i i ) i i ’ ’ ' : :
Nicandra
iysalodes | 150£094(73) | 21.80£512(63) | 23304247(4) | 40.78£391(4) | 3592+599(4)
N’ZZ’IZ”“ 15.10£4.73 (69) | 15.60+5.11(62) | 21.13£098(2) | 32.00+1.63(2) | 32.00+2.26(2)
N;Z‘S’ZZZ“ 340+£2.01(68) | 930+3.11(67) 17.10£4.75(7) | 57.99£2.45(2) | 24.91+4.48(7)
];ZZZZZ’:"“ 21.90+£11.08 (68) | 10.80+3.52(63) | 29.50+027(3) | 31.88+047(7) | 38.61+£0.57 (3)
Physalis
aliokongi | 045E041(67) | 2060£752(55) | 1382£139(2) | 3353£505(3) | 5265+3.66(2)
Withania
: 0.10+0.07 (68) | 4520+652(49) | 2681+0.68(2) | 43.03+021(2) | 30.16<0.47(2)
somnifera
virdghosszusdg nektariumteriilet | nektariumszélesség | nektariumfeliilet | nektariumtérfogat
(cm) (mm’) (mm) (mm’) (mm’)
Atropa
belloobsd | 290£022(12) | 026+0.06(20) | 0.36+0.08(16) | 10.94+2.64(16) | 1.87:0.54 (15)
Brugmansia |y ¢4 41 03(11) | 1.1320.19 (16) 0.53+0.09 (16) | 32.09+4.73(16) | 8.34+1.95(16)
suaveolens
(;j:;ZT 1.66£0.08 (15) | 0.06+0.01(17) | 020£0.02(17) | 222+039(17) | 0.15+0.03 (17)
C;ZZZ;”MX 238+0.12(12) | 0.08£001(15) | 026+0.04(15) | 232+035(15) | 0.18=0.05 (15)
Datura
‘ 8.60+0.59 (12) | 032£0.07(15) | 037£0.07(15) | 14.21£230(10)| 2.70=0.72 (10)
Stramonium
Hy";l."gye“r’””s 2.14+0.10 (10) 0.12 +0.05 (15) 0.14+0.04 (15) | 6.03+1.84(15) | 0.59+0.27(15)
Lycium 0.99+0.10 (15) | 0.13+£0.03(15) | 023+0.04(15) | 2.76+047(15) | 0.35+0.09 (15)
barbarum i . . ) ) . . . . .
Nicandra
iysalodes | A9£027(10) | 0.18£005(17) | 029£003(17) | 1155£1.79(15) | 1.67+055(15)
NIZ(;ZZM 748+028(10) | 032+0.06(17) | 0.50+0.07(17) | 8.72+1.82(17) | 1.48+0.31(17)
N;Z?ZZZ“ 1.71 £ 0.06 (10) 0.30 % 0.09 (15) 0.37+0.07(15) | 11.14£228 (15) | 1.95+0.76 (15)
Nicotiana
P 4.65+0.09(11) | 040+0.09(15) | 049+0.10(15) | 14.80+3.53 (15)| 3.51+0.96 (15)
Physalis 0.65+£0.07 (11) | 0.09+£0.02(15) | 022+0.03(15) | 3.36+052(15) | 0.33+0.08 (15)
alkekengi : : i ) ) i : i : :
Withania
sommifora | 044+007(10) | 005£001(17) | 0.17£001(17) | 206+034(17) | 0.14+0.05(17)
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5. tablazat folyt.

Novényfaj nektdr- nektarcukor nektdr nektdr nektdr Mintaszam szakirodalmi forrds
térfogat koncentrdacio | gliikoztar- | fruktoztar szacharoz- o)
(ul) (%) talma (%) | -talma (%) | tartalma (%)
Browallia 23 42712 | 109+0.5 46.3+0.7 14 Bernardello et al. (1994)
speciosa
Cestrum cf. 9 56+0.6 [ 3.6£05 90.7+2.7 37 Bernardello et al. (1994)
Bracteatum
Cuatresia 21 50+1.2 1.2+0.7 93.7+1.6 2 Bernardello et al. (1994)
harlingiana
Datura innoxia 8.6 20.9 Darok (1984)
Datura 9.6 11.1 79.3 Freeman és Worthington
meteloides (1985)
Datura 53 21.5 Darok (1984)
stramonium
Datura 3.07 8 Darok (1984)
stramonium var.
Tatula
Fabiana 44 59.7+1.4 403 £ 0 Forcone et al. (1997)
denudata 1.41
Fabiana 21+4.24 12.94 + 15.08 = 7198 £1.75 Bernardello et al. (1999)
imbricata 1.76 0.02
Hyoscyamus 2.69 19 Darok (1984)
niger
lochroma 16 648+1.7 | 352+1.7 0 37 Bernardello et al. (1994)
calycinum
Lycium 53 534+ 44.1 + 24 +1.44 28 Galetto et al. (1998)
ameghinoi 2.16 1.68
Lycium 35.5 63.5+ 364+ 0 41 Galetto et al. (1998)
americanum 2.29 3.01
Lycium Darok (1984)
barbarum 3.12 20.8
Lycium 28 56.6 £ 277+ Bolten et al. (1979)
cestroides 15 28.7 8.11 5.92 15.6 + 14.66 162 Galetto et al. (1998)
Lycium chilense 473 59.9 + 389+ 1.2+1.96 219 Galetto et al. (1998)
var. Chilense 7.77 7.32
Lycium chilense 72.5 62.7+4.6 | 32+3.57 5.2+8.08 107 Galetto et al. (1998)
var.
Confertifolium
Lycium chilense 73 68.7 31+1.15 0.2+0.37 130 Galetto et al. (1998)
var. Descolei 1.48
Lycium chilense 60 63.9+ 359+ 0.1+0.13 32 Galetto et al. (1998)
var. Filifolium 3.26 3.07
Lycium chilense 69.7 66.2 + 33.6+ 0.1 +£0.21 88 Galetto et al. (1998)
var. Minutifolium 4.52 4.18
Lycium chilense 56 53.6 + 40.4 £ 6+0.25 36 Galetto et al. (1998)
var. Vergarae 0.93 1.18
Lycium ciliatum 47 62.2 + 372+ 0.5+0.62 89 Galetto et al. (1998)
3.21 2.73
Lycium cuneatum 45 70.1 29.8 + 0.05+0.13 41 Galetto et al. (1998)
8.15 7.64
Lycium 32 71.3+£82 285+ 0.1+0.18 50 Galetto et al. (1998)
elongatum 7.73
Lycium 25 60.1 + 37+2.69 29+3.42 88 Galetto et al. (1998)
gilliesianum 3.55
Lycium infaustum 45 66.6 + 33.1+ 0.2+0.48 132 Galetto et al. (1998)
7.81 8.27
Lycium morongii 47 69.1 + 30.8 0 40 Galetto et al. (1998)
1.07 0.67
Lycium nodosum 31 50.5+ 479+ 1.5+0.13 4 Galetto et al. (1998)
1.64 1.51
Lycium 30 51.9+2 472+ 0.9 +0.09 115 Galetto et al. (1998)
rachidocladum 2.11
Lycium 53.2 61.6 36.6 + 1.7+2.94 225 Galetto et al. (1998)
tenuispinosum 9.58 9.06
Lycium vimineum 67.7+ 30.1+ 75 Galetto et al. (1998)
12 0.36 0.67 2.1+0.31
Nicotiana alata Kaczorowski et al.
15.6 £ 1 23.6+0.4 (2005)
Nicotiana 1.5 13.8+2 290+4.83 | 29+4.83 38.8+11.39 80 Bernardello et al. (2000)
cordifolia
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5. tablazat folyt.

Nicotiana glauca 24 Baker (1975)
30.33+£3.61 132+ 389+ 48.6 +£5.49 152 Galetto (1991)
20 2.82 5.18 Galetto ¢s Bernardello
20 (1993)
Tadmor-Melamed et al.
2004)
Nicotiana 21.67 342+ 243+ 41.5+£6.64 195 Galetto (1991)
longiflora 19.3+£1.3 21.3+£93 3.65 4.26 Kaczorowski et al.
(2005)
Nicotiana 37.67+10.4 39.5+3.85 435+ 16.9 +4.21 216 Galetto (1991)
noctiflora 5.59
Nicotiana 6.3+0.7 193+1.8 Kaczorowski et al.
plumbaginifolia (2005)
Nicotiana rustica 4.71 19.92 Darok (1984)
Nicotiana 15.13 19.2 Darok (1984)
tabacum 18.5 19.5+3.45 Zha et al. (2012)
Petunia 3.56 21.35 Darok (1984)
atkinsiana
Petunia hybrida 3 48 Darok (1984)
Tubocapsicum 55 8 10 82 D’Arcy et al. (2001)
anomalum
Withania aristata 1.1 36 Anderson et al. (2006)
novényfaj nektdariumteriilet | nektariumszélesség | nektariumfeliilet | nektdariumtérfogat | virdghosszusdg | Szakirodalmi forras
(mm’) (mm) (mm’) (mm’) (cm)
Datura innoxia 0.45 0.50 8.1 Darok (1984)
Datura 12 Grant és Grant
meteloides (1983)
Datura 8.5 Kiraly (2009)
stramonium
Datura 12 Darok (1984)
stramonium
var. Tatula
Hyoscyamus 2.3 Darok (1984)
niger
Lycium 1.4 Darok (1984)
barbarum
Nicotiana alata 6.14 1.85 4.9 Cocucci és Galetto
(1992)
8.71+£1.8 Kaczorowski et al.
(2005)
Nicotiana 2.50 0.44 1.3+£0.12 Cocucci és Galetto
corymbosa (1992)
Nicotiana 5.23 1.24 3.6+0.18 Cocucci és Galetto
glauca (1992)
Nicotiana 3.68 0.71 2.6 +0.29 Cocucci és Galetto
knightiana (1992)
Nicotiana 4.18 0.30 23 Cocucci és Galetto
langsdorffii (1992)
3.29+0.22 Kaczorowski et al.
(2005)
Nicotiana 5.05 1.28 10.2 Cocucci és Galetto
longiflora (1992)
12.92+0.31 Kaczorowski et al.
(2005)
Nicotiana 391 0.31 6.8 +£0.50 Cocucci és Galetto
megalosiphon (1992)
Nicotiana 3.64 0.53 4.6 +0.34 Cocucci és Galetto
noctiflora (1992)
Nicotiana 471+14 Kaczorowski et al.
plumbaginifolia (2005)
Nicotiana 0.37 0.35 1.4 Darok (1984)
rustica 6.64 0.38 1.6 +£0.11 Cocucci és Galetto
(1992)
Nicotiana 7.70 0.69 82+048 Cocucci és Galetto
sylvestris (1992)
Nicotiana 0.40 0.38 5.5 Darok (1984)
tabacum 9.55 3.75 42+0.35 Cocucci és Galetto
(1992)
Petunia 33 Darok (1984)
atkinsiana
Petunia 0.15 0.30 4 Darok (1984)
hybrida
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88. abra Osszefiiggés a nektarmennyiség és a refrakcio kozott. Az egyes novényfajok roviditéseit a 4.

tablazat tartalmazza.
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89. abra Korrelicié a nektir mennyisége és a nektarium teriilete kozott. Az egyes novényfajok

roviditéseit a 4. tablazat tartalmazza.

128



O méhek & legyek
A lepkék & gjjeli lepkék Bs
+ madarak +

50

(K]

,

ar mennyiseg

Ve

nekt

0.2
OWs
0.1
0.05
| | | I | |
1 2 & 10 20 50

nektarium felszine [mm2]

90. abra Osszefiiggés a nektar térfogata és a nektarium felszine kézott. Az egyes novényfajok roviditéseit
a 4. tablazat tartalmazza.
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91. dbra Korrelacio a virag hosszisaga és a nektarium teriilete kozott. Az egyes novényfajok roviditéseit

a 4. tablazat tartalmazza.
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92. abra A nektar refrakciéjanak kapcsolata a virag hosszusagaval. Az egyes novényfajok roviditéseit a

4. tablazat tartalmazza.
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6. tablazat A Lycium barbarum nappali nektarszekrécios dinamikaja (2004. 09. 09.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)£SE
8 2.68+0.6 24.2+1.1 0 17 42
9 0.62+0.38 23+1.56 0 18 41
10 0.03+0.03 33+0 0.35+0.13 19 39
11 0.02+0.01 0 1.65+0.35 20 36
12 0.075+0.075 20+0 0.3+0.12 23 28
13 0.03+0.02 0 0.6+0.29 27 17
14 0 0 0.3+0.14 25 25
15 0 0 0.1+0.06 25 22
16 0.06+0.02 0 0.25+0.12 26 20
17 0.035+0.015 0 0.1+0.06 27 22
18 0.05+0.03 0 0.15+0.01 23 30

7. tablazat A Lycium barbarum nappali nektarszekrécios dinamikaja (2006. 07. 22.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idopontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)xSE | cukorrefrakcidja szama (£SE)

(%)£SE
8 1.31+£0.4 18+0.51 0 28 58
9 0.46+0.24 15+0 1.65+0.39 30 40
10 0.41+0.27 16+0.63 1.45+0.37 33 31
11 0.37+0.2 15+1.2 0.65+0.31 36 24
12 0.31+0.24 13.5+1.4 0.7+0.38 39 27
13 0.11+0.04 12+0 0.1+0.06 45 30
14 0.07+0.03 0 0 45 30
15 0.15+0.06 18+0 0 43 30
16 0.1£0.1 11+0 0.05+0.05 43 30
17 0.01+0.01 0 0.15+0.15 42 34
18 0.01+0.01 0 0.05+0.05 40 51

132




8. tablazat A Hyoscyamus niger nappali nektarszekrécios dinamikaja (2005. 06. 27.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)£SE
9 0.47+0.09 19+1.02 0 27 64
10 0.43+0.15 23.4+2.3 0.4+0.11 32 33
11 0.36+0.13 18+0.77 0.55+0.13 35 28
12 0.12+0.08 0 0.35+0.13 38 23
13 0.16+0.08 5+0 0.25+0.09 41 23
14 0.02+0.01 0 0.65+0.13 36 26
15 0.06+0.05 30+0 0.3+0.1 35 29
16 0.004+0.004 0 0.3+0.1 32 35
17 0.03+0.02 0 0.2+0.09 29 46
18 0.02+0.01 13+0 0.05+0.05 28 59

9. tablazat A Hyoscyamus niger nappali nektarszekrécios dinamikaja (2006. 06. 29.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hoémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)£SE
9 1.63+0.23 13.43+0.79 0 28 64
10 0.49+0.109 12+1 0 34 42
11 0.31+0.07 9.14+0.88 0.8+0.13 36 28
12 0.2740.1 9+0.22 0.95+0.11 37 32
13 0.14+0.08 7+0 0.25+0.09 40 23
14 0.03+0.01 0 0.75+0.13 36 24
15 0.05+0.05 32+0 0.2+0.1 37 22
16 0.006+0.004 0 0.3+0.1 33 36
17 0.03+0.02 0 0.3+0.09 29 47
18 0.02+0.01 12+0 0.04+0.05 28 59
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10. tablazat A Cestrum x newellii nappali nektarszekrécids dinamikaja (2005. 07. 16.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)£SE
8 0.34+0.23 14.5+0.19 0 21 71
9 0.31+0.26 124+0.76 0 24 62
10 0.03£0.02 9+0 0.36+0.29 27 58
11 0.4340.26 1440 0.21+0.15 29 56
12 0.03+0.02 13£0 0.71+0.4 28 58
13 0.04+0.03 14.5£0.57 0.57+0.31 30 51
14 0.01+0.01 0 0.57+0.29 35 26
15 0 0 0.29+0.19 32 31
16 0.04+0.04 2240 0.14+0.14 36 26
17 0.08+0.05 17.5+0.57 0 35 27
18 0.07+0.05 20+1.13 0 28 48

11. tablazat A Cestrum x newellii nappali nektarszekrécios dinamikaja (2005. 09. 15.)

Mintavétel | 15 virdg altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hoémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)+SE
8 0 0 0 18 66
9 0 0 0 18 71
10 0 0 0 20 66
11 0.24+0.02 13+0 0 20 64
12 0 0 0 22 61
13 0.205+0.145 13.54+0.158 1+0.404 23 62
14 0.008+0.008 100 0.25+0.123 23 60
15 0.29+0.136 154+0.483 0.7+0.341 28 48
16 0 0 0.3+0.179 28 45
17 0.095+0.095 15+0 0.2+0.2 27 54
18 0 0 0.3+0.252 23 62
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12. tablazat A Nicotiana rustica nappali nektarszekrécios dinamikaja (2005. 07. 18.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)£SE
8 0 0 0 23 72
9 0 0 0 26 61
10 0 0 0 28 64
11 0.89+0.54 12+0.27 1.07+0.57 38 52
12 0.8+0.31 9+0.55 1.15+0.56 39 22
13 0.78+0.34 10.75+0.82 0.84+0.51 39 28
14 0.05+0.04 7+0 0 38 27
15 0.08+0.04 12+0.39 0.38+0.38 34 36
16 0.16+0.06 7+0.73 0 35 30
17 0.07+0.07 0 0 31 37
18 0.1+£0.07 4+40.39 0.23+0.23 30 45

13. tablazat A Nicotiana rustica nappali nektarszekrécios dinamikaja (2005. 07. 22.)

Mintavétel | 15 virdg altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hoémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SE | cukorrefrakcidja szama (+SE)

(%)+SE
8 0 0 0 18 65
9 0 0 0 22 57
10 0 0 0 23 52
11 0 0 0 28 28
12 0 0 0 32 22
13 0.8+0.57 11.5+0.19 0.64+0.44 34 23
14 1.63+0.93 9.75+0.55 1+0.53 34 22
15 0.41+0.32 13.5+0.57 0.43+0.36 34 23
16 1.5+0.79 12.3+0.67 1.07+0.57 33 25
17 0.13+0.1 4+0 0.07+0.07 28 42
18 0.45+0.44 10+0 0.21+0.21 26 51
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14. tablazat A Nicotiana tabacum nappali nektarszekrécids dinamikaja (2005. 08. 31.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)=SD | cukorrefrakcidja szama (£SD)

(%)£SD
9 0 0 0 22 72
10 0 0 0.36+0.244 23 73
11 0 0 0.91+0.368 27 71
12 0 0 1.64+0.622 30 48
13 0 0 0.73+0.359 35 31
14 0 0 0.64+0.338 30 60
15 0 0 0.36+0.203 30 57
16 0 0 0.36+0.279 32 41
17 2.24+0.703 10.4+0.968 0 27 66
18 2.67+0.678 9.42+0.919 0 25 68

15. tablazat A Nicotiana tabacum nappali nektarszekrécids dinamikaja (2005. 09. 09.)

Mintavétel | 15 virag altal termelt | 15 virag altal termelt | Felnyilt Hémérséklet | Paratartalom
idopontja | nektar atlagos nektar atlagos portokok atlagos | (°C) (%)
(6ra) mennyisége (ul)xSD | cukorrefrakcidja szama (£SD)

(%)£SD
8 0 0 0 19 75
9 0 0 0.412+0.258 20 74
10 0 0 0.235+0.182 22 71
11 0 0 0.588+0.285 26 67
12 0 0 0.824+0.274 27 67
13 0 0 1.765+0.518 28 61
14 0 0 0.706+0.361 33 28
15 0 0 0.176+0.128 35 22
16 0 0 0.235+0.235 30 30
17 0.082+0.057 15+0 0.059+0.059 27 58
18 0.059+0.059 9+0 0 26 64
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16. tablazat A Nicotiana tabacum 3 napos nektarszekrécios dinamikaja (2006. 08. 14-16.)

Mintavétel | 10 virag altal termelt Felnyilt portokok Hémérséklet (°C) Paratartalom (%)
idépontja | nektar atlagos atlagos szama (+SD)

(6ra) mennyisége (ul)=SD

10 0 0 22 61

18 0.5+0.268 2.67+0.72 23 48

10 1.58+0.79 0.167+0.16 25 54

18 3+0.84 2.167+0.72 26 44

10 1.33+0.65 0 25 52

18 0 0 31 37

17. tablazat A Nicotiana tabacum var. purpurea 3 napos nektirszekrécios dinamikaja (2006. 08. 14-

16.)
Mintavétel | 10 virag altal termelt Felnyilt portokok Hoémérséklet (°C) Pératartalom (%)
idopontja | nektar atlagos atlagos szama (+SD)
(6ra) mennyisége (u)£SD
10 0 0 22 61
18 2.375+1.151 3+0.801 23 48
10 7.25+€3.92 0.5+0.377 25 54
18 4+1.36 1.5+0.801 26 44
10 0.53+0.372 0 25 52
18 0.25+0.189 0 31 37
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18. tablazat A Nicotiana tabacum éjszakai nektarszekrécios dinamikaja (2006. 07. 26-27.)

Mintavétel | 10 virag altal termelt 10 virag altal termelt | Hémérséklet (°C) Paratartalom (%)
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos

(6ra) mennyisége (ul)=SD refrakcidja (%)+SD

20 7.58+2.91 16.5+0.563 29 61

22 4.17+1.83 12.67+0.211 26 63

24 4.58+1.17 11.71+0.606 24 68

2 1.78+0.78 10.5+0.563 23 74

4 0.33+0.21 6.5+1.5 22 77

6 0 0 22 79

19. tablazat A Nicotiana tabacum var. purpurea éjszakai nektarszekrécios dinamikaja (2006. 07. 26-

27.)
Mintavétel | 10 virag altal termelt 10 virdg altal termelt | HOmérséklet (°C) Pératartalom (%)
idépontja | nektar atlagos nektar atlagos
(6ra) mennyisége (ul)+=SD refrakcioja (%)+SD
20 19.71+4.49 16.17+0.401 29 61
22 6.71+2.34 12.83+0.601 26 63
24 4.71+1.18 11.67+0.422 24 68
2 3.54+1.18 11.5+0.563 23 74
4 0.36+0.14 6+1.354 22 77
6 0.26+0.14 5.67+1.856 22 79
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93. abra A Lycium barbarum nektartermelésének v1ragallapotok szerinti megoszlasa, 2004. 09. 09.,
FB: feslé bimbé, F: fiatal virag, PE: pollenszoré virag, O: oreg virag
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94. abra A Lycium barbarum nektartermelésének v1ragallapotok szerinti megoszlasa, 2006. 07. 22.,
FB: feslé bimbé, F: fiatal virag, PE: pollenszoré virag, O: oreg virag
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95. abra A Hyoscyamus niger nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 06. 27.,
FB: feslé bimbé, PE: pollenszoro virag, O: dreg virag
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96. abra A Hyoscyamus niger nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2006. 06. 29.,
FB: feslé bimbé, PE: pollenszoro virag, O: dreg virag
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97. abra A Cestrum % newellii nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 07. 16.,
FB: feslé bimbé, PE: pollenszoro virag, O: oreg virag
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98. abra A Cestrum * newellii nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 09. 15.,
FB: feslé bimbd, PE: pollenszoré virag, O: oreg virag
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99. abra A Nicotiana rustica nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 07. 18.,
PE: pollenszéré virag, O: dreg virag
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100. abra A Nicotiana rustica nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 07. 22.,
PE: pollenszéré virag, O: dreg virag
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101. abra A Nicotiana tabacum nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 08. 31.,
PE: pollenszéro virag, O: oreg virag
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102. abra A Nicotiana tabacum nektartermelésének viragallapotok szerinti megoszlasa, 2005. 09. 09.,
PE: pollenszéro virag, O: oreg virag
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