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Kivonat

A szubogarak (Curculionidae, Scolytinae) egyes fajai, killondsen fenyéerdékben, a legveszélyesebb erdei karositok kozé
tartoznak. A legtobb szufaj altalaban nem tdmad meg, nem pusztit el egészséges fakat, hanem a legyengiilt egyedeket,
valamint az elpusztult fakat kolonizélja sikeresen. Egyes fajok azonban bizonyos abiotikus tényezék hatasara (tartésan
meleg és szaraz iddjaras, széltorés, hotérés) tdmegesen elszaporodhatnak, igy gazdasagi és okoldgiai hatasuk jelentds.
Abogarak taplalkozasaban, a gazdandvény sikeres kolonizalasaban, a gradaciojukban fontos szerepet jatszanak a szikkal
tarsult mikroorganizmusok, mint példaul gombak és baktériumok. Jelen iras célja ezen mikroorganizmusok a sztbogarak
életmédjara, valamint a szuk és tapndvényeik kdzotti interakciora gyakorolt hatasanak bemutatasa. Tessziik ezt egy, a
ma reneszanszat él6 koncepcio, a holobiont elmélet szerinti megkézelitéssel, vagyis a szibogarakat és a veliik tarsult
mikrobi6tat egységes egészként értelmezve.
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THE ROLE OF MICROORGANISMS IN THE ECOLOGY OF BARK BEETLES
(CURCULIONIDAE, SCOLYTINAE)

Abstract

Some bark beetle species (Curculionidae, Scolytinae), especially in coniferous forests, are major factors for mass mortality
of trees. Although bark beetle species usually do not attack healthy trees, they can colonize weakened or dying trees.
Some species may have massive outbreaks, especially under defined abiotic conditions (like hot and dry weather or after
wind and snow damage) and can have significant economic and ecological effect. Microorganisms associated with bark
beetles such as fungi or bacteria play important roles in their colonization success, development, and gradation. This paper
provides a review on the effects of microorganisms on the biology of bark beetles and interactions between bark beetles
and their host plants. We present these interactions based on the holobiont theory, i.e., considering bark beetles and their
associated microbiota as a whole.
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BEVEZETES

Afatest, mint taplalékforras a legtobb élélény szamara csak nehezen, vagy egyaltalan nem hasznosithato.
Ennek legfébb oka a ndvényi sejtfalat felépitd celluldz és lignin kémiai stabilitasa, melyek lebontasahoz
specialis enzimek szlkségesek. A ndvények szamos védekezd mechanizmussal alkalmazkodtak a
korokozok és karositok tamadasaval szemben. llyen adaptacidnak tekintheté tobbek kdzétt a hiperszenzitiv
reakcio, a karos szervezetekre toxikus vegylletek termelése, illetve fas szarl ndvények esetén a kéreg,
mint fizikai akadaly. A rovarok és korokozok alkalmazkodtak e nehézségekhez, esetenként igen sikeresen.
A szlbogarak esetében a tdpndvényhez vald adaptacidban kulcsszerepet jatszanak a vellik szimbi6zisban
€16 mikroorganizmusok, amelyek nem csupén elénydket biztositanak a bogaraknak, de jelenlétiik sokszor
nélkildzhetetlen létsziikséglet is lehet.

A szukkal tarsult mikroszervezetek, kilondsen a gombak olyan elénydket biztositanak, mint példaul a
tapnévény ellenalld képességének csokkentése azaltal, hogy a névény altal termelt toxikus vegyileteket
semlegesitik, és/vagy annak szallitisdt megakadalyozzék. Ezen gombék kilénbozé mértékben, de
novénypatogéneknek tekinthetdk, ahol az elébb emlitett képességek lényeges virulencia faktorok lehetnek
(Kirisits 2004, DiGuistini et al 2011). Az egyik legfontosabb szimbiotikus kapcsolat gomba és szu kdzétt a
taplalkozasbiologiai kapcsolat. Ennek iskolapéldaja a fatestben fejlédé ambrozia bogarak és az Ugynevezett
ambrézia gombak kapcsolata. Ezek a szUfajok a faanyagot csak szubsztratnak hasznaljak, amelyen
gombapartnereiket ,termesztik” és azok micéliumait, illetve konidiumait fogyasztjak. Vannak tovabba olyan
hancsban fejlédd fajok is, melyek a kambium és hancs mellett gombapartnereikkel is taplalkoznak (Harrington
2005). Egyes gombak és baktériumok esetében kimutattak, hogy azok szu-feromonokat szintetizalnak, igy
is, melyek védelmet nyujthatnak rovarpatogén, illetve egyéb antagonista gombékkal szemben (Kirisits
2004, Davis & Hofstetter 2011). A szuk azonban nem csupan gombakkal élhetnek szimbi6zisban, hanem
baktériumokkal is (Six 2013). Az elmUlt néhény évtizedben sz&mos kutatast végeztek a szik és baktériumok
kozotti interakciokkal kapcsolatban. Bebizonyosodott, hogy egyes baktériumok olyan hasonlé vagy azonos
szereppel birak, amiket eddig csak a szimbi6éta gombapartnereknek tulajdonitottak (Garcia-Fraile 2017).

irasunk célia a szubogarak példajan keresztil bemutatni, hogy az erdei életkdzosségekben felléps
karositasok magott rendkivill 0sszetett folyamatok és dsszefliggések rejlenek. A szu-mikroba kapcsolatok
gyakorisaga, és a fent emlitett dkoldgiai szerepek alapjan elmondhato, hogy a mikroorganizmusok meghatarozé
elemei a bogarak bioldgiajanak. Igen gyakran fontos mediator szerepet toltenek be a szuk és azok tapnovényei
kozotti interakcidkban, igy e kélcsonhatasok jobb megértése érdekében nem hagyhatok figyelmen kiviil.
Erdemes lehet ezeket a szi-mikroba rendszereket egy egységes egészként, vagyis holobiontként szemlélni.

A SZIMBIOZISTOL A HOLOBIONT ELMELETIG

Aszimbidzist gyakran ugy hatarozzék meg, mintkét organizmus kélcséndsen elényds egyuttélése. Valojaban
ez a mutualizmus definicidja, ami a szimbidzis sziikebb értelmezése, pontosabban annak egyik forméja.
A szimbidzis fogalmat elészor de Bary (1879) vezette be, amit két kiilonbdzé faj egylittéléseként hatarozott
meg. Frank (1877) — de Bary-t megel6z6en — mar leirta ezt a jelenséget, mint szimbiotizmus. Szerinte minden
olyan esetet, melyben egy faj egy masikon vagy masikban él — a puszta koegzisztenciajuk alapjan, figyelmen
kivil hagyva a két fél szerepét —, célszer(i szimbiotizmusnak tekinteni. A klasszikus definicié(k) tehat nem
beszélnek el6nyokrél vagy hatranyokrol, igy szimbiozisnak tekinthetjlik a kdlcsondsen elényds egydttélésen
tul (mutualizmus), a kommenzalizmust, a neutralizmust, a predaciét, a parazitizmust, parazitoidizmust és az
antagonizmust is. Az egyik legnépszerlibb szimbiozis definiciot Zook (1998) fogalmazta meg, miszerint a
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szimbidzis egy organizmus egy vagy tobb mas organizmussal kialakitott és fenntartott kapcsolata, mely U]
strukturak és metabolizmus kialakulasahoz vezet. A szimbi6zis kutatas legnagyobb mérfoldkdve az eukariota
sejt szimbiogenetikus eredetének igazolasa volt (Margulis 1970), melynek hatasara a témakér a tudomanyos
érdekl6dés homlokterébe kertilt. Joggal meriil fel a kérdés: ha az evollcid soran olyan rendkivil fontos esemény,
mint az eukariota sejt kialakulasa egymastol fliggetlen prokariétak szimbidzisanak eredménye, akkor milyen
az evolucié egyik legnagyobb hajtéereje, kiiléndsen a magasabb rendi eukariotak (allatok, ndvények) esetén,
melyek dontd tobbsége szimbidzisban él valamilyen mikroorganizmussal (Gilbert et al 2012, Zook 2015).

A szarazfoldi edényes ndvények mintegy 85-90%-a valamilyen formaban mikorrhiza gombakkal él
szimbiodzisban, mely kapcsolat nagy valészinliséggel kulcsszerepet jatszhatott a szarazfoldi ndvényzet
kialakulasaban (Feijen et al 2018, Strullu-Derrien et al 2018). A mikorrhiza gombékon til a gliméképzé,
nitrogén-fixald baktériumok is kdzismert példai a névény-mikroba szimbi6zisoknak (Sprent 2005). Az allatok
a szimbidtak erésen befolyasoltak a kilonféle tapnovényekhez vald alkalmazkodast. llyenek példaul azok a
tapcsatornaban €16 baktériumok, melyek a névényi szévetek emésztését segitik el6 (Janson et al 2008, Joy
2012, Six 2013).

A ndvények és allatok szimbidzisa mikroorganizmusokkal altalénos jelenség. Ez a felismerése vezetett a
holobiont elmélet megfogalmazasahoz. A holobiont mint fogalom Margulis és Fester (1991) nevéhez kotodik,
amit ugy definialtak, mint a magasabb rendi eukariota (gazda) és a vele szimbidzisban él6 mikroorganizmusok
dsszessége (mikrobiota). Elgondolasuk szerint a holobiont egységes metaorganizmusként mikddik, melyben
a szimbiozis az evollcié f6 hajtoereje. Ebbél az elgondolasbdl bontakozott ki Zilber-Rosenberg és Rosenberg
(2008) altal kidolgozott hologenom szemléletii evoltcio, miszerint a természetes szelekcio alanya a holobiont,
melynek a teljes genetikai allomanya, azaz a hologenom hatékonyabban és gyorsabban képes alkalmazkodni
a valtozo6 kornyezeti feltételekhez, mint a makroszkdpikus gazdaszervezet Gnmagaban.

A multiszimbiotikus rendszerek a fajok kozotti interakciok csaknem teljes spektrumat lefedik. Eléfordulnak
obligat, fakultativ és véletlenszerii kapcsolatok, valamint a gazda és mikrobi6ta koz6tti kapcsolatokon tul, az
egyes mikrobak kdzotti interakciok is meghatarozoak lehetnek (Zook 2015). Egy adott holobiont vizsgélatakor
kétféle megkozelitést célszeri alkalmazni. Az egyik, az egyes mikroba populaciok és a gazda kdzotti kapcsolatok
meghatarozasa, a masik a mikrobak kdzotti kdlcsdnhatasok vizsgalata. Egy mikrobidtaban el6fordulnak olyan
szimbiétak, melyek 6Gnmagukban nem, de kozdsen képesek elénydkhdz juttatni a gazdaszervezetet, mégpedig
ugy, hogy kollektiv anyagcsere fenntartasaval hasznos metabolitokat szintetizalnak (vitaminok, aminosavak).
Az egyes mikroorganizmusok egymassal kompetitiv kapcsolatban is lehetnek, ezzel szabalyozva egymas
kélcsonhatasok eredd hatdsaként is értelmezhetd, igy egyes szakirodalmakban nem az egyes szimbi6tak
és a gazda, hanem a mikrobiéta mint komplett életk6z8sségkdzsség és a gazda kdzotti kapcsolatot nevezik
mutualizmusnak (Mushegian & Ebert 2016). Ezek szerint a gazdaszervezet szempontjabol karos szervezetek
is ennek a mikrobakdzdsségnek a szerves részei. Abban az esetben, ha a gazda toleralja ezek jelenlétét,
akkor bizonyos feltételek mellett hasznosnak is tekinthetdek. Ahhoz, hogy a mikrobiota a gazdaszervezet
szempontjab6l megfeleléen miikddjon, nem csak a diverzitds, hanem az egyes mikrobatérzsek egymashoz
viszonyitott aranya és kapcsolatuk hosszutavl fennallasa is lényeges, vagyis a mikrobiétanak (a gazda
kézrem(ikddésével) fenn kell tartania egy homeosztatikus allapotot.

A mutualista kapcsolatok tekintetében meg kell emliteni, hogy er6sodik az a nézet, miszerint a valddi
mutualizmus a ritkabb eset, és elsésorban az intracellularis endoszimbiotékra korlatozadik. Az esetek nagy
részében a szimbidzis a gazda szamara fontos, vagy akar nélkiilozhetetlen. A szimbi6ta mikroorganizmusok
tobbsége a gazdaszervezettdl fliggetlenll is életképes lehet. Sok esetben a gazdanak elényds anyagcsere-
termékeket a mikroorganizmusok sajat céljainak megfeleléen allitjak el. A feleslegben termelt metabolitokat a
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gazdaszervezet képes hasznositani. llyen esetben a kapcsolatot célszer(ibb lehet facilitacionak tekinteni (Zook
2015, Mushegian & Ebert 2016).

A holobiont elmélet nagy népszerliségének ellenére széles korben vitatatott. Vannak olyan nézépontok
is, miszerint a gazdaszervezettel tarsult mikrobiotat kdrnyezeti faktornak kell tekinteni, hiszen mikrobak
tengerében éllink, és a tarsult mikroorganizmusok nagy része a gazdatol flggetlenil is életképes, tovabba
egyes szelekcios hatasok csak a gazdara, vagy csak a mikrobidtara, illetve annak egyes elemeire hatnak
(Mushegian & Ebert 2016, Douglas & Werren 2016). Jelen irasnak nem célja elddnteni ezt a tudomanyos
vitat, azonban elmondhato, hogy ez az elmélet a bizonytalansaga ellenére egy holisztikus szemléletet tiikroz.
Amegkdzelités ésszerlinek bizonyul, hiszen az él6 szervezetek természetes kortlmények kdzott nem izoléltan
léteznek, hanem egy olyan kdérnyezetben, ahol vannak biotikus és abiotikus faktorok, melyek az adott éllény
|étét és tulajdonsagait alapvetéen meghatérozzak.

A SZUBOGAR HOLOBIONT

A holobiont kutatasok népszerii alanyai a rovarok, melyek az allatvilag legnagyobb sokféleséggel bird
képvisel6i és szinte kivétel nélkil mindegyik tarsul valamilyen mikroorganizmussal (Guerrero et al 2013).
Ez aldl a szibogarak sem kivételek, s6t gazdasagi jelentéséguk miatt igen intenziven kutatott ez a rendszertani
csoport.

Mikrobialis diverzitas

A szlbogarak igen valtozatos mikrobak6zsségel éinek szoros kapcsolatban. Ebben a kézdsségben a
bogarak testén és belsejében egyarant el6fordulnak gombak, baktériumok, virusok, sét algak is (utébbiak
jellemzéen a kutikulén). A legrégebben kutatott és leginkabb ismert csoport a szukkal tarsult gombak. A sz(
mikobiétaban egyarant vannak fonalasgombak és élesztdgombak (egysejtli ndvekedésl) (Hofstetter et al
2015).

A legismertebb gombai ennek a szimbiotikus rendszernek az Un. ophiostomatoid gombak, melyek
els@sorban fenyéfélék szijacskékilését okozzak (Kirisits 2004). Az ophiostomatoid gombakat az Ascomycota
torzs két kildonboz6 rendjébe soroljgk. A Ceratocystis és Endoconidiophora nemzetségek és anamorf
nemzetségeik (Thielaviopsis, Chalara) a Microascales rendbe tartoznak. Az ide tartozd6 gombak tobbsége
lagyszaru novények korokozoja, de vannak fas szartiakat megbetegitok is. Példaul a Ceratocystis fagacearum
(Hunt, 1956), amely a tolgyek hervadasos megbetegedését okozza (elsésorban Eszak-Amerikaban) vagy
az Endoconidiophora polonica (de Beer et al, 2014) [korabbi nevén Ceratocystis polonica (Moreau, 1952)]
lucfenyén. Ezek a gombak lazabb kapcsolatban allnak a szubogarakkal, tdbbségiik inkabb rovaroktdl fiiggetlen
életmddot folytat (Kirisits 2004, de Beer et al 2014). Az ophiostomatoid gombak masik csoportja az Ophiostoma,
Grosmannia és Ceratocystiopsis nemzetségek, valamint ezek anamorf nemzetségei a Pesotum, Sporothrix,
Hyalorhinocladiella és Leptographium az Ophiostomatales rendbe tartoznak. Ezek a fajok jobban adaptalédtak
a szimbidta életmddhoz (Zipfel et al 2006, Hofstetter et al 2015). Az Ascomycota térzs egyéb fonalas képviselGit
is gyakran izolaltak a szUbogarak mikobi6tajabdl. llyenek példaul az Aspergillus, Penicillium, Tirochoderma,
és Mucor fajok, azonban ezek nem alnak szoros kapcsolatban a szukkal, hanem a pusztul6 fa mikrobialis
szukcessziojanak elérehaladott allapotaban megjelend szaprotréfok (Kirisits 2004).

Az élesztégombak a legnagyobb mennyiségben jelen 1évé mikroorganizmusok a szi mikrobi6taban.
Tomegességiik messze meghaladja mind a fonalasgombakét, mind a baktériumokét. Igen gyakran izolalhatéak
a szuk jarataibol, babkamraibol, minden fejlédési stadiumban a kutikularél, a kozépbél epitéliumardl és a
hemolimfabdl, valamint a szik specidlis szervébdl a micetangiumbol is. Szereplikre sokaig csak teoretikus
alapokon lehetett kdvetkeztetni (sok esetben még ma is), am az utdbbi néhany évtizedben igazoltak, hogy a
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szimbidta élesztégombak jelentdsen befolyasoljak mas mutualista és antagonista gombapartnerek névekedését,
nemzetségek a Pichia, Ogatea, Kuraishia, és a Candida (Six 2003, Kirisits 2004, Hofstetter et al 2015).

A bazidiumos gombék ritkdbban tarsulnak szibogarakkal. Az egyetlen nemzetség, amelynek taplal-
kozasbiologiai szerepe néhany észak-amerikai szufaj esetén igazolt, a Corticiaceae csaladba tartozé
Entomocorticium. Ezek a gombak jellemz@en farontok (Harrington 2005). Europaban a bet(iz6szU [lps
typographus (L., 1758)] jarataibdl gyakran izolaltak a Gloeocystidium ipidophilum (Siemaszko, 1939) nevi
gombat, de kapcsolata a szGval még nem tisztazott (Kirisits 2010). Tovabbi mas bazidiumos gombakat is
izolaltak [tobbek kozott a gyokérrontd taplo, Heterobasidion annosum (Brefeld, 1888) spérait], de ezek
csak véletlenszerii el6fordulasoknak bizonyultak, illetve eléfordultak egysejtli névekedésii fajok, amelyek
feltehetéleg mikoparazitak (Kirisits 2004).

A legUjabb kutatasok szerint, a gombak mellett a baktériumok is jelentds szerepet jatszanak a szUbogar
holobiontban (Garcia-Fraile 2018). Osszevetve mas gerinctelenekkel a szlik tapcsatornajaban élé baktériumok
fajszdma azonban joval alacsonyabb. Az emésztérendszeren tUl a szUbogarak testfellletérdl is nagy
mennyiségben lehet baktériumokat izolalni, valamint a rézmetszészu [Pityogenes chalcographus (L., 1761)]
petefészkének szdveteibdl, sét egyes fajok (Dendroctonus spp.) micetangiumabol is siker(ilt kimutatni éket.
Jellemzé baktérium nemzetségek a Rahnella, Bacillus, Chryseobacterium, Acinetobacter, Enterobacter,
Klebsiella, Pantoae, Pseudomonas, Serratia, Streptomyces, Erwinia, Aerogenes. Tobb szUfajbdl [lps
typographus, Xylosandrus germanus (Hoffmann, 1941), Pityogenes chalcographus, Coccotrypes dactyliperda
(Eichoff, 1878) és Hypothenemus hampei (Wood & Bright, 1992)] izolaltak Wolbachia fajokat is, amelyekrdl
igazoltak, hogy hatassal vannak az emlitett szUfajok ivararanyara és szaporodasbioldgiara (Hofstetter et al
2015). Ez a felfedezés a szUbogarak elleni védekezés egy egészen Uj iranyat nyitotta meg.

Adaptacié a szimbioézishoz

Zook (1998) szerint egy szimbiotikus kapcsolat Uj strukturak kialakulésat eredményezi. Sztibogarak esetén
ez a micetangium. A fogalmat elészér Batra (1963) vezette be eredetileg mikangium néven, de a jelenlegi
terminolégia szerint a micetangium a helyes megnevezés (Vega & Biedermann 2020). Micetangiumnak
tekinthetd minden olyan képlet, amely biztositia a tarsult gombapartner(ek) szallitasat, védelmét és a
szimbiotikus kapcsolat fenntartasat. Ezek elsésorban a kiiltakar6 modosulasai, bemélyedései, melyek igen
gyakran mirigyekkel vannak dsszekottetésben. A mirigyek szekrétumai megvédik a spérakat a kiszaradastol,
az UV sugarzastol és bizonyos esetekben taplaljak is azokat. Sok faj esetében nincs, vagy nem igazolt a
micetangium jelenléte. A micetangiumot tébb szempont szerint lehet csoportositani. llyen szempontok példaul,
hogy hol fordul elé a bogar testén, milyen a felépitése, van-e kapcsolata mirigyekkel, s ha igen, milyen
szekrétumot vélaszt ki (Kirisits 2004). A micetangium tipusa faji bélyeg, és véltozatossaga miatt nehéz is
kategorizalni. A tipizalast tovabb neheziti, hogy sokan csak azokat a tipusokat tekintik valddi micetangiumnak,
melyek egyértelmden mirigysejtekkel vannak dsszekottetésben. Ugyanakkor vannak olyan esetek is, ahol nem
igazoltak, vagy nem is vizsgaltak a feltételezett micetangium ultrastruktirajat és kapcsolatat mirigysejtekkel,
azonban konzisztens mddon nagy szamban tartalmaz gombaspérakat. EbbSl a megfontolasbdl most Six
micetangium (sac mycetangium), els6sorban a fatestben fejl6dé ambrézia bogarakra jellemzé (pl.: Xyleborini
nemzetség). A masodik tipus a ,setal brush mycetangium”, amely a bogar testének szérrel siir(in boritott
bemélyedd, vagy nem bemélyedd régidja, mint példaul a Pytioborus fajok ndstényeinek micetangiuma.
A harmadik tipus az (ireg tipusi micetangium (pit mycetangium). Ide tartozik minden olyan bemélyedés,
amely spora repozitoriumként funkcional. Ezek lehetnek a nyakpajzson és a szarnyfed6kon, mint példaul
a hatfogu szanal [Ips sexdentatus (Bérner, 1776)], ahol a mirigysejtek jelenlétét is igazoltak, illetve a kis
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feny8bélszu [Tomicus minor (Hartig, 1834)] esetében a sz&rnyfed varratanak ellils§ szakasza is feltehet6leg
micetangiumként funkcional. Six (2002) ezeket a kategoriakat tovabbi alkategériakra osztja aszerint, hogy a
micetangium igazoltan mirigyes, vagy sem (glandular/nonglandular mycetangium) (Lévieux et al 1991, Six
2003, Harrington 2005).

Agombak (elsésorban az ophiostomatoid gombak) morfolégiailag szintén alkalmazkodtak a szimbiézishoz.
llyen morfoldgiai adaptacié a gomba hosszu nyaku ivaros terméteste (peritécium). A peritécium belsejében
képz6ddé aszkuszok fala hamar feloldodik és a nyalkas spératdmeg (cirrusz) a nyak nyilasan (oszciolum)
keresztll csepp formajaban jelenik meg. A peritécium nyaka a szu jarat falabdl hosszan kinyulik, igy az ott
athaladé bogarat gyakorlatilag ,beoltja” spéraval. Egyes ophiostomatoid gombak aszkospérait gyakran
boritja nyalkés tok, amely a bogér testén vald megtapadast segiti, tovdbba dnmagaban is képes védelmet
biztositani a karos kérnyezeti hatasok ellen (UV sugarzas, kiszaradas), igy nincs feltétlenil szilksége a bogar
eredet(i szekrétumra. Ennek a toknak kdszonhetéen a sporék a bogarak emésztrendszerében is életképesek
maradhatnak, igy a tapcsatorna is fontos spora rezervoar lehet (Kirisits 2004). Az ambrozia gombak és
ambrézia bogarak esetén érdemes megemliteni, hogy a nagyméret(i, tapanyagban gazdag spéra szintén a
szimbidzishoz valé adaptaciora utal (Harrington 2005).

A szimbioétak taplalkozasbioldgiai szerepe

A szubogarak taplalkozasbiologiai szempontbdl meglehetésen valtozatos csoportot jelentenek. Tulajdon-
képpen minden ndvényi szovethez adaptalodtak szufajok. Egyesek a hancesal és kambiummal taplalkoznak,
mas fajok spermatofdg (mag, illetve termés fogyasztd) taplalkozasuak, de vannak lagyszari ndvények
szbveteit és gombakat fogyaszté fajok is, valamint ezen kategoriak atmenetei (Kirkendall et al 2015). Ebben
a fejezetben az erdészeti szempontbdl fontosabb floeofag, floeomicetofag és xilomicetofag fajok mutatjuk
be. A floeofag fajok a hanccsal és kambiummal taplalkoznak, mig a xilomicetofag fajok a magukkal hurcolt
gombapartnerekkel. A floemicetofag fajok atmenetet képeznek a xilomicetofag és a floeofag fajok kdzott.
Képesek tisztan a hanccsal taplalkozni, de kiegészitésképpen gombapartnereikkel is, ami a rendelkezésre
allé tapanyagok hatékonyabb kihasznalasat eredményezi. llyen fajok Eurépaban a Tomicus minor és az Ips
acuminatus (Gyllenhal, 1827) (Kirisits 2004, Kirkendall et al 2015).

A fas szbvetek meglehetésen szegényes, nehezen hasznosithato taplalékforrasnak tekinthetk. A két
legfontosabb biogén elem a nitrogén és a foszfor — melyek nélkiilozhetetlenek a novekedéshez és a szaporo-
dasahoz - csak limitalt mennyiségben van jelen bennik. Bar a két elem koncentracidja rendkivil alacsony,
azonban egy faegyed teljes biomasszéja a bogarak szamara elegendd mennyiségben tartaimazza ezeket
(Six 2012). Ehhez a kornyezethez a floeofag szuk gy alkalmazkodtak, hogy testtémegiik tobbszérdsének
megfelel6 mennyiségli hancsot fogyasztanak el fejlédésiik soran, mig a floeomicetofag, és xilomicetofag fajok
esetén, a tarsult gombak biztositjak a szlikséges mennyiségli nitrogént és foszfort. A gombak behaldzzak a
hancs és a szijacs szdveteit, ahonnan az elemeket a szu kdzvetlen kérnyezetébe szallitjak és felhalmozzak,
& Elser 2019). Egyes szufajok nitrogén ellatasaban a bakteridlis szimbiétak is fontos szereppel birnak.
A Dendroctonus valens (LeConte, 1859) tapcsatornajaban €6 Raoultella terrigena (Drancourt et al 2001)
baktérium esetében sikeresen szekvenaltak a nifH és nifD géneket, melyek a nitrogén-fixaciohoz sziikséges
enzimeket kodoljak. A bogar tapcsatornajaban jelen 1évé Pseudomonas fluorescens (Migula, 1895), Serratia
proteomaculans (Grimont et al, 1978) és Rahnella aquatilis (Izard et al, 1981) baktériumok pedig képesek
a hugysavat nitrogén- és szénforrasként hasznositani, kvazi Ujrahasznositjak a bogar eredetli anyagcsere
végterméket (Morales-Jiménez et al 2013).

Az ophiostomatoid és az ambrézia gombak nem képesek a névényi sejtfal {6 komponensei, a celluldz és a
lignin bontasara, azonban a parenchima sejtekben talalhato tartalék szénhidratokhoz kdnnyedén hozzaférmek.
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A szénhidrétokat a nitrogénhez és a foszforhoz hasonldan szintén a szik szamara akkumuléljak, ami a
xilomicetofag szuk szamara létfontossagu. Ahancs nagyobb mennyiségben tartalmaz egyszerii szénhidratokat,
amelyek a floeofag szik szlikségleteit kielégiti, a floeomicetofag fajok esetén pedig tobblet szénhidratot
jelent (Kirisits 2004, Harrington 2005). Erdemes megemliteni a Dendroctonus brevicomis (LeConte, 1876)
bizonyos mértékii celluldz, és ligninbontasra, ennek koszénhetden a juvenilis bogarak a kéregben 1évd
szénhidratokhoz is hozzaférnek (Six 2019). A Dendroctonus fajok tapcsatornajaban élé Streptomyces fajok
esetén szintén kimutattak cellulozbontast (Hulcr et al 2011). A szénhidratok bontasaval kapcsolatban nagyon
izgalmas a kavészu (Hypothenemus hampei) esete. A kavébabban talalhatd galaktomannan bontasahoz
sziilkséges enzim génjérdl kimutattak, hogy horizontalis géntranszfer Utjan egy szimbidta baktériumbol épilt
be a szl genomjaba (Acuna et al 2012). Ez az eset a holobiont elméletet erésiti.

Aszlbogarak ndvekedéséhez, atalakuldséhoz és szaporodasahoz szlikséges hormonok szintetizalasahoz
nagy mennyiségben igényelnek szterolokat, mint a hormon molekulak prekurzorait. A névényekben talélhaté
fitoszterolok egyrészt nagyon alacsony koncentracidban vannak jelen, méasrészt azokat a bogarak nem tudjak
hasznositani. A szimbiéta gombak viszont nagy mennyiségben tartalmaznak ergoszterolt. Az ergoszterol mar
hasznosithato szterolforras a bogarak szamara (Six 2012). Ennek segitségével elé tudjak allitani a fajtarsak
csalogatasahoz sziikséges feromonokat.

A tapnovény védelmének lekiizdése: patogenitas és detoxifikacio

A tapndvény (jelen esetben fenyéfélék) a szlbogarak tamadasa ellen egy sor kémiai és mechanikai
védelmi rendszerrel rendelkezik.

Aszu befurakodéséara a névény nagy mennyiségli gyantatermeléssel reagél, melybe a bogar beleragadhat.
A gyantdban nagy mennyiségben taldlhatéak terpén és fenolvegylletek, melyek a bogarakra és egyes
mikroorganizmusokra toxikusak (Krokene 2015). A szuk alapvetden haromféle stratégiat fejlesztettek ki ezekkel
szemben. Az egyik a szoliter stratégiai. A Dendroctonus micans (Erichson, 1836) példaul maganyosan tdmadja
meg a fat, mondhatni a fa ingerkiiszobe alatt ténykedik, igy nem indukal nagy mennyiségli gyantatermelést.
A masik ilyen stratégia a tdmeges tamadas, mely soran a nagy mennyiségli bogar szimultan tamadasanak
hatasara a fa védelme gyakorlatilag kimer(l. llyen faj példaul Europa legagresszivebb szufaja, a betliz6szl
(Ips typographus), valamint Eszak-Amerikaban a Dendroctonus ponderosae (Hopkins, 1902). A harmadik
stratégia a szimbidtakkal vald kooperacio, melynek sorédn a bogarak magas virulenciaju névénypatogén
gombakat hurcolnak magukkal.

A korabban mar ismertetett ophiostomatoid gombak tdbbsége alacsony virulenciaju, vagy avirulens, ezért
csak nagy mennyiségi inokulacié hatasara okoznak betegséget (pl.: tdmeges tdmadaskor). Az avirulenciat,
illetve hipovirulenciat feltehetbleg egy duplaszald RNS mikovirus okozza, de ez a virus nem minden
populacioban van jelen (Pl.: Cryphonectria parasitica és az ellene val6 védekezés szelidgesztenyén). Amagas
virulenciaju fajok koziil a legismertebb, a szilek hervadésos pusztuldsat okozé Ophiostoma ulmi (Nannfeldt,
1934), illetve Ophiostoma novo-ulmi (Brasier, 1991). Mindkét faj a Scolytus scolytus (Fabricius, 1775) szufajhoz
tarsul (Kirisits 2004). Lucfenyén virulens faj az Ips typographus-hoz kétédé E. polonica. Pinus fajokon a
Dendroctonus ponderosae a Grosmannia clavigera (Zipfel et al 2006) fajjal, mig a Tomicus piniperda (L., 1758)
a gyokérbetegséget okozd Leptographium wingfieldii (Morelet, 1988) fajjal él szimbidzisban (Yamaoka 2017).
Nagyon sokaig gy veélték, hogy a hancsban fejl6dé szifajokkal tarsult patogén gombak nélkiilézhetetlenek a
fa sikeres kolonizaciojahoz és elpusztitasahoz. Ezt az elgondolast sokan cafoljak. Szamos kutatasi eredmény
alapjan elmondhatd, hogy az olyan agressziv fajok, mint az I. typographus és a D. ponderosae patogén gombak
nélkiil is sikeresen legy6zik a fa ellenalld képességét (Six & Wingfield 2011). Ugyanakkor az agressziv szu
és a vele tarsult patogén gomba egymas hatasat additiv vagy szinergikus médon erdsitheti (Krokene 2015).
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A terpenoidok és fenolos vegylletek lebontasat a G. clavigera és az E. polonica esetében igazoltak, s6t az is
kiderdilt, hogy a két gomba ezeket a vegyileteket szén és energiaforrasként is képes hasznositani. Ezeket a
mechanizmusokat még nem ismerjik teljesen, a komplett reakcidutakat még csak részben irtak le (Lah et al
2013, Wadke et al 2016).

Hasonlo detoxifikacios funkcidkat irtak le baktériumok és élesztégombak esetén is. llyen baktériumok a
D. ponderosae-val szimbiézisban él6 Serratia, Rahnella és Brevundimonas fajok (Boon et al 2013). Tovabba
a Dendroctonus brevicomis-szal tarsult Ogataea pini (Yamada et al, 1995) élesztégomba detoxifikacios
aktivitasat is igazoltak (Davis & Hofstetter 2011). Az egyes gombak és baktériumok csak néhany vegyiiletet
képesek semlegesiteni. A holobiontokat vizsgalva kiderilt, hogy a kilénb6zé mikroorganizmusok mas-més
vegyuletet, vegyUletcsoportot képesek semlegesiteni, vagyis ezek a mikrobak egymas hatasat kiegészitve,
egy szélesebb hatdsspektrumu detoxifikaciot biztositanak a gazdanak (Six 2013).

Védelmi funkciok

A szUkkal tarsult mikrobak nem csupan a toxikus vegyuletekkel szemben nyujtanak védelmet, hanem
antagonista, illetve patogén gombakkal és baktériumokkal szemben is. Ennek egyik lehetséges modja, hogy
a szimbiota partner a szdra karos szervezetekkel szemben antimikrobidlis vegyUleteket termel. Amasik eset,
mikor a szimbidtak képesek kiszoritani a gazda természetes ellenségét az adott élettérbdl. A Dendroctonus
frontalis (Zimmermann, 1868) micetangidlis szimbidtai az Entomocorticium sp. és Ceratocystiopsis
ranaculosus (Bridges & Perry, 1987) némi védelmet nyujt a fejl6dd larvaknak az antagonista Ophiostoma
minus (Hans & Paul Sydow, 1919) ellen. Az O. minus képes elvonni a tapanyagokat a larvak kérnyezetébdl,
azonban a két mutualista gomba erés kompetitor, igy elvonja az eréforrasokat az antagonista gombatol,
a larvakat viszont taplélja (Kirisits 2004). Ennek a szufajnak a micetangiumabdl izolalt Streptomyces
baktériumok termelte vegylletek szintén gétoljdk az O. minus ndvekedését (Scott et al 2008, Hulcr et al
2011). A D. brevicomis-szal tarsult O. pini élesztégomba esetében kimutattak, hogy az altala termelt illékony
vegyuletek gatoljak az rovarpatogén Beauveria bassiana (Vuillemin,1912) ndvekedését, ugyanakkor az O.
pini olyan vegyileteket is termel, amik fokozzak a mutualista Entomocorticium sp. novekedését (Davis &
Hofstetter 2011).

Feromon termelés

Aszubogarak tomegtamadasanak koordinalasaban, valamint szaporodasaban nagy jelentéséggel birnak a
feromonok. Egyes feromonokat nem csupan a bogarak, hanem a szimbidta mikroorganizmusok is termelhetik.
Az Ips paraconfusus (Lanier, 1970) tapcsatornajaban él6 Bacillus cereus (Frankland & Frankland, 1887) in
vitro kortiimények koz6tt a Pinus fajok altal termelt a-pinént cisz- és transz-verbenolla alakitja at, melyek a
fajra jellemzé aggregacios feromonok. A D. ponderosae esetében két élesztégomba az O. pini és a Kuraishia
capsulata (Yamada et al, 1994) a cisz- és transz-verbenolt, valamint az Ips typographus-szal tarsult Kuraishia
molischiana (Dlauchy et al, 2005), K. capsulata és Candida nitratophila (Meyer & Yarrow, 1978) élesztégombak
a cisz-verbenolt egy antiaggregacios feromonna, verbenonna alakitjak (Leufven et al 1984, Hunt & Borden
1990). Ez a jelenség, azonban nem minden esetben elényds, hiszen a szlkra veszélyes parazitak, parazitoidok
és predatorok is ezeket az infokemikaliakat hasznaljak a bogarak lokalizalasahoz (Hofstetter et al 2015).
Ezekbdl a példakbdl is latszik, hogy a gazdandvény-szubogar-gomba-baktérium-illatanyagok-természetes
ellenségek kapcsolat sokkal bonyolultabb annal, hogy mindezt valamennyi szifajra altalanositva értelmezni
lehessen (1. abra).
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1. &bra: Szubogarak és a tarsult mikrobiota interakcioi. 1.: Védelem biztositasa antagonistakkal és rovarpatogénekkel
szemben. 2.: Feromonok csalogatd hatasa predatorokra és parazitoidokra. 3.: Feromonos kommunikacio a fajtarsakkal.
4.: Tapnévénnyel szembeni patogenitas. 5.: TApnévény altal termelt toxikus vegyiiletek lebontasa. 6.: Tapanyagok
felvétele a tapnévénybél. (Készitette: Zsidy Emese)

Figure 1: Interactions of microbiota associated with bark beetles 1.: Protection against antagonists and entomopathogens.
2.: Pheromones attracting predators and parasitoids. 3.: Intraspecific pheromone communication. 4.: Pathogenicity on
host plant. 5.: Breakdown of toxic compounds produced by the host. 6.: Nutrition uptake from hosts.
(lllustrated by Emese Zsidy)

OSSZEFOGLALAS

Ebben az attekintésben igyekeztink a szik és mikroorganizmusok kézétti szimbidzisokat és azok
oOkoldgiai szerepét a lehetd legrészletesebben bemutatni. Mindezt abbdl a megfontolasbél, hogy szemléltesstik
ezen interakciok sokféleségét és jelentdségét. A szibogarak holobiontjanak behatobb tanulményozésaval
és megismerésével mélyebb ismereteket szerezhetlink a szuk biologiajarol, mely tudas Uj tavlatokat nyithat
az elleniik valé hatékonyabb és természetkdzeli védekezési stratégiak kidolgozasaban. Bar a témaban
szamos publikécio latott napvilagot, mégis meglehet6sen keveset tudunk ezekrél a szimbiézisokrdl. A legtébb
szufaj esetében nem, vagy csak minimalis informacié all rendelkezésiinkre. A kutatasok dontd tobbsége az
agressziv, elsédleges jelleggel karositd szlfajok holobiontjat vizsgalja, melyek teljes fajosszetételét, tovabba
egyes ismert szimbidta mikroorganizmusok szerepét sem tisztaztdk még. A legnagyobb nehézsége az ilyen
vizsgalatoknak a tenyésztésbe nem vonhatd mikrobak kimutatasa és vizsgalata. A bioinformatika és az U
generéacios szekvenalasi eljarasok dinamikus fejlédése jo eséllyel athidalhatja ezeket a problémékat a jovébeni
kutatasok sorén.
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