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1. BEVEZETES

A természetben sokféle inger fordul el6, melyek felfogdsa és megértése
nélkilozhetetlen az él6lények, koztlik az ember sikeres alkalmazkoddsahoz és tuléléséhez. Az
ingerek érzékelése lehet8vé teszi, hogy az él6lények informaciot gyljtsenek a kdrnyezetikrél
és megfelel6 mddon reagaljanak is ra. Az ingerek felfogasa segit nekik a taplalék
megtalalasaban, a veszély elkerilésében és a parvalasztasban is. A kiillonb6z8 koérnyezeti
viszonyokhoz vald alkalmazkodas kovetkeztében az él6lények mas-mds ingereket képesek
felfogni, illetve egyes érzékszervek felfogd képessége lehet gyengébb vagy er6sebb. Az ember
esetében is vannak olyan, példaul vizudlis vagy akusztikus ingerek, melyek felfogasa igen
kifinomult érzékszerveket igényelnek, ugyanakkor példaul szaglasunk nem olyan tokéletes,
mint a kutyaké vagy a rovaroké. Valdszin(ileg azért alakult ez igy ki, mert az ember szamara
az illatok felfogasa és értelmezése a tulélésért folytatott kiizdelem és az evolucié soran nem
kapott olyan hangsulyt, mint a szinek, formdk és hangok kifinomult érzékelése. Ezt mi sem
igazolja jobban, minthogy a szagokra, illatokra nagyon kevés szavunk van. Példaul nehezen
tudjuk részletesen leirni milyen illata van egy banannak vagy mi a kiildnbség egy finom virag
illata és egy rothadd alma szaga kozott. Ebbdl kdvetkez6en a vizualis ingerekkel kapcsolatos
kutatasok tanulmanyozasaval marigen koran, a gérogok idejében Platén is foglalkozott. Mivel
korabban ugy gondoltak, hogy az ember szaglasa nem olyan kifinomult mint a latasa, a
kutatasok korai szakaszaban a szaglds tanulmdanyozasara csak kevés figyelem jutott.

Azt is fontos megemliteni, hogy az ingerek felfogdsa és az ezaltal kozvetitett
informacidszerzés mellett az informacidcserének, azaz a kommunikaciénak is nagyon fontos
szerepe van az él6lények alkalmazkodasa és tulélése szempontjabdl. A kommunikacio
tobbféle Uton is megvaldsulhat: ez lehet akusztikus, vizualis, taktilis és nem utolsd sorban
kémiai. Rovarok esetében a kémiai Uton, els6sorban illékony vegylletek altal kdzvetitett
kommunikacié korabban eléggé elhanyagolt teriiletnek szamitott, csak a 19. szazadban Jean-
Henri Fabre kezdte e terllet tanulmdanyozasat. Fabre 1913-ban a bucsujaré lepkék
(Thaumetopoea pityocampa) esetében igazolta, hogy valamiféle illat segitségével csalogatjak
a nGstények a konspecifikus himeket. Annak ellenére, hogy Fabre tanulmanya mar a 19.
szdzadban megjelent az els6 rovar szexferomon izoldlasa és azonositasa csak a 20. szdzadban,
1959-ben tortént meg a Nobel-dijas német Adolf Butenandt és munkatarsai révén. Ez az
anyag a bombikol volt, melyet tébb mint 500 ezer selyemlepkébdl késziilt kivonatbdl sikerult
azonositani. Az 55 éve publikalt, mérfoldkd jelent6ségl munka inditotta el a rovarok kémiai
kommunikacidval kapcsolatos kutatasokat vilagszerte.

A feromon fogalmat ugyanebben az éveben Peter Karlson és Martin Liischer vezette be
(Karlson and Luscher 1959) két gorog sz6 Osszeillesztése révén (dbepw (ejtsd: fero) jelentése:
hozni és opuwv (ejtsd: ormon) jelentése: hormon). A feromon vegyiileteket az allatok azért
valasztjak ki, hogy a fajtarsak viselkedését befolyasoljak, vagyis a legtobb esetben a himek
csalogatdsdért felel6sek. Ahogy a kutatasok e téren egyre jobban haladtak el6re, Ugy egyre
részletesebben, kilénb6z6 csoportokba osztottak a kiulonbdz6 funkcidkért felel6s
feromonokat, mint példaul a szex-feromonok, jelz6-feromonok, riaszté-feromonok, stb. A



kezdeti szakaszaban igen gyorsan felivel6 feromonkutatasok hajtdereje a gyakorlati
alkalmazas lehetGsége volt, mivel ezek fajspecifikus csalogatd anyagként mikodnek kartevd
rovarok esetében szabadfdldi kérilmények kozott is. Kés6bb és manapsag is nemcsak a
kartevé rovarok feromon azonositdsaval, hanem mas egyéb, példaul tarsas rovarok
fajkeletkezést irdnyité funkcidjukkal is sokan foglalkoznak. Ahogy a technika egyre jobban
fejl6dik, egyre tobbet tudunk meg a feromonok bioszintézisérél, kibocsatasukrdl, periferikus
és kozponti idegrendszeri felfogasardl.

A feromon kutatasokkal parhuzamosan a novényekbdl szarmazé illatanyagok
viselkedésszabalyz6 szerepével is sokan kezdtek el foglalkozni, mivel ezek az illatanyagok
egyedll vagy feromonnal kombindlva ugyancsak vonzd hatdssal birnak a rovarokra. Mivel
ezek a novényi illatanyagok a szexferomonnal ellentétben nemcsak a himeket hanem a
néstény egyedeket is vonzzak, ezért nagy jelent8ségiik van a kartevd rovarok vegyszermentes
elérejelzésében és gyéritésében, bar sok esetben specificitasuk hidanya széles kordl
elterjedésiiket gatolja.

A feromonkutatas nem rekedt meg a feromon vegyiiltek azonositasanal, viselkedésre
gyakorolt hatasanak vizsgalatanal és szabadfoldi vonzoképességik igazolasanal, hanem egyre
tobben kezdték feltarni a feromonok bioszintézis utjat és a feromon termelést beinditd és
szabalyozd6 mechanizmusokat. A feromon termelés mellett az utébbi id6ében igen nagy
hangsuly helyez6dott a feromon felfogasra periférikus és kdzponti idegrendszeri szinten is,
mind fiziolégiai, mind molekuldris vizsgalatok révén.

A rovar neuroetoldgia teruletén, mely egy kapcsolt megkozelités a viselkedési és az ezt
iranyitd neuroldgiai mechanizmusok kozott, igen nagy el6relépéseket figyelhetliink meg az
utdbbi évtizedekben. Sikerilt neuroanatdmiai vizsgalatokkal sok rovarfaj szexferomon és
illatanyag felfogasaért felel6s agyi teriiletének haromdimenzids szerkezetét és az abban
elhelyezkedd glomerulusok funkcidit azonositani. Ezek mellett szamtalan receptor gént és
mas, a feromon felfogasban szerepet jatszo fehérjét is azonositottak.

Ezek azok a témakérok melyekkel az utébbi években foglalkoztam és kutatasaim
élvonalaban dlltak. A rovarok neuretoldgidjaval kapcsolatban megszerzett tudas
elengedhetetlenil sziikséges mind az alap, mind pedig az alkalmazott kutatasok teriletén.
Kisérleteimet  els6sorban a  kukoricamollyal, mint vilagviszonylatban  komoly
kukoricakartevével végeztem, mivel barmilyen el6relépés a faj periférikus és kozponti
idegrendszeri feromon felfogasaval, tapnévényvalasztasaval kapcsolatban el6mozdithatja a
fajjal kapcsolatos vegyszermentes, fajspecifikus és precizios, névényvédelmi eljarasok ki- és
tovabbfejlesztését.



2. |IRODALMI ATTEKINTES

2.1. A kémiai kommunikaciéban részvev6 anyagok csoportositasa

Fontosnak tartom, hogy a kémiai kommunikacidban el6forduld, informacié atadasra
szolgalé illékony anyagok csoportositasaval kezdjem az irodalmi attekintést. Azért fontos ez,
mert ahogy a bevezetSben is emlitettem egyre tdbb kutatdcsoport foglalkozik a kémiai
Okoldgiaval, ezaltal ujabb és Ujabb illatanyagokat azonositanak, melyek mas-mads csoportokba
tartoznak. Olyan is el6farodul, hogy ugyanaz az illatanyag egyik esetben az egyik mas esetben
egy masik csoportba tartozik. Ezeket a kémiai kommunikacidban résztvevd anyagokat kdzos
néven szemiokemikalidknak (semiochemicals) hivjak (Law and Regnier 1971). Ezek a kis
molekulatémegl anyagok nem csak véletlenszer( szerves vegylletek, hanem olyan anyagok,
melyek egyfajta ,kémiai nyelvként” szolgalnak a fajon belili és a fajok kozotti kémiai
kommunikacidban. Ebbd&l kovetkezéen viselkedésszabdlyzd hatasuk is van példaul a
parvalasztasban, taplalék felkutatdsaban, repellens hatds kivaltasaban, riasztasban vagy a
tarsas szervez8désben. A szemiokemikalidk mar a legprimitivebb éI8 szervezeteknél, példaul
a baktériumoknal is megtalalhatdok. Ugyancsak az illatanyagok segitségével képesek a
kemotaxis Utjan mozgd szaprofita, vagy parazita életmddot folytatd gombak felkutatni
taplalékukat. A gombdaknal maradva példaul a Dictyostelium nydlkagomba kozponti sejtje
akrazin nev( anyagot bocsat ki, ami segit a tdvolabbi nyalkagombdakat magdhoz vonzani (de
Wit and Konijn 1983). Mindezek mellett rengeteg rovar illetve emI&sdk kozotti szamos
kdlcsdénhatdsért is ezek az anyagok felelGsek (Birch 1974; Ritter 1979).

A szemiokemikalidkat alapvet6en két részre oszthatjuk. Az egyik csoportba az
alllelokemikamiak (allelochemicals) tartoznak, melyek a fajok kozti kommunikaciéért
felel6sek (Whittaker and Feeny 1971). Ezek olyan szerves vegyilletek, amelyeket az egyik faj
termeli és a kdrnyezetébe bocsatja ki, ezdltal befolydsolva egy masik faj viselkedését vagy
novekedését. A kémiai kommunikacié ezen formaja a névények kozotti interakciokban is
el6fordul, ahol az allelokemikalidk segithetnek a névénynek versenyel6nyre szert tenni
azaltal, hogy gatoljak a kdzelben 1évé rivalis novények csirdzdsat vagy novekedését (Putnam
1988). Az allelokemikalidkat nem csak névények, hanem allatok és mikroorganizmusok is
termelik és hasznaljak interakcidik soran.

A masik csoportba azokat az anyagokat sorolhatjuk, melyek a fajon beldli
informdcidcseréért felel6sek, ezeket feromonoknak (pheromones) hivunk (Karlson and
Luscher 1959) (1. 4bra). A feromonok olyan anyagok, amelyeket egy egyed bocsat ki a
kornyezetébe, majd egy masik, ugyanazon fajhoz tartozo egyed érzékel, ezaltal egy specifikus
reakciot valt ki, példaul egy meghatarozott viselkedést vagy fejlédési folyamatot.



Szemiokemikaliak

1. abra: A kémiai kommunikdcioban résztvevé szemiokemikdliak csoportositdsa

Az allelokemikalidkat, amelyek a fajok k6zotti interakcidkban jatszanak szerepet, tovabb
osztalyozhatjuk aszerint, hogy melyik résztvev6 szamara jelentenek elényt. Ha a felfogd fél
szamara el6nyos akkor kairomonnak (Brown et al. 1970), ha a kibocsaténak egyednek
szarmazik ebbdl elénye, akkor allomonnak (Brown 1968) és ha mindkét fél szdmara el6nyos
akkor szinomonnak hivjuk (Nordlund and Lewis 1976) (1. abra).

A kairomonok, nagyszdmu attraktdnst, fagostimuldnst és mas egyéb anyagokat
foglalnak magukba, melyek példaul segithetik a ragadozdkat zsakmanyuk megtalalasaban,
vagy a herbivorokat tdpnovényik és a parazitakat gazddjuk felkutatasaban (Brown et al.
1970). Ha a rovar-tdpnoévény kapcsolatot vizsgaljuk, akkor a tdpnovény altal kibocsatott
kairomonoknak nagyon fontos szerepik van a herbivor rovarok taplalkozasaban és
tdpnovényvdlasztdsaban. Az aktualis kutatdsokban kiemelt szerepet kapnak ezek a tipusu
kairomonok, mivel ezen anyagok azonositasa és funkcidjuk megértése nemcsak a bioldgiai
folyamatok feltarasat segitik el§, hanem potencialisan fontosak a névényvédelemben is. Az
ilyen anyagok lehet&séget teremtenek olyan kartevé rovarokat csalogatd csapdak
kifejlesztésére, amelyek képesek, mind a him, mind a ndéstény egyedeket vonzani, igy
nagymértékben el&segithetik a populdcidk monitorozdsat és esetleges gyéritését is (Murali-
Baskaran et al. 2018). Példa a kairomonokra a szufarkasok altal érzékelt illatanyag, amely a
szubogarak Urilékébdl szarmazik. Ezek kairomonok segitik a szufarkasokat abban, hogy
megtaldljak a sziubogarakat mint zsakmanyukat (Borden 1974).

Rovarok esetében az allomonokat egyes fajok azért bocsatanak ki, hogy tavol tartsak a
ragadozokat. Szamos homokfutrinka (Cicindela fajok) imagdja egy specidlis mirigyet visel
potroha végén, ami olyan kininszarmazékokat termel, mely elriasztja a ragadozékat (Thiele



1977). Ugyancsak a novények altal termelt masodlagos metabolitok egy része
méreganyagként funkcional ezaltal védelmet nyujt a herbivorok ellen, igy ezeket az anyagokat
ebben az esetben allomonoknak tekinthetjiik (Fraenkel 1959).

A szinomonok olyan tipusu vegyiletek, melyek mind a kibocsaté, mind a felfogd faj
szamara el6nydsek. Legkézenfekv6bb példa a szinomonokra a virdgok altal termelt
illatanyagok és a nektar, melyek vonzzak a beporzo szervezeteket. Ebben a kapcsolatban mind
a kibocsato, azaz a névény, mind a felfogd, azaz a beporzé rovar jél jar: a névényt a rovar
beporozza, a rovar pedig cserébe nektart kap (Dobson 1994; Jonsson 2005). A lepkék
esetében példa a déligyimolcsmoly (Ephestia cautella), melynek nésténye egy olyan illékony
anyagot bocsat ki ami, az aszalvdnymoly (Plodia interpunctella) himjeit tavol tartja, ezaltal
megakaddlyozva a fajok keresztez6dését, biztositva ezzel a reproduktiv izolaciét (Sower et al.
1974). Ebben az esetben ezt az illékony anyagot hivhatjuk szinomonnak, mivel mindkét faj
szamara el6ényos helyzetet teremt.

Fontos felhivni a figyelmet arra, hogy ugyanaz a vegyilet tobbféle funkcidt is ellathat,
ezdltal tobb kategdriaba is eshet. Példaul az el6bb emlitett szibogarak esetében a bogarak
altal megtamadott fan az allatok egy ugynevezett aggregacids feromont (kés6bb még lesz
errél sz6, 1. dbra) bocsatanak ki, azért, hogy fajtarsaikat odahivjak. Ugyanakkor ezt a jelzést
nemcsak a szubogarak fogjak fel, hanem a szufarkasok is ,lehallgatjak”, azaz 6k is érzékelik,
mely, ebben az esetben kairomonként funkciondl és segit a prédadllat (szubogar)
megtalalasdban (Borden 1974). Ebben az esetben ugyanazt a vegylletet nemcsak aggregacios
feromonnak, hanem kairomonnak is hivhatjuk. Hozza kell tenni, hogy a szubogarak altal
termelt aggregacids feromonkomponensek kozil egy vagy két vegyilet is elegendd, hogy
kairomonként funkciondljon (Bakke and Kvamme 1981; Raffa 2001).

A szemiokemikalidk masik csoportjdba a feromonok tartoznak (1. dbra). A feromonok a
fajon bellli kommunikacidért felel6s anyagokat foglaljak magukba. Karlson and Luscher
(1959) fogalmaztdk meg el&szor a feromonok definicidjat, mely szerint ezek olyan anyagok,
melyeket egy faj példanya bocsatja ki és ugyanannak a fajnak egy masik egyebe érzékeli ezt,
minek kovetkeztében a felfogd szervezetbdl specifikus viselkedést valt ki. A feromonok
tobbsége illékony vegyiiletet vagy vegylleteket foglal magaba melyek a leveg8ben terjednek
ezaltal a hémérséklet és a szél is befolyasolja terjedésiiket (Elkinton and Cardé 1984). A
feromonok a legtobb esetben igen kis mennyiségben termel6dnek ezaltal a felfogd
szervezetek nagyon érzékenyek ezekre az anyagokra, amibdl sok esetben az is kovetkezik,
hogy nagy tdvolsagbdl is érzékelhetéek (Kanzaki et al. 2008; Cardé 2021). A feromonok
esetében a hatas kifejtéséért egy vagy tobb vegyilet egylttes el6fordulasa sziikséges. Abban
az esetben amikor tébb vegyllet keverékébdl all 6ssze a feromon, akkor a feromon sz az
Osszes anyag egylttesét foglalja magaba (Shorey 1973). Ezeket a lathatatlan feromonokat az
allatvildag szamos, ha nem az 6sszes faja hasznalja kémiai kommunikacids célra kiilonb6z6
életterekben (Wyatt 2013). Néhany modell szervezetben, mint példaul a lepkékben,
Drosophildakban, és a hazi egér esetében (Mus musculus), a teljes jelrendszer genetikailag
meghatdrozhatd a feromonokat termel6 enzimektdl a kemoreceoptorokon keresztiil a jelek
feldolgozdsat végz6, magasabb agyi szintl érzékelésig (Wyatt 2017). Kezdetekben a



feromonok azonositdsa terén a kutaték szamdra az igazi kihivas az volt, hogy az allatok
altaldban igen kis, mikro- vagy pikogrammnyi mennyiségben termelik és bocsatjak ki a
feromont. A szlikséges technikai hattér hianya miatt az elsé feromont csak 1959-ben sikerdlt
azonositani. A Nobel dijas Adolf Butenandt és csapata a selyemlepke (Bombyx mori)
feromonjanak (bombikol) azonositasan 20 évig dolgozott és félmillié nGstény lepkét hasznalt
fel (Butenandt 1959). A technika fejl6dése révén ma mar egyetlen néstény lepke feromon
mirigyébdl készilt kivonat is elegend6 lehet, hogy gazkromatograffal kapcsolt
elektroantennograffal (GC-EAD) és gdzkromatograffal kapcsolt tomegspektrométerrel (GC-
MS) azonositsuk a feromont és megmondjuk, hogy az adott faj him egyede fel is fogja-e ezt.
Természetesen a feromon azonositdsa ©nmagaban nem elegendd ahhoz, hogy
megbizonyosodjunk arrdl, hogy ez a vegyllet ténylegesen vonzza-e az azonos fajhoz tartozé
masik egyedet. Ehhez viselkedési vizsgalatokra is sziikség van. Azz els6 feromon
meghatdrozasnal Butenandt a him selyemlepke szarnyrezegtetéses viselkedését hasznalta
biotesztként arra, hogy beigazolja a meghatdrozott és szintetikusan elGallitott feromon
aktivitasat (Butenandt 1959). Ezek és mas biotesztek, melyek mas kutatdék szamara is
megismételhet6ek, még mindig lényeges részét képezik a feromon azonositdsanak. A
viselkedési biotesztek nélkiil semmilyen allitdas nem hihet6 el arrél, hogy egy adott vegyiilet
vagy vegyuletkombinacié feromon lenne.

A feromonokat csoportosithatjuk attdl fiiggéen, hogy milyen tipusu valaszt valtanak ki
a felfogo szervezetbdl. Vannak olyanok feromonok, melyek lassu fiziologias hatast valtanak
ki, ezeket athangold, vagy ,,primer” feromonoknak hivjuk. Ezek altaldban hosszu ideig fejtik ki
hatasukat (Wilson 1963; Conte and Hefetz 2008). Ilyen primer feromon példaul a méhek
esetében a kiralynd altal termelt feromon, amely képes a tobbi, kaptarban Iévé egyedet
gatolni abban, hogy ujabb kiralyné fejlédjék. A viselkedési vizsgalatok azt is igazoltak, hogy
ezek a primer feromonok iranyitjak a kiralyng és a dolgozdk, illetve a dolgozdk és dolgozdk
kozotti interakcidkat a tdrsadalmi konfliktusok kozvetitésétél a feladatok elosztasanak
szabdlyozasaig (Conte and Hefetz 2008).

A masik csoportba azok a feromonok tartoznak, melyek, ellentétben a lassu fizioldgiai
valasszal, azonnali és gyors viselkedési valaszt valtanak ki a masik egyedbdl, ezeket kivalto,
vagy ,releaser” feromonoknak hivjuk (Wilson 1963; Regnier and Law 1968). Ezeket a kivalto
feromonokat tovabb csoportosithatjuk az altaluk kivaltott specifikus viselkedési valaszok
alapjan.

Mivel dolgozatomban csak rovarokkal foglalkozom, a kévetkezékben csak a rovarokra
vonatkozo feromon kategdridkat emlitem meg. Ezek alapjan megkiilonboztetiink aggregacios
feromonokat, melyek az egyedek csoportosuldsat segitik el6, ami el6ny6s lehet taplalkozasi,
védelmi vagy szaporodasi szempontbdl. Erre példa a szubogarak aggregacids feromonja ami
egy kivalasztott fara nagy mennyiségli bogarat vonz (Shorey 1973; Blomquist et al. 2010).
El6fordulnak nyomjelz6 feromonok, melyeket a rovarok azért vdlasztanak ki, hogy egy
utvonalat megjeldljenek annak érdekében, hogy a tobbi egyed megtaldlja ugyanazt az utat.
Ezek a feromonok kritikus szerepet jatszanak a tarsas rovarok, mint a hangydk navigaciéjaban
és taplalékkeresési stratégidiban (Morgan 2009). Létezek riadoztaté vagy mas néven ,alarm”



feromonok melyeket altalaban az allamalkotdé rovarok hasznalnak. Céljuk, hogy a fajtarsakat
riaddztassa a vészhelyzet gyors elkeriilése érdekében el6segitve ezzel a tulélést (Verheggen
et al. 2010). Ezek a feromonok a legtdbb esetben igen illékony vegyiletekbdl allnak annak
érdekében, hogy a kdrnyezetben gyorsan terjedjenek, illetve a veszély megszlinése utan
gyorsan el is tlinjenek (Lopes et al. 2023). J6l ismert példa a hangydk hangyasavtermelése a
hangyaboly megtamaddsa annak érdekében, hogy a katonakat riaddztassak (Blum 1969). A
méhészek jol tudjak, hogy ha egy méh megcsipi az embert, a tébbi méh is gyakran tdmaddlag
lép fel. Ennek oka, hogy amikor a méh aldozataba szurja fullankjat akkor egy riaddztatd
feromont bocsat ki. Ez a kémiai jelzés 6sztonzi a tobbi méhet a tdmaddasra (Blum 1969;
Verheggen et al. 2010). Léteznek agresszios feromonok is, mely agressziv viselkedési valaszt
vdltanak ki az azonos fajhoz tartozé egyedekbél. Erre példa az ecetmuslicanal (Drosophila
melanogaster) talalt 11-cis-vaccenyl acetdt (cVA), mely erésen serkenti a himek kozotti
agressziét (Wang and Anderson 2010). Vannak olyan, kis csoportokban é16 rovarok, melyek
diszperzids, vagy taszitd feromont bocsatanak ki annak érdekében, hogy a csoport egyes
tagjai szétvaljanak egymadstdl. Erre példa a levéltetvek diszperziés feromonja, amit akkor
bocsatanak ki ha megtamadjak csoportjukat, minek hatdsara az egyedek szétszérédnak (Nault
and Montgomery 1977). Az utolsd, de dolgozatom szempontjabdl legfontosabb csoportba az
ivari viselkedést befolyasold szexferomonok tartoznak. A sikeres parosodas érdekében ezek a
feromonok felelsek a himek és n6stények egymasra taladldasaban. A legtdbb esetben ezek az
anyagok nagy tavolsagbdl érzékelhet6ek a masik nem szamara, illetve kiléndsen olyan
kornyezetekben fontosak, ahol a vizudlis vagy akusztikus jelek kevésbé hatékonyak.
Butenandt (1959) altal azonositott els6 feromon is szexferomon volt, majd ezt kdvetéen
rengeteg mas rovarfajnak is sikertlt a szexferomonjat azonositani és vonzé hatdsat igazolni
(Jacobson 2012). Itt emliteném meg, hogy El-Sayed és munkatarsai (2013) egy olyan, (Arn et
al. 1992) altal korabban megjelent adatbdzis tovabbfejlesztése révén, internetes feliletet
Uzemeltetnek (www.pherobase.com) mely segitségével az irodalomban fellelhetd 6sszes
azonositott szemiokemikaliat - beleértve a feromonkat is - megtaldlhatjuk, kiillénb6z6 modon
kereshetjiik és rendezhetjik 6ket.

2.2. A szexferomonok szerepe a lepkéknél

A molylepkék esetében a fajspecifikus szexferomonokat legtobbszér a ndstények
bocsatjak ki, melyek egy, két vagy hdrom 6sszetev6bdl allo keverékbdl dlinak. Ezek altaldban
10-18 szénlanchosszusagu alifas, sok esetben telitetlen észtereket, aldehideket vagy
alkoholokat tartalmaznak az adott fajra jellemz& ardnyokban (Subchev et al. 2000; Ryan
2002). Ezek a feromonok kibocsatasuk utdn illékony tulajdonsdguk révén a levegGben,
ugynevezett illatcséva (plume) formajaban terjednek. A konspecifikus himek sok esetben
nagy tavolsaghdl felfogjak ezeket az anyagokat majd pozitiv anemotaxis révén koévetik az
illatcsévat a n6stény irdanyadba a sikeres parosodas érdekében. A heterospecifikus parosodas
elkeriilése érdekében mind a keverék dsszetétele és ardnya, mind pedig a kibocsatds idSzitése
szigoruan szabalyozott. A feromon keverék specificitasat sok esetben a lepkék tovabb
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fokozzak olyan anyagok kibocsatasaval, amelyek gatoljak a heterospecifikus himek repilését,
sokszor anélkiil, hogy barmilyen szerepet jatszananak a konspecifikus himek tajékozédasban
(Hillier and Baker 2016). Szamos, taxondmiailag kozel rokon fajok haszndlnak kémiai szerkezet
szempontjabdl hasonld, vagy azonos komponenseket feromonként, a kiilonbség sokszor csak
a komponensek aranydban nyilvanul meg (Lofstedt 1993; Roelofs 2016). Azonos fajhoz, de
kil6nb6z6 rasszhoz tartozo populaciok esetében az is el6fordul, hogy a két rassz kozott csak

Ve

megfelel6en biztositani a rasszok k6zotti reproduktiv izolaciot (Lassance and Lofstedt 2009).

2.2.1. A szexferomonok termelddése és szabdlyozdsa

A néstény lepkék altal kibocsatott feromon a legtobb esetben egy mddosult
interszegmentdlis membranban, a feromonmirigyben termel&dik. Ez altaldban a potroh
végén, dorzalisan, ventralisan, vagy gy(rl alakban a 8-10. szegmens kozott helyezkedik el
(Chapman 2013). A mirigy nem rendelkezik kivezeté csével, a feromonok a kutikuldan at
diffundalva jutnak ki beléle. A feromonmirigyek tartalmazzak az 6sszes sziikséges enzimet és
el6anyagot a fajspecifikus szexferomonok szintéziséhez. Amikor a néstény lepke parzasra kész
és ki szeretné bocsatani a feromont, akkor az utolsé potrohszelvények, melyek a
feromonmirigyet tartalmazzdk, kitiremkednek. Ezt hivjuk csalogatd viselkedésnek, angol
szoval ,calling”-nak. Ekkor a mirigy felllete kozvetlenil érintkezik a leveg6vel, minek
eredményeképp a feromonok a légtérbe jutnak.

A feromon termelését és kibocsatasat szamos kérnyezeti tényezd befolyasolja (Shorey
1974). Altaldban a lepkék nem bocsatanak ki feromont addig, amig nem lesznek szaporodasra
képesek. A feromontermelés altalaban az életkortdl fligg és az ovariumok vagy a herék
érésével egybeesik, néhany esetben pedig a tapldlkozdssal is (Blomquist et al. 2012). A
feromon termelése a legtobb esetben napszakhoz, altalaban az éjszakai 6rak egy bizonyos
id8intervallumdahoz kotott. A feromontermel6dés id8szaka is lehet faji jelleg, mely szintén
el6segiti a fajok kozti reproduktiv izolaciot (Karpati et al. 2007; Levi-Zada and Byers 2021).
Fontos itt megemliteni, hogy a legtobb lepke esetében a néstények csak igen kicsi, sokszor
nanogrammnyi mennyiséget termelnek ezaltal a himeknek igen érzékeny feromont felfogd
rendszerrel kell rendelkeznitk.

A feromon termelését lepkék esetében a feromonotropikus neuropeptidek csoportjaba
tartozé feromon bioszintézist serkenté hormon (PBAN) szabdlyozza (Rafaeli 2009). A PBAN-
ek az agyban elhelyezked§ garatalatti ducban termel6dnek és a corpus cardiacumban
tarolédnak, ahonnan napszaki ritmustdl fliiggen a hemofimfaba jutnak. A hemolimfa
segitségével a PBAN eljut a néstény feromonmirigyében a PBAN receptorhoz ahol aktivalja a
feromontermelés bioszintézis utjanak kulcsfontossagu enzimjeit. A parzas utan a PBAN szintje
drasztikusan lecsokken (Fénagy 2006; Rafaeli 2009; Nation 2015).

11



2.3. A szemiokemikalidk érzékelése

2.3.1. Periférikus illatanyag felfogds

Ahogy korabban emlitettem, a néstény lepkék legtobb esetben igen kis mennyiségben
termelik a szex feromonkomponenseket. Ebbél kévetkez6en a Iégtérbe is nagyon kevés anyag
jut, ezért a himeknek is nagyon érzékeny szaglérendszerrel kell rendelkeznilik, hogy ezeket a
kis mennyiségeket felfogjak. A kis mennyiségek mellett kdzel rokon fajok esetében a
feromonkomponensek sok esetben kémiai szerkezet szempontjabdl is csak kismértékben
kilénbdznek egymastdl ezért a fajkeveredés elkeriilése érdekében a himeknek ezeket a kis
kildnbségeket is pontosan kell érzékelnitk.

A lepkék paros csapjukkal fogjak fel a szexferomonokat és mas illékony vegyileteket.
Egyes fajok esetében a «csap felliletének lemezekkel vagy fonalakkal torténd
megnagyobboddsa az érzéksz6rok szamanak ndvekedésével jar, amely megndveli a csap
érzékenységét is (Keil 1999). Fontos megemliteni, hogy a csdp nemcsak az illékony vegyiletek
érzékelését végzi, hanem fontos szerepet jatszik az iz-, mechano-, para-, h6- és néhany
esetben a széndioxid érzékelésében is (Keil 1999). A csapokon olyan érzéksz6rok mas néven
szenzilldk talalhaték, melyek képesek érzékelni ezeket az illékony anyagokat (Keil 1999).

A csapon elhelyezkedd szenzillak szama fajtél és nemtdl figg. Al levélbolhak (Psylloidea)
esetében példaul 6sszesen 4 szaglasért felelGs szenzilla talalhatd a csapon (Kristoffersen et al.
2006), ugyanakkor lepkék esetében ez a szam akar tizezer is lehet (Hallberg et al. 2003).
Morfoldgiai szempontbdl kiilonbozé tipusu szenzillakat taldlunk a csapon. A legfontosabb
szenzilla tipusok a trichodeum, basiconicum, coeloconicum, auricillicum, styloconicum és
chaeticum (2. dbra).
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2. abra: Tarka sz6l6moly (Lobesia botrana) csapjanak elektronmikorszkopos felvétele. Az
egyes csapizeken jol lathatdak a kilonb6z6 érzéksz6r tipusok. Str: s. trichodeum (str | — révid, str Il —
kézepes, str lll — hosszu), sty: s. styloconicum, sau: s. auricillicum, sco: s. coeloconicum, sbha: s.
basiconicum, sch: s. chaeticum. Godoy et al. (2019) nyoman.

A szenzilldkat falszerkezetiik alapjan is csoportosithatjuk. Ezek szerint elé6fordulnak
porusos falu szenzilldk, melyek a szagldsért, csuUcson-pérusos-szenzilldk, amik az
izérzékelésért felel6sek és porus nélkiili szenzilldk, amelyek mechano, h6- és paratartalom
érzékeld receptorokat tartalmaznak. A pérusos falu szenzillak k6zott vannak szimpla és dupla
falu tipusok. A szimpla falu szenzilldk k6zé, melyek a feromon felfogds szempontjabél a
legfontosabbak, kdzé tartozik a szenzilla trichodea, melyeket méretiik szerint tovabb tudunk
csoportositani. gy, egyes fajok esetében elkiildnithetiink révid, kdzepes vagy hosszu szenzilla
trichodeat (2. dbra). Alakjuk hosszukas, végik hajlitott, vékony falukat porusok torik at,
melyeken keresztiil az illékony anyagok - koztiik a feromonok is - kdnnyen bejutnak a szenzilla
belsejébe. A szenzilla trichodea felszinét egy egyszer lipidréteg boritja, amely részt vesz a
feromonok fogadasaban és a pdrusokhoz torténd szallitasaban (Baker et al. 2022). Belsé
tertikben 1, 2 vagy 3 darab bipolaris neuron dendritjei helyezkednek el.

Az illatanyagok felfogasa szempontjabdl a masik fontos tipus a szenzilla basiconica,
amely a szenzilla trichodeahoz hasonldan szintén sok pdrust tartalmaz és legtébb esetben a
novényekbdl szarmazo illatanyagok érzékelésében jatszik fontos szerepet. Ezek révidebbek,
mint a szenzilla trichodedk, végiik legdmbolyitett (2. abra). Belsd terlikben taldlhatd neuronok
szama elérheti akar az 6tvenet is.

Ha egy illatanyag molekula a szenzilla pérusain keresztiil bejut a szenzilla belsejébe
akkor ott az ugynevezett szenzillum folyadékkal (sensillum-limph) taldlkozik. Ezt a folyadékot
a szenzilla alapi részében elhelyezked6 tdmasztésejtek termelik. Ebben a folyadékban olyan
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szallito fehérjék taldlhatdak (odorant binding proteins; OBPs), melyek a pérusoktdl elszallitjak
az illatanyag molekuldkat a szagld receptor neuron (olfactory receptor neuron; ORN) dendrit
felliletén 1évé szagld receptorokig (olfactory receptors; ORs) (Vogt 2005) (3. abra). Az OBP-k
kozott vannak kifejezetten a feromonokra specializalédott feromon szdllité fehérjék
(pheromone bindig proteins; PBPs) is (Pelosi 1998).

Az szagld receptor neuronok (olfactory receptor neuron; ORN) altaldban csak egyféle
szaglé receptort (olfactory receptor; OR) tartalmaznak. Ezek a OR-k nem G-fehérjékhez
kapcsolt receptorok, mint a gerincesek szagléreceptorai, hanem olyan ligand-vezérelt
ioncsatorndk, amelyek kozvetlen kdlcsonhatasba lIépnek az illatanyag molekulaival (Ha and
Smith 2022). Az OR mindig egy koreceptorral az ugynevezett Orco-val (olfactory receptor co-
receptor) fordul el6, mely szikséges az OR-ok dendritek membranjara torténd
lokalizacidjahoz, igy elengedhetetlenek az illatanyagok érzékelésében is. Az Orco homo- és
heteromereket alkot OR-okkal (Vosshall and Hansson 2011; Stengl and Funk 2013). Ezen kivil
egyéb érz6 neuron membran fehérjék (sensory neuron membrane proteins; SNMPs) is részt
vesznek az illatanyag és receptor kozti kapcsolat kialakuldasaban. Ennek pontos folyamata még
nem ismert (Suh et al. 2014). Az OR-okon kiviil a rovarok szaglasaban részt vesznek ionotrép
receptorok (ionotropic receptors; IRs) is, melyek evoluciés szempontbdl sibbek mint az OR-
ok és els6sorban aminok és karbonsavak felfogasdban vesznek részt kozosen, tobb
koreceptorral (Suh et al. 2014).

A B A C ® @ illékony molekula
e O
= —‘ \— [
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3. abra: A periféridlis illatanyagérzékelés vazlatos miikédése lepkecsdpon illusztrdlva. A:
Lepke fonalas csdpja. B: A csapon 1évé érzékszér (szenzillum) felépitése, ORN — szaglo receptor neuron
C: A szenzillum belsejében az illéekony molekula kapcsoléddsa a szdllitofehérjéhez (OBP) majd
kapcsoléddsa a szaglo receptor dendriten iilé szaglo receptorhoz (OR). Guo and Wang (2019) nyomdn
mddositva.

Miutan az illatanyag molekula hozzakapcsolddott a receptorhoz annak onnan le is kell

valnia, mégpedig gyorsan mivel - példaul a himek orientacidja soran - gyors, egymast kovetd
idegi valaszra van szlikség, hogy a him repiilés kézben tudja kdvetni a valtozé iranyu feromon
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illatcsévat. Ebben a helyzetben nincs idé arra, hogy a receptorhoz hosszasan kot6djon az
illatanyag molekula. Ekkor nyujtanak segitséget az illatanyag degradalé fehérjék (odorant
degrading enzymes; ODEs), melyek képesek vagy lebontani, vagy atalakitani az illatanyag
molekulat (Leal 2013).

2.3.1.1. Szagld receptor neuronok

Amint korabban emlitettem, a lepkék ORN-jai a csapon vagy a szajszerven elhelyezkedd
szenzilldban helyezkednek el. Ezek bipolaris neuronok, melyek OR-t tartalmazé dendritjei az
érzéksz8r nyulvanydban helyezkednek el, sejttestjik az érzéksz6r alatt talalhatd, axonjuk
pedig az agyban elhelyezkedd szagldlebeny egyes glomerulusaiban végzédik. A szenzillum
tipusatdl fiigg, hogy melyik hany darab neuront tartalmaz. (Zhao and McBride 2020). Ez a
szam 1-100 koézdtt mozoghat. Altaldban a feromonkomponensek felfogasaért felelds
trichodea szenzilla 1-3, mig a basiconica szenzilla akar 100 ORN-t is magdba foglalhat (Keil
1999; Sharma et al. 2015). A trichodea szenzillakban 1évé ORN-ok dendritjei nem dgaznak el,
viszont a basiconica szenzilldkban |évék eldgazhatnak (Hallberg and Hansson 1999). Altaldban
egy ORN dendritjén csak egy OR tipus taldlhatd, de adddik olyan eset lepkéknél is hogy tdbb
tipusu OR expresszalddik ugyanazon az ORN-on (Koutroumpa 2014; Mika and Benton 2021).
A receptor neuronokkal kapcsolatban megjegyezném, hogy egy szenzillaban elhelyezked6
ORN-ok, nem-szinaptikus, passziv elektromos kapcsolatba Iéphetnek egymassal. Ennek a
kapcsolatnak szerepe lehet a szinkronizacidban a jel feler@sitésében ezaltal az érzékenység
novelésében is (Vermeulen and Rospars 2004). A csapban elhelyezked 6sszes ORN szdma
fajtol fligg. Az ecetmuslica (Drosophila melanogaster) esetében példdul mindkét nem
korilbelil 1200 ORN-al rendelkezik (Stocker et al. 1990), ugyanakkor az amerikai
dohanyszendernek (Manduca sexta) megkozelitéleg 300 000 ORN-ja van (Oland et al. 1988).

2.3.2.Kézponti idegrendszeri illatanyag felfogds

Az el6z6 fejezetben targyalt periférikus illatanyagfelfogas folytatasaként ebben a
fejezetben a rovarok kézponti idegrendszeri feromon és kairomon érzékelésének hatterét
szeretném bemutatni.

A rovarok esetében a csapbdl érkez6é informacid, amit az ORN axonok hordoznak, bejut
az agy elsédleges szagld kdzpontjdba a szaglélebenybe (antennal lobe; AL) (Galizia 2014). A
paros AL a kdzépagyban (deuterocerebrum) a csap proximalis részéhez kozeli terileten
helyezkedik el (4. abra). Az AL gdmb alaku, ugynevezett glomerulusokbdl all. A glomerulusok
magukba foglaljadk az ORN-ok axonjait, interneuronok és a projekciés neuronok (késébb
részletesen targyalom) dendritjeinek szinapszisait. Egy glomerulusba csak olyan ORN axonok
futnak be melyek csak egyféle OR-t expresszalnak, ebbdl koévetkez6en minden egyes
glomerulus egy illatanyagért felel6s (Vosshall et al. 1999; Hansson and Stensmyr 2011). A
glomerulusok szdma fajtél és nemtél is flgg, példaul az ecetmuslica (Drosophila
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melanogaster) esetében 52 glomerulust irtak le (Vosshall et al. 2000a), mig darazsak esetében
ez a szam akar az ezret is elérheti (Hansson and Anton 2000).

4. abra: A rovaragy deuterocerebrumadban elhelyezkedé szaglolebeny (antennal lobe) és az
abban elkiiloniil6 makroglomeruldris komplex (MGK) sematikus felépitése. OSNs; szaglé
receptor neuronok, PNs; projekcios neuronok. Kymre et al. (2021) nyomdn modositva.

A szagldlebenyben torténik a csdp fel6l érkez6 informacid elsédleges feldolgozasa és
sz(irése, amiben az ott taladlhaté interneuronok és a projekciés neuronok vesznek részt
(Silbering et al. 2008; Seki et al. 2010; Kuebler et al. 2012; Capurro et al. 2014). A
szaglélebenyben feldolgozott informdcié ezutdn a projekcidos neuronok axonjan keresztil
kilép a szaglélebenybSl és a fels6bb agyi kozpontokba a gombatestbe, mint
memoriakdzpontba illetve az oldalsé lebenybe megy tovabb (Galizia and Sachse 2010).

Lepkéknél, abban a gyakori esetben amikor a néstények termelik a szexferomont és a
himek fogjdk fel, a himek szaglélebenyében egy igen jol elkiilonithet6, megnagyobbodott
teriiletet az ugynevezett makroglomerularis komplexet (macroglomerular complex — MGK)
lehet elkiloniteni (4. abra). Ez a terilet, mely a szagldlebeny csdphoz kozeli részénél
helyezkedik el, felelés a szexferomonok felfogasaért. Az MGK altalaban 1-3 alegységbdl all
0ssze, ahol minden egyes egység egy szex feromonkomponens felfogasaért felel6s (Haupt et
al. 2010). Az AL-ban taldlhaté egyéb, nem MGK glomerulusok a tobbi illatanyag felfogdsért
felel6sek beleértve a kairomonokat is (Anton and Homberg 1999). Egyes lepke fajoknal az
MGK-ben taldlhaté alegységek szama jellemzéen egybevag a szexferomon komponensek
szamaval, de vannak olyan esetek is, ahol az alegységek szama kevesebb (Anton and Homberg
1999).
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2.4. Arovar-tapnovény kapcsolatban résztvevd illatanyagok

Mivel dolgozatomban a kukoricamollyal kapcsolatban nemcsak a feromon felfogas
periférikus és kdzponti idegrendszeri mikodését tanulmanyozom, hanem a rovar-tapnévény
kapcsolatban részt vevd illatanyagokkal is foglalkozom, ezért fontosnak tartom, hogy ebben
a fejezetben ezekrdl is ejtsek par szét. A rovar-tdpnovény kapcsolat esetében el6fordulo
kémiai kommunikacioban a legtébb esetben a névények altal kibocsatott, altalaban révid
szénlancu illatanyagok vesznek részt. Eddig 6sszesen 1700 illékony vegyiiletet azonositottak
tobb mint 90 névénycsaladbdl (Dudareva et al. 2006; El-Sayed 2022). Ezek, a ndvények levelei,
viragjai, gyimolcsei és gyokereik altal kibocsatott illékony anyagok védelmet nyujthatnak a
kérokozdk ellen, vonzhatjak a beporzdkat és a herbivorokat illetve azok parazitoidjait is (5.
abra). Ezek az illékony novényi vegyiiletek a ndvények masodlagos anyagcseretermékeinek
kb. 1%-at teszik ki. F6ként terpenoidokbdl, fenilpropanoidokbdl, benzénoidokbdl,
zsirsavszarmazékokbdl és aminosavszarmazékokbdl dlinak (War et al. 2011). A névények altal
kibocsatott allelokemikalidkat, melyek a fajok kdzti kommunikacidért felel6s anyagok, tébb
csoportba is sorolhatjuk. A virdgok altal kibocsatott illékony anyagok lehetnek példaul
szinomonok, melyek vonzzak a beporzdé rovarokat. A rovarok a beporzasért cserébe nektart
és pollent kapnak, ezaltal mind a virdg, mind a beporzd szamdra el6nyds helyzet alakul ki
(Dobson 1994; Jonsson 2005; Keng-Hong and Nishida 2005). A névények altal kibocsatott
illatanyagok lehetnek illékony allomonok is, melyek megvédik a ndvényeket a
mikroorganizmusok ellen és toxikusak lehetnek a rovarok szamara, vagyis a kibocsatd névény
szamdra el6nyos, mig a felfogd szervezetek szamara hatranyos hatast eredményez (Harrewijn
et al. 1994). Abban az esetben, ha ezek az illatanyagok a névény azaz a kibocsaté szamara
elénytelen viszont a felfogd szervezet szamara el6nyds helyzetet teremtenek akkor ezeket
kairomonoknak hivjuk. Kairomonok lehetnek a névények zold részei altal kibocsatott
illatanyagok, melyek vonzzak a herbivor rovarok imagodit parvalasztas, taplalkozas vagy
tojasrakasi hely kivalasztasa érdekében (Murali-Baskaran et al. 2018). Azt is fontos
megemliteni, hogy a rovarlarvak novényi részeken torténd ragasanak hatasara a névények
indirekt médon ugynevezett herbivor indukalt novényi illatanyagokat (herbivore induced
plant volatiles; HIPVs) termelnek annak érdekében, hogy a herbivor rovar l4rvainak
parazitoidjait és a ragadozdkat odavonzza ezdltal csokkentve a névényen a larvak jelenlétét
(Kessler and Baldwin 2001). Olyan is el6fordul, hogy a gazdandvény altal kibocsatott
illatanyagok szinergizalnak a feromonokkal ezaltal felerésitve a feromonok vonzé képességét
(Dickens 1986).

Ezeket a novények dltal kibocsatott illatanyagokat - legyenek azok kairomonok,
allomonok vagy szinomonok - a vegyszermentes ndvényvédelemben is fel lehet hasznalni.
Tehat ha sikertl meghatarozni, hogy melyek azok az illatanyagok, amelyek vonzzak az
esetleges kartevé herbivort, akkor ezekkel az anyagokkal fajspecifikusan csapddaba tudjuk
csalogatni a kartevé imdgdit, jelentésen csdkkentve igy a kartételt (Murali-Baskaran et al.
2018).
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5. dbra: A rovar-tapnévény kapcsolatban résztvevé illatanyagok. HIPVs - Herbivore Induced
Plant Volatiles

2.5. A szemiokemikaliak evolicids szerepe

A szexferomonok evolucidja egy Osszetett, dinamikus folyamat, amelyet kiilonb6z6
szelektiv. nyomasok és mechanizmusok formalnak. A szexferomonokon alapuld
kommunikacié evolucidja fontos meghatarozéja a fajképzédési folyamatnak, mivel ezek a
feromonok a pdrvalasztasban, azaz a prezigotikus izolaciéban jatszanak szerepet (Coyne et al.
2004). Hagyomanyosan a szexferomonokon alapuld ivari kommunikaciét azért vizsgaltak,
hogy megértsék mennyire fontos ez a tarsfelismerésben, mint a fajok k6zotti ivari izolacio 6
okozdéja. Ugyanakkor az elmult évtizedekben a hangsuly a fajon belili, intraspecifikus
vdltozatossagban érvényesiil6 szexualis szelekcid lehetGségeire helyez6dott at (Groot et al.
2024). Jelenleg két f6 evolucidés elmélet létezik a kémiai kommunikacié eredetével
kapcsolatban (Stokl and Steiger 2017). Az egyik a ,kuld6-prekurzor” (sender-precursor)
hipotézis, miszerint a kémiai kommunikacidban részt vevé feromonok prekurzorokbol
alakulhattak és alakulhatnak ki most is. Ezek olyan illékony anyagok lehetnek, melyeknek
kordbban nem volt kommunikacidés szerepik (Stokl and Steiger 2017). llyenek lehetnek
példdul a lepkék feromonmirigyében termel6d6 egyéb anyagok, melyek jelenleg nem
mindsilnek szex feromonkomponenseknek, azaz a faj nésténye termeli, de a himekbdl
viselkedési valaszt nem valt ki (Pena et al. 1988). Elképzelhetd, hogy a késGbbiekben bizonyos
evolucids folyamatok révén, példaul a himek feromonfelfogasban torténd valtozasok
hatasara ezek az anyagok szexferomon komponensként mikédhetnek majd.
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A masik hipotézis az ,érzékelés-kihasznalas” (sensory exploitation), amely inkabb az
illatanyagokra vonatkozik. Eszerint a kildé fél kihasznalja a mar meglévé fogadd fél
receptorait az adott vegyiiletre (Wyatt 2003; Arnqvist 2006). Erre példa a virdgok altal
kibocsatott illatanyagok és a polinatorok szekvencidlis evolucidja. Ezt a kdvetkeztetést arra
alapozzak, hogy nagy atfedés van a virdgok és a rovarok daltal kémiai kommunikacids céllal
kibocsatott illatanyagok kozott (Schiestl 2010). Feltételezik, hogy ez a jelenség szekvencialis
evolucié (Jermy 1984) eredménye, mivel tébb rovarcsoport, amely viragillatokhoz hasonlé
illékony anyagokat termel, lényegesen korabbrél szarmaznak mint a virdgos novények
(Schiestl and Détterl 2012). Osszefoglalva a két hipotézis kozétti f6 kiildnbség az, hogy a
»kuld6-prekurzor” hipotézis szerint az Uj kommunikacids vegyiletet a kiildé fél allitja el6 még
a fogadd fél receptor evolucidja el6tt, mig az ,,érzékelés-kihasznalds” feltevésben a fogaddban
talalhatoé receptor mar jelen volt, miel6tt a kildé fél elGallitotta volna a vegyiletet (Stokl and
Steiger 2017).

Visszatérve a szexferomonokhoz, ezek allhatnak egy komponensbdl, de a legtdbb
esetben tobb dsszetevdjik van. A feromonok 6sszetétele és az alkotérészek aranya rendkivil
fajspecifikus, ami hatalmas valtozatossagot eredményez, még az egymashoz kozel rokon fajok
kozott is (Symonds and Elgar 2008). Egy Osszetev6 hozzaadasa vagy elvesztése, vagy akar a
meglévé komponensek aranyanak megvaltozasa is alapvetéen megvaltoztathatja ezt a
kommunikacids jelet, amibdl az kovetkezhet, hogy a parvalasztas soran az ellenkez6 ivar nem
taldl ra partnerére, ezaltal elmarad a parosodas. Biztosra vehetd, hogy amennyiben barmilyen
valtozas torténik a ndstény lepke altal kibocsatott feromon Gsszetételben, (akar ugy, hogy egy
uj feromonkomponenst bocsat ki a néstény) akkor a felfogd, him fél esetében is valamiféle
felfogas szintl egyidejli valtozasnak kell bekdvetkeznie. Ha ez nem térténik meg akkor hidba
termel a néstény Uj komponenst a him nem fog ratalalni parjara.

Ezeknek az evolucids folyamatoknak a megértése segit feltarni a rovarok életmadjat,
Okoldgiajat, valamint segithet a kartevSk elleni védekezésben és a természetvédelmi
stratégiak kialakitasaban.

2.6. A kukoricamoly bemutatasa

Az itt bemutatott értekezésemben kutatasaim kdzpontjdban a kukoricamoly (Ostrinia
nubilalis; Hiabner, 1796) all. Azért esett témavalasztasom erre a fajra, mert a kukoricamoly
gazdasdagi szempontbdl az egyik legjelent&sebb kartevdje a kukoricanak és nem utolsé sorban
mind evolucids, mind periférikus és kozponti idegrendszeri fiziolégiai megkdzelités miatt igen
vonzo fajnak bizonyult szamomra.

A kukoricamolyrdl elmondhatjuk, hogy igen polifag faj, larvaja képes minden olyan
vadonéld vagy termesztett névénybe befurakodni, aminek elég vastag széra van (Hudon et al.
1989). Eszak-Amerikdban Lewis (1975) 223 tdpnévényét irt le. Magyarorszagon is szamos
gazdanovénye ismert beleértve a kukoricat, a vadkomlét a kendert, a fenyércirokot és a
paprikat is. Ez a hazankban 6shonos faj el8szor a XVI-XVII. szazadban talalkozott a kukoricaval,
mint Uj gazdandvénnyel amikor a kukoricat Eurépdaba hoztak az Ujvilagbdl. Miutén a kukorica
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igen jo tdpnovénynek bizonyult a faj szamara Eurdpaban, a kukoricamolyt valdszinlleg a
kukoricdval egylitt hurcoltak be Amerikaba, ahol kevés természetes ellensége révén gyorsan
elterjedt és komoly karokat okozott és okoz a mai napig is. Nemzedékszama attol fligg, hogy
melyik teriileten nézziik. Eurépa kozéps6 részein 1-2 nemzedékes, mig Eszak-Amerika
melegebb teriletein akdr 4 nemzedéke is el6fordulhat (Palmer et al. 1985).

A kukoricamoly napszaki aktivitasat nézve elmondhatjuk, hogy az allatok alkonyatkor és
éjjel a legaktivabbak. Ejjeli repiilésiik soran akar tébb kilométert is megtehetnek (Dorhout et
al. 2008). Kimutattdk, hogy a kukoricatabldak gyomszegélyei idealis gyiilekez6 helyeket
biztositanak pdrosodas szempontjabdl az imagoék szamara (Showers et al. 1976). A magas
paratartalom és nedvesség fokozza a himek parosodasi hajlanddsagat (Nagy 1993).

2.6.1.A kukoricamoly feromon édsszetétele

A faj néstényei altal termelt szexferomon egyik komponensét, a (Z)-11-tetradecenil
acetat-ot (Z11-14Ac) mar 1970-ben meghatdroztdk (Klun and Brindley 1970), de a
szexferomon pontos Osszetételének azonositdsara még 3 évet kellett varni, ekkor sikerult
csupan az igen kis mennyiségben jelen 1év6, masik izomért, a (E)-11-tetradecenil acetatot
(E11-14Ac), mint kisebbik komponenst azonositani (Klun et al. 1973). A nehézséget az okozta,
hogy a ndéstények ezt az anyagot nagyon kis mennyiségben termelik, tovabba a kémia
szerkezet azonositas akkoriban igen nehéz feladat volt, rdadasul a két komponens egymads
izomerjei, ezdltal az elvalasztas és a szintézis is korilményes. Ugyanakkor ennek az
0sszetevének a jelenléte kulcsfontossagu a faj himjeinek vonzasaban. A szexferomon pontos
azonositasa utan a szabadfoldi vizsgalatok Uj eredményt hoztak: mas-mas él6helyen a két
feromonkomponens kiilonb6z6 aranyu keveréke vonzza a himeket (Klun and Cooperators
1975). A kutatasok eredményeként két intraspecifikus vonalat kilénboztettek meg. A két
komponens aranyabdl addédodan az egyiket Z-vonalnak hivjak, mely 97%-ban Z11-14Ac-ot és
3%-ban E11-14Ac-ot termel, a masikat, mely forditott aranyban (1% Z11-14Ac és 99% E11-
14Ac) termeli a két komponenst E-vonalnak nevezik (Klun and Cooperators 1975; Anglade et
al. 1984). Minkét vonal esetében talaltak egy interspecifikus antagonista 6sszetevét, a (2)-9-
tetradecenil acetatot (Z9-14Ac), mely tavoltarja a faj mindkét vonalhoz tartozé himjeit (Glover
et al. 1989). Mivel a Z- és az E-vonal azonos fajhoz tartozik ezaltal laboratériumban
intraspecifikus hibridek is Iétrejohetnek. Ebben az esetben a hibridek néstényei egy koztes
feromon keveréket termelnek, minek aranya 35:65 Z11-14Ac:E11-14Ac. A hibrid himek mind
fizioldgiai, mind viselkedési vizsgalatok soran ugyancsak erre a koztes keverékre valaszolnak
(Roelofs et al. 1987a; Glover et al. 1991). A természetben abban az esetben ha szimpatrikus
modon mindkét vonal el6fordul, akkor bar alacsony szdmban, de talalunk hibrideket (Klun and
Huettel 1988). Annak ellenére, hogy mas tényez6ket (szezonadlis voltinizmus és a cirkadian
ritmus) is azonositottak fajon bellli reprodukcidés gdatként, még mindig a himek
feromonpreferencidja bizonyult a legerésebb elvalaszté tényezének (Dopman et al. 2010).

Ha a faj feromontermelésének és felfogdasanak genetikai hatterét nézziik akkor
elmondhatjuk, hogy az egy egyszerli mendeli 6roklést mutat. A néstények esetében a
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termelést egyetlen autoszémalis tényez6 szabdlyozza (Klun and Maini 1979; Hansson et al.
1987a), mig a himek viselkedési vdlaszat egyetlen, vagy néhany szorosan kapcsolt, nemi
kromoszémahoz kotott gén irdnyitja (Hansson et al. 1987a; Lofstedt et al. 1989; Glover et al.
1991; Dopman et al. 2004).

2.6.2. A kukoricamoly periférikus feromon felfogdsa

Ha a faj himjeinek periférikus feromon felfogdsat tekintjik at, akkor mindkét vonal
esetében 3 kilonboz6 (A, B, C tipus), a feromonkomponensek felfogdsért felelés szenzilla
trichodeat taldltak (Hansson et al. 1987a, 1994). Az ,A” szenzillum tipus harom ORN-t
tartalmaz. Korabban azt allapitottak meg, hogy ebben a tipusban a legnagyobb amplitudéval
valaszoléd neuron a feromon f6komponens detektdlasaért felelés, a kdzepes a kisebbik
feromonkomponensre valaszol, mig a kis amplitudoju a feromon antagonistara (Z9-12Ac) ad
valaszt. A ,B” tipus két ORN-t foglal magaba, ahol a nagy amplituddéju a f6komponensre, a kis
amplitudéju a kisebbik feromonkomponensre valaszol (Hansson et al. 1987a; Roelofs et al.
1987a; Hansson et al. 1994). A ,C” tipusu szenzillum csak egy ORN-t tartalmaz ami vagy a
fékomponensre, vagy az antagonista komponensre valaszol (Hansson et al. 1987a; Hallberg
et al. 1994; Cossé et al. 1995). Az itt bemutatott tanulmany eredmények fejezetében (5.2)
kisérleteink soran ramutatok, hogy a fenti szenzilla-receptor felosztas nem teljesen helytallé.

2.6.3. A kukoricamoly kézponti idegrendszeri feromon és illatanyag érzékelése

Ha a faj feromon és illatanyagok felfogdsanak masodik szintjét, a kdzponti idegrendszeri
szintet nézziik akkor azt latjuk, hogy a kukoricamoly agyaban, a tobbi lepkével 6sszhangban,
a szagldlebenyben toérténik ezen komponensek érzékelése. Korabbi munkamban a
kukoricamoly esetében immunocitokémiai eljarassal elkészitettem a him és n&stény
szagldlebenyének 3 dimenzids térképét és vizsgaltam a MGK beidegzését (Karpati et al. 2008,
6. dbra).
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6. dbra: A kukoricamoly szagldlebenyének 3 dimenzids rekonstrukcioja. A, B: him
szagldlebeny. C, D: nGstény szagldlebeny. Kék és rozsaszin jeldli a himek MGK-ét. Zéld és narancssdrga
jeléli a néstények két megnagyobbodott glomerulusait. Sziirke az dltaldnos glomerulusokat jeléli.
Orientdcio: L, laterdlis; V, ventrdlis; D, dorzdlis; P, poszterior (Karpati et al. 2008).

A feromon felfogasért felel6s MGK-re fokustzalva kutatasaim soran arra jutottam, hogy
az MGK két, egy lateralis és egy medialis alegységbdl épiil fel. A ORN-ok és a PN-ok fizioldgiai
és immunocitokémiai jel6lése sordn meghataroztam, hogy a két alegység a két kiilonb6z6
(Z11-14Ac és E11-14Ac) feromonkomponens felfogdsaért felel6s. A neuroanatémiai mérések
soran azt taldltam, hogy ennek a két alegységnek a térfogata kiilonbozik és ez korrelal a
néstény altal termelt komponensek aranyaval. A Z- és az E-vonal 8sszehasonlitasa soran
kiderilt, hogy a Z-vonal esetében a nagyobb, medidlis egység a Z11-14Ac-ot, mig a kisebbik,
lateralis egység az E11-14Ac-ot érzékeli. Az E-vonal esetében ez pont forditva m(ikodik. A
nagyobbik, medialis egység az E11-14Ac-ot, mig a kisebbik a Z11-14Ac-ot érzékeli. Tehat
morfoldgiailag ugyanaz a két vonal MGK-e, de funkcidjat tekintve forditott (Karpati et al.
2008). Hogy pontosan ennél a fajndl mi szabalyozza az MGK-ben elhelyezkedé alegységek
méretét az eddig még nem ismert.

2.6.4. A kukoricamoly tapnévényvdlasztdsa és kairomonokkal térténd csapddzdsa

A kukoricamoly esetében a feromon kommunikacié mellett érdekes kutatasi teriltet,
hogy a ndstények hogyan taldljdk meg tdpnovényiket, illetve mik azok az illékony
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kairomonok, amik ebben segitségiikre vannak. A herbivor rovarok, mint a kukoricamoly,
szamara a tojasrakasi hely kivalasztasa kulcsfontossagu a faj tulélése szempontjabdl, mivel a
kivalasztott novény minGsége befolyasolja az utddok teljesitményét és termékenységét
(Awmack and Leather 2002). A "Preferencia-teljesitmény hipotézis" (mas néven ,,anya tudja
mi a legjobb” hipotézis) szerint a nGstények akkor érik el a legnagyobb fitnesziiket, ha utédaik
szamdra a legmegfelel6bb novényekre rakjak tojasaikat (Jaenike 1978; Thompson 1988;
Mayhew 1997; Gripenberg et al. 2010).

A kukoricamoly tapnévényeivel kapcsolatban altalanossagban elmondhaté, hogy mind
a Z-, mind az E-vonal a kukorican taplalkozik, Ugyanakkor Franciaorszagban, ahol részlegesen
atfed mindkét vonal elterjedése, a Z-vonal csak a kukoricdn él, mig az E-vonal a kukoricamoly
Gsi tapnovényeit, a komlot (Humulus lupulus) és a feketeliromot (Artemisia vulgaris) kedveli
(Pelozuelo et al. 2004; Malausa et al. 2007). Kutatasok azt is igazoltdk, hogy a kilonbozé
tapnovényeken taplalkozé kukoricamoly populacidk genetikailag eltéréek (Martel et al. 2003;
Thomas et al. 2003). Korabban a kukorica meghosszabbodott bibeszalaibdl, a bajuszabol
azonositottak a fenilacetaldehidet, mint illékony vegylletet, de ez az anyag szabadfdldi
csapazasok soran igen csekély szamu egyedet vonzott (Cantelo and Jacobson 1979; Maini and
Burgio 1990, 2001). Egyéb tanulmanyok beszdmolnak a kukoricabdél és mas tapnovényekbdl
azonositott illatanyagok kémiai szerkezetérdl és csapaktivitdsardl (Buttery and Ling 1984;
Bengtsson et al. 2006; Solé et al. 2010; Leppik and Frérot 2012), illetve Solé et al. (2010) Y-
olfaktométeres viselkedési kisérletében a kukoricamoly néstények szamos illatanyagra pozitiv
valaszt adtak. Hazai kutatdk azt is igazoltak, hogy a 4-metoxi-2-fenetil alkohol a
fenilacetaldehidhez adva szabadféldi csapdazasok soran nagymértékben megndveli a himek
és a nGstények fogasat (Téth et al. 2016).

Fontos megemliteni, hogy szabadfdldi koriilmények kdzott a kukoricat egyidejlleg akar
tobb kartevd rovar is megtdamadhatja. A névényen taplalkozé egyéb herbivorok jelenléte
erdsen befolydsolhatja a ndstények tojasrakasi dontését (Martinez et al. 2013). Ezek az
interakcidk lehetnek kozvetlenek, mint példaul a korlatozott eréforrasokért vald versengés,
vagy kozvetett mddon, a gazdandvény anyagcseréjén keresztiil kozvetitett valtozasok révén
(Biere and Goverse 2016). A kukoricamoly esetében kimutattdk, hogy a n6stények tojasrakas
céljabol elkerilik azokat a névényeket, melyeken levéltetvek élnek, ami elényds az utddaik
teljesitményére nézve (Harmon et al. 2003). A levélen taplalkozé herbivorok kozéti novény
altal kozvetitett interakcidkat részletesen kutatak, viszont igen kevés informacié all
rendelkezésre a gyokér- és levélherbivorok, kozti novény altal kdzvetitett interakcidkrol és
azoknak a tojasrakasi preferencidjara gyakorolt hatasardl (Erb et al. 2008; Pineda et al. 2015)
(Erb et al. 2008; Pineda et al. 2015). A gydkeret megtamadd herbivorok a gazdanévényben
rendszerszint(i valtozdsokat indithatnak el, mely révén megvdltozhat a névény tapanyag és
illékony vegylleteinek Osszetétele (Bardgett and Wardle 2003; Danner et al. 2015). Az
illatanyagokndl maradva elmondhatd, hogy a megtamadott ndvény ugynevezett herbivor
indukdlt novényi illatanyagokat (Herbivore Induced Plant Volatiles — HIPVs) termel, amely a
névényen |év6 herbivorok jelenlétére utald, megbizhaté jelnek bizonyul (De Moraes et al.
2001). Tehat mind a novények, mind a herbivorok dltal indukalt illatanyagok szerepet
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jatszhatnak a kukoricamoly tapndvényvalasztasaban. Ezen tulmenden gyakorlati
szempontbdl is igen fontos a kukoricamoly rovar-tapnovény kapcsolatanak tanulmanyozasa,
mivel ezen eredmények birtokdaban néstényt is vonzé csapda kidolgozasara nyilik lehetdség.

7

2.6.5. A kukoricamoly feromonokkal térténé monitorozdsa

A fajspecifikus feromon csapdakon alapuld el6rejelzés nagy segitséget tud nyudjtani a
kartevé rovarok populdcids(irtiségének felmérésében, illetve a fogdsi adatokra tamaszkodva
pontosan lehet id6ziteni az esetleges kémiai védekezés id6pontjat (Vuts et al. 2018). A
kukoricamoly esetében fellelheté feromon polimorfizmus, azaz a Z és az E feromon vonal
el6fordulasa megneheziti a faj feromon csapdakkal torténé monitorozasat, mivel pontosan
ismerniink kell az adott tertileten el6forduld populacié hovatartozasat. Mivel a faj himjei igen
pontosan érzékelik a két feromonkomponens pontos aranyat ezért, ha a masik vonalhoz
tartozé osszetételt helyezziik ki a csapdaba akkor egy egyedet sem fogunk. Az is bizonyitast
nyert, hogy a keverék kisebb komponensének hianya blokkolhatja a feromoncsapda
vonzerejét (Klun et al. 1973; Cardé et al. 1975; Kalinova et al. 2013). Ebbél kovetkez6en nagy
segitséget nyujthat, ha az adott terileten el6forduld populacido Z- vagy E-vonalhoz valo
tartozasat igazoljuk. Hazai kutatok altal fejlesztett, molekularis markereken alapulé mdédszer
segitségével mar a larvakbdl megmondhatd, hogy a populacié Z- vagy E-vonalhoz tartozik
(Bozsik et al. 2019).

A kukoricamoly esetében kiilonoésen fontos az esetleges névényvédelmi beavatkozas
pontos idézitése, mivel a kikel6 kis larvak csak rovid ideig taplalkoznak a kukorica levelein
miel6tt a szarba furakodnanak. A szarban |évé larvak ellen mar szinte lehetetlen a védekezés.
Annak ellenére, hogy a faj szexferomonjat mar a 70-es években azonositottdk a szabadfoldi
csapdazasok sok esetben kudarcot vallanak (Maini and Burgio 2001; Bozsik et al. 2019).
Korabbi tanulmanyok alapjan egyértelmd, hogy ennek a fajnak a megbizhaté monitorozasi
stratégiaja er6sen fligg a csapda pozicidjatdl és kialakitasatdl (Pélozuelo and Frérot 2006). A
feromonkeverék pontos 0sszetétele mellett a feromon kibocsatdban elhelyezett mennyiség
szintén befolyasolhatja a csapddk hatékonysagat (McLeod and Starratt 1978; Kalinova et al.
2013).
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3. CELKITUZESEK

Célkitlizéseim két f6 pillérre épllnek. Mindkét pillér kézpontjaban a kukoricamoly
(Ostrinia nubilalis) mint vildgviszonylatban fontos kukoricakartevé all. Az egyik témacsoport a
faj szexferomon kommunikacidjaval, a masik pedig a faj rovar-tdpnovény kapcsolataban
résztvevd illékony anyagok kommunikacids szerepével foglalkozik.

Részletesebben egyik célom az volt, hogy feltarjam a kukoricamoly feromon
felfogasanak kozponti idegrendszeri oroklésmenetét. A kukoricamoly esetében feromon
polimorfizmus figyelheté meg, azaz a fajon belll két feromon vonal, a Z- és az E-vonal fordul
el6. A két vonal a két feromonkomponens forditott aranyat részesiti el6nyben, ellenben a két
vonal hibridjei a kdztes feromon aranyt kedvelik. Korabban feltartam a Z- és az E-vonal
himjeinek kdzponti idegrendszeri feromon felfogasat, ezért a kovetkezd kérdésem az lett,
hogy vajon a hibrid himek hogyan képesek kdzponti idegrendszeri szinten felfogni a kdztes
feromon Osszetételt. Ehhez a fajon beliil talalhatd két feromon vonal hibridjeinek és azok apai
visszakeresztezésének szagldlebenyében elhelyezkedd MGK haromdimenzids
rekonstrukciojat, illetve azok térfogati mérését és a feromonkomponensekre specializalédott,
MGK-ben elhelyezked6 projekcids neuronok fizioldgiai valaszat aratam feltarni.

Fentieken tul a témahoz kapcsoldddan azonositani szerettem volna a szexferomon
orientacidban szerepet jatszo |épések szabdlyozd szerepét és ennek periférikus fiziologiai
hatterét. Altaldnosagban elmondhatd, hogy a két vonal himjei igen érzékenyek a
feromonkomponensek pontos aranyara, amibél az kdvetkezik, hogy a hibridizacio esélye igen
alacsony. Ennek ellenére szabadféldi kérilmények kozott szimpatrikus esetben akar 15%-ban
is taldlunk hibrideket. Felmeriil a kérdés, hogy vajon ez hogyan lehetséges? Kutatdsom célja
az volt, hogy feltarjam azokat a lépéseket, melyek szerepet jatszanak a hibridizacio
|étrejottében.

Szintén az els6 témakor kutatdsi terlletei kozé tartozott a feromon felfogdsban
kulcsfontossagu, csapon elhelyezkedd, feromonkomponensekre valaszold érzéksz6rok
fiziolégiai valaszanak feltarasa a faj két feromon vonalandl és azok hibridjeinél. A
feromonkanal maradva, nem utolsé sorban gyakorlati szempontbdl célom volt, hogy
Magyarorszagon megtaldljam a faj himjeinek monitorozasara legalkalmasabb csapdatipust,
illetve meghatdrozzam a csapddaban talalhato kibocsatéban a feromon pontos 6sszetételét és
mennyiségét.

A masik témakaorrel foglalkozo kutatasaim szintén tobbiranydak voltak: egyrészt célom
volt, hogy azonositsam azokat a kukoricabdl szarmazé ndvényi illatanyagokat, melyeket
képesek a kukoricamoly nd@stényei csdpjukkal felfogni és erre laboratériumi rovar
szélcsatornaban viselkedési aktivitast mutatnak. Masrészt, a faj tdpnovényénél maradva
olyan tritrofikus rendszert vizsgaltam, melyben a kukorican él6 gyokérkartevé hatasat
vizsgaltam a kukoricamoly nd&stényeinek tojasrakdasi preferencidjara a kukorica altal
kozvetitett illatanyagok révén. Elsé lépésként célom az volt, hogy megvizsgdljam, vajon a
parosodott kukoricamoly néstények képesek-e a kukoricabdl szarmazé illékony anyagok
alapjan megkiilonboztetni az egészséges és a kukoricabogdrral fert6zott névényeket. Ezutan
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megvizsgaltuk a néstények altal kivalasztott névényen fejl6dé utddok teljesitményét, mivel
feltételezésiink szerint az egészséges novényen jobban fejlédnek a kukoricamoly utddjai.
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4. ANYAG és MODSZER

4.1. Rovarok és tapnévények
4.1.1. A kukoricamoly tenyésztése

Az 5.1. és 5.2. fejezetben bemutatott kisérletekhez felhasznalt, Z-vonalhoz tartozo
kukoricamoly (Ostrinia nubilalis) imagéit Tolna megyében, Kéty kozséghez kozel egy
kukoricatabla szélén gy(jtottem |lampazassal. A vizsgalatokhoz felhasznalt, E-vonalhoz tartozé
larvakat Szlovéniabdl kaptam (Agriculture and Forestry Institute, Novo Mésto). Mind a Z-,
mind az E-vonalhoz tartozé kukoricamolyokat Nagy (1970) altal kifejlesztett félszintetikus
taptalajon neveltik. A tenyészeteket 26 °C hdémérsékleten és 18/6 vilagos/sotét
fotoperidduson tartottuk. A két vonal tenyészeteit egymastol tavol esé klimakamrakban
helyeztem el, a véletlen keresztez6dés elkeriilése végett.

A feromon vonalak tisztasagat gdzkromatorgraf (HP5890) segitségével ellenGriztem. A
méréshez SP2340 oszlopot haszndltam (30 m x 0,32 mm; film vastagsag 0,2 um), az injektor
port splitless Gzemmadban volt, vivgazként héliumot haszndltam és a h6mérsékletprogram
a kovetkezd volt: 60 °C 1 percig, 10 °C/perccel 120 °C-ig, majd 5 °C/perccel 220 °C-ig. A
kivonatot tiz, 1-3 napos szliz n8stény tojocsovébdl készitettem 10 percig n-hexanban
extrahdlva. Az E11- és Z11-14Ac azonositasahoz a komponensek szintetikus mintdit és azok
eltéré retencios idejét hasznaltam.

Az 5.3 fejezethez tartozo rovar szélcsatornas kisérletekhez felhasznalt allatok babjait
nemek szerint szétvalasztottam és kilonb6z6 klimakamrdkban tartottam. A babokbdél kikelt,
nem parosodott himek 5%-0s mézes oldatot kaptak folyadék és taplalékforrasként. A kisérleti
allatok 1-4 naposak voltak.

Az 5.5. fejezethez kapcsolddd vizsgalatnal a kukoricamoly babokat szintén nemek
alapjan elkulonitettiik, majd a kikelt imagodkat 5%-os mézes oldattal taplaltuk. A parositashoz
a himeket és a néstényeket kikelésiik utan 10 cm magas, 5 cm atmérdjli lUveghengerbe
helyeztik. A szélcsatornas kisérletekhez 2 napos, parosodott néstényeket hasznaltunk.

A kukoricabogdar (Diabrotica virgifera virgifera) tojasokat Stefan Toepfer (CABI,
Delémont, Svajc), Sharon Schneider valamint Chad Nielson (USDA-ARS, Brookings, USA)
téritésmentesen biztositottdk. Felhasznalds el6tt a kukoricabogar larvakat frissen kel6
kukoricacsirdkon neveltiik (Akku fajta, Delley Semences et Plantes, Delley, Svajc).

4.1.2. A kukorica nevelése

A kukorica (Zea mays, Pioneer P9578) novényeket, amelyeket az 5.5 fejezet
szélcsatornas kisérleteihez és az illatanyag gy(jtéséhez hasznaltunk, altalanos viragféldbe
Ultettiik (Biopakk, T-MIX-KER Kft., Seregély, Magyarorszag), naponta egyszer 6ntoztik, és 25-
28 °C-os h6mérsékleten, 18:6 vilagos:sotét fényviszonyok kdzoétt, Giveghazban tartottuk. Mind
a szélcsatornas kisérlethez, mind az illatanyag gy(jtéshez négyleveles allapotu ndvényeket
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hasznaltunk, melyek esetében a talajt aluféliaval fedtik le, hogy elkeriljiik az esetleges,
talajbol szarmazo illatanyagok ,,zavard” hatdsat.

Az 5.6 fejezet tapnovény valasztasos kisérleténél NS640 fajtaju kukoricat (Zea mays var.
NS640) haszndltunk. Az NS640 fajta széles kdrben hasznalt takarmanykukoricafajta Kelet-
Eurépdban, ahol mind a kukoricamoly, mind pedig a kukoricabogar jelen vannak. A
kukoricakat miianyag 1 literes cserépben neveltiik liveghazi kérilmények kozott (24 + 2 °C,
14 6ras fotoperiddus, 55-60% relativ paratartalom). A tojasrakdsos teszteket klimakamraban
végeztiik, (26 + 2 °C, 14 6ras fotoperiddus, 60% relativ paratartalom). A kisérletekhez négy-ot
leveles ndvényeket hasznaltunk.

4.2. A kukoricabdl szarmazg illékony komponensek gy(ijtése

Miutdn az 5.5. fejezetben a szélcsatornds mérés soran megerdsitettiik, hogy a
parosodott kukoricamoly néstény vonzédik a kukoricahoz, 3 ismétlésben illatanyagokat
gy(jtottink ezekrél a novényekrdl. A novényeket siit6zsakba (12 liter, Alufix GmbH, Wr.
Neudorf, Ausztria) zartuk. A zsdkot a szar aljan kabelkotegel6vel szorosan 6sszefogtuk, majd
vakuumpumpa segitségével a zsdakbdl (Thomas G 12/02 EB, Garder Denver Thomas,
Furstenfeldbruck, Németorszag) 0,8 |/perc sebességgel szivtuk ki a levegét. A zsdkba
bedramlé levegdt aktiv szén sziirével szlrtiik meg. A zsakbdl kiaramld leveg6 utjaba helyeztiik
az lvegcsBben (4 mm belsé atméré:) elhelyezett 50 mg témeg(, SuperQ adszorbenst (80/100
mesh, Altech, Deerfield, IL, USA), amely megkototte az illékony komponenseket. Az
illatanyaggydjtést 24 éran at végeztik. Az illatanyaggyljtés el6tt az adszorbens csoveket
egymast kovetéen metanollal (tisztasag: 99,8 %; Reanal, Budapest, Magyarorszag), metanol
és kloroform keverékével (kloroform tisztasag: 99,9 %; Reanal, Magyarorszag) (3:1), acetonnal
(tisztasag: 99,5 %; Reanal) és diklérmetannal (tisztasag: 99,9 %; Reanal) tisztitottuk. Ezutan az
adszorbens csoveket nitrogénnel szaritottuk, majd 2 6ran at 70 °C-on kemencében kiflitottik,
hogy minden esetleges illatanyag szennyez6dés és olddszer elparologjon az adszorbensrdl
(Kunert et al. 2009). Az adszorbensen 6sszegy(jtott illatanyagokat 200 ul diklérmetannal
eludltuk. Az igy elkészilt kivonatokat nitrogénnel 40 pl-re koncentraltuk, majd -40 °C-on
taroltuk. Kontrollként ugyanezzel a mdédszerrel kukoricat nem tartalmazd, lres zsakbdl is
Osszegyljtottiik az illatanyagokat.

Az 5.6. fejezethez tartozd kisérletek soran, ahol a kukoricabogarral fert6zo6tt és az
egészséges kukorica illatanyagait hasonlitottuk 6ssze, a kukorica siit6zsakba csomagoldsa
utan 30 percet vartunk az illékony anyagok begy(jtése el6tt. A zsdk légterében lévd
illatanyagokat PorapakTM Q pordzus polimer adszorbenssel (80/100, Waters Corporation,
MA, USA) gytjtottik 10 percig. Kontrollként az lires sit6zsakban taldlhato illatanyagokat is
Osszegy(ijtottik. Az adszorbensen 6sszegydjtott illékony komponenseket 300 pl n-hexannal
(tisztasag > 98%, Roth Ltd, Karlsruhe, Németorszag) elualtuk. Az extraktumokat 40 pl-re
koncentraltuk szobahémérsékleten.
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4.3. A kukoricabdl szarmazg illatanyagok kémiai szerkezetazonositasa

Az 5.5. fejezetben a GC-EAD mérés soran taldlt csapaktiv vegyiletek kémiai
szerkezetazonositasat gazkromatograffal kapcsolt tomegspektrométerrel (GC-MS) (5890GC
és 5975MS, Agilent Technologies, Palo Alto, CA, USA) végeztem. A m(iszer elektron ionizacids
maddban, 70 eV energidval, 29-400 m/z tartomanyban 2 scan/masodperc sebességgel mért.
A GC Rxi®-5Sil MS kapillaris oszloppal (30 m x 0,25 mm x 0,25 um, Restek, Bellefonte, PA, USA)
volt felszerelve. A vivégaz hélium volt, melynek dramlasi sebessége 35 cm/mdsodpercre volt
bedllitva. Minden mintabdl 2 pl-t splitless médban injektaltam. A kemence hémérséklete 50
°C-on volt 1 percig, majd 10 °C/perccel 230 °C-ra emelkedett. Az anyagok azonositasat MS
konyvtarak (NIST11 és Willey) alapjan, publikdlt Kovdcs index (Ki) értékekkel vald
Osszehasonlitassal, valamint szintetikus anyagok (Sigma-Aldrich) injektalasaval ellenGriztem.

A csapaktiv nonanal és dekanal GC-EAD analizisekkel n@stény antenndkon is
megerd@sitést nyert. Ennél a visszaigazolé mérésnél a nonanal és dekanal keverékét
injektaltam, amely 100-100 ng-ot tartalmazott mindkét szintetikus standardbdl (Sigma-
Aldrich) (N = 6).

Az 5.6. fejezetben bemutatott tojasrakasi preferencia kisérletben, a GC-MS mérés soran
a kilénbség az el6z6ekben leirtakhoz képest annyi volt, hogy a mliszer HP-5MS Ul oszloppal
(30 m x 0,25 mm x 0,25 um, Agilent J&W Scientific, Folsom, CA, USA) volt felszerelve és
minden mintabdl 1 ul injektaltunk ,,splitless” modban.

4.4. A névényi anyagcseretermékek elemzése

A kukoricabogar larvakartétele altal okozott novényi anyagcseretermékek valtozasat a
kukoricaszarbdl gydjtott mintakon értékeltiik, melyeket harom szakaszra osztottunk (alapi,
kdzéps6 és felsé szakasz). Az 6sszes mintat fagyott allapotban tartottuk, majd folyékony
nitrogénben finom porrd 6roltik. A keményit6t és a cukrokat (gliikdz, fruktdz és szachardz) a
korabban leirtak szerint extrahaltuk (Machado et al. 2016, 2017). A teljes oldhatoé fehérjét
Bradford maddszerrel mértiik (Bradford 1976; Machado et al. 2016). A benzoxazinoidok
kinyerése Robert et al. (2017) leirdsa alapjan tortént. Roviden, 100 mg novényi porhoz 1 ml
50:50:0,5 metanol:viz:formaldehid (Fisher Scientific UK Ltd, Loughborough, Egyesiilt
Kiralysag) oldatot adtunk, alaposan megkevertiik és 10 percig centrifugaltuk 14 000
fordulat/perc sebességgel, majd a feltiliszé frakcidt hasznaltuk az elemzésekhez. Az elemzést
nagyhatékonysagu  folyadékkromatografia (HPLC) és tdmegspektrometria  (MS)
kombinacidjaval végeztik, egy Acquity HPLC rendszerrel, amelyhez egy G2-XS ,Quadrupole
Time of Flight” tomegspektrométer (QTOF-MS) volt csatlakoztatva, ,electrospray” forrassal
(Waters Corp., Milford, MA, USA). Az elvdlasztast egy Acquity BEH C18 oszlopon végeztiik, és
az adatgyd(ijtés ESl-negativ mdédban tortént 100-1000 Da témeg (m/z) tartomanyban. A
benzoxazinoidok azonositasat a tomegspektrumuk alapjan végeztiik, és a DIMBOA, DIMBOA-
Glc és HDMBOA-GIc tisztitott formajat, valamint a szintetikus MBOA-t (Merck KGaA,
Darmstadt, Németorszag) hasznaltuk a mennyiségi meghatdrozasukhoz.
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4.5. In vivo intracellularis neurofiziolégiai mérés

A komponens és keverék-specifikus PN-ek neurofiziolégiai méréséhez in vivo
intracellularis felvételezést alkalmaztam Christensen and Hildebrand (1987) mddszerét
kovetve. Ezzel az eljarassal megtudtam allapitani, hogy a keresett idegsejt melyik
feromonkomponensre vagy keverékre valaszol.

A mérések sordn a himet egy 1 ml-es mianyag pipettahegybe fogtam be, gy, hogy a
fej a pipettahegy vékonyabbik végén kildgott. A fejet a nyak korll fogaszati viasszal
rogzitettem, az esetleges mozgasok elkeruilése miatt. Mikroszkép alatt eltavolitottam a fejet
borird kitinsz6rok nagy részét, az egyik csapot és a szdjszervet annak érdekében, hogy
semmilyen esetleges mozgas ne zavarja a mérést. Ezutan a fejen egy ,,ablakot” nyitottam,
majd a fejben |év6 zsirszOveteket és a csapot mozgatd izmokat eltdvolitottam. Ennek
kovetkeztében a szagldideg és a szagldlebeny [athatéva valt. A preparatumon folyamatosan
Tucson ringer oldatot (pH: 6,9; cukortartalom: 8,55 g/liter) aramoltattam keresztil
(Christensen and Hildebrand 1987).

A fizioldgiai méréshez lézeres kapillarishizéval (P2000, Sutter Instrument, Novato, CA,
USA) elkészitett (vegkapillarist haszndltam, aminek az elvékonyitott vége 1 %-os
Neurobiotinnal (Vector Laboratories, Burlingame, CA, USA), a vastagabb végét pedig 1 M-os
KCI oldattal toltéttem meg. Az lvegkapillarist mikromanipulator segitségével iranyitottam a
szagldlebeny azon részére ami kozel esik a csap fel6l érkezd szagloneuron kéteghez. Azért ide
iranyitottam a kapillarist, mert itt helyezkedik el a feromon felfogasért felel6s MGK. Az
Uvegkapillaris masik vége egy el6-er6sit6hoz (HS-2A, Axon Instruments, Foster City, CA, USA),
majd egy analdg-digitalis atalakitéhoz (IDAC-4, Ockenfels Syntech, Buchenbach,
Németorszag) volt kapcsolva. Az igy generalt digitdlis jelet AutoSpike 3.7 (Ockenfels Syntech)
programmal rogzitettem. Ha sikeriilt megfelel6 kapcsolatot Iétesitenem a kapillaris és az
idegsejt kozott akkor az azonos oldali csdapot a két feromonkomponenssel vagy azok
keverékeivel (Z11-14Ac, E11-14Ac, keverékek: 50:50, 97:3, 1:99, 65:35 és 35:65 % Z:E)
ingereltem. Az ingerléshez Pasteur pipettaba t6ltott 1x1 cm-es szlrépapirt hasznaltam. Erre
a szlirGpapirra toltéttem a feromonkomponenseket vagy azok keverékeit. A sz(ir6papirra
ramért anyagmennyiség 1 vagy 10 ng volt. A keverékek esetében a rdmért anyagmennyiség a
két feromonkomponens 6sszmennyiségét tikrozi. Példaul 10 ng 50:50 Z:E azt jelenti, hogy 5
ng volt a Z11-14Ac-bdl és 5 ng volt az E11-14Ac-bél. A mérések soran a csap folyamatos (8,3
ml/masodperc), nedvesitett és aktiv szénen sz(irt légaramban volt. A 0,5 masodperces
stimulalas alatt a stimuldlas légaramlasa 8,3 ml/masodperc volt. (Stimulus Controller: SFC-
2/b, Ockenfels Syntech, Buchenbach, Németorszag). A mérések soran 10 masodperces
szlinetet hagytam az ingerlések kdzott és mindig a kisebb ddzissal kezdtem ingerelni a csapot.

Az ingerlés el6tt és utan is rogzitettem az akcids potencidlok szamat és mintazatat. Az
akcios potencidlokat manudlis médon szamoltam. A neuronok vdlaszat gy mutattam be,
hogy az ingerlés kezdete utani 0,5 masodperces id8intervallumban létrejott akcids
potencidlok szamabdl kivontam a spontdn aktivitas (ingerlés el6tt 0,5 mdsodperc) alatt
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keletkezett akcids potencidlok szamat, ezt megszoroztam 2-vel, igy megkaptam az 1
masodperc alatt létrejott akcidos potencidlokat. A neuronok valaszat klaszteranalizissel
(MINITAB 14, Coventry, UK) elemeztiik és dendrogrammal dbrazoltuk teljes lancmddszer
(complete linkage) és euklideszi tdvolsag alkalmazasaval. A fizioldgiai elemzés utdn az
Uvegkapillarist a neuronban hagytam, majd iontoforetikusan injektaltam a neurobiotin
jeléléanyagot 0,8-1,2 nA alland6 aramerdsséggel, 10-15 percig.

4.6. Neuroanatomia és haromdimenzids képalkotas

Miutan elvégeztem a neurofizioldgiai méréseket és a neurobiotin injektalast, a fejet
levagtam és 3 6ran keresztiil szobahémeérsékleten 4%-os formaldehidet és 0,25% TritonX100-
et tartalmazo foszfattal pufferelt séoldatban (PBS) fixaltam. Ezutan a fejbél kiboncoltam az
agyat, majd 4x10 percig atmostam csak PBS és 0,25% TritonX100 oldatban. Ezt kévetSen a
kipreparalt agyakat szobah6mérsékleten PBS, 0,25% TritonX100 és 3% alfa-szinapszin
antitesttel (Hybridoma, Univ. of lowa, lowa, IA, USA) és 3% fluoreszcens avidinnal
(NeutrAvidin, Oregon Green 488 konjugatum, Invitrogen, Eugene, Oregon, USA) inkubaltam
egy éjszakan keresztil razogépen. A kovetkez8d napon az agyakat ismét 4x10 percig PBS és
0,25% TritonX100 oldattal atmostam. Ezutan az agyakat 1% fluoreszcens, madsodlagos
antitesttel [anti-mouse (goat) Alexa 546, Invitrogen] PBS és 0,25% TritonX100 oldatban 3 éran
keresztil, razégépen, szobahémérsékleten inkubaltam. Utolsd |épésként az agyakat ismét
4x10 percig PBS és 0,25% TritonX100 oldattal atmostam, majd targylemezen Vectashield Hard
Mount (Vector Laboratories Inc., Burlingame, CA, USA) segitségével rogzitettem.

Az igy el6készitett agyakat haromdimenzids, konfokalis pasztdzé mikroszkdppal (Zeiss
LSM 510, Carl Zeiss, Jena, Németorszag) vizsgaltam. A vizsgalatokhoz 40-szeres targylencsét
(Plan-Neufluar 40x/1.3, DIC) hasznaltam. A masodlagos antitesttel [anti-mouse (goat) Alexa
546] jelolt preparatumot 543 nm hulldmhosszd hélium-neon |ézerrel gerjesztettem és a
detektalashoz 560 nm-es sz(irét alkalmaztam (megj.: a 8., 9., 10. abrdkon lathaté mikroszkdpi
képeken ez a piros szinez6dést mutatja). A fluoreszcens avidinnal jel6lt mintdkat argon (488
nm) lézerrel gerjesztettem és a detektdldshoz 505-530 nm-es sz(irét haszndltam (A 8., 9., 10.
abrakon ez a zo6ld szinjelolést mutat). A mikroszkdpi felvételezések soran korilbeliil 200 darab
1024x1024 pixel felbontasu képet készitettem kilonboz6 rétegekben. Majd AMIRA (v.3.0,
TGS, San Diego, CA, USA) program hasznalatdval a képeket egymasra helyezve az agyrdl 3
dimenzids térbeli képet alkottam. Az egyes képeken kézzel jeldltem az elhatarolhato
glomerulusok korvonalait és a neuronok dendritjeinek utjat. Ezaltal pontos, térbeli képet
kaptam a szagldlebenyben taldlhaté glomerulusok és idegsejtek dendritjeinek térbeli
elhelyezkedésérdl.

4.7. Elektroantennografias mérések (EAG)

Az 5.1.4-es fejezetben bemutatott elektroantennografidss mérésekhez (EAG) a
kukoricamoly Z- és E-vonalanak, hibridjeinek (ZE, EZ) és apai visszakeresztezéseinek (ZExZ,
ZEXE, EZxZ, EZXE) himjeit hasznaltam. Az EAG mérések soran a Z11- és E11-14Ac-ra adott
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csapvalaszok erGsségét mértem. A mérésekhez frissen kelt, nem pdrosodott him csdpjat és
annak disztalis végét levagtam, majd egy villa alaku, kett6s elektréda kozé helyeztem. A csap
és az elektrédak kozotti kapcsolathoz vezet6 zselét hasznaltam (Blagel, Cefar, Lund,
Svédorszag). Az elektrodak egy tizszeres erGsit6 bemeneti szakaszhoz voltak csatlakoztatva,
amely kozvetlenil kapcsolddott egy analdg-digitalis adatgyijtéhodz (IDAC-2, Syntech GmbH,
Buchenbach, Németorszag). Az ingerléshez a feromonkomponenseket n-hexanban higitottam
majd sz(irépapirra (1 x 1 cm, Munktell Filter AB, Falun, Svédorszag) vittem fel, melyet Pasteur
pipettaba helyeztem. A szintetikus feromonkomponensek tisztasagat elGzetesen
gazkromatorgraffal ellenériztem. A feromon stimulusokat minden kisérleti napon a
stimulusokat frissen készitettem el. Az egyes feromonkomponensekbdl 500 ng-os dézist
haszndltam. Kontrollként csak olddszerrel (n-hexan) toltott stimulust haszndltam. A mérések
soran aktiv szén sz(irén sz(rt és parasitott levegd (6,7 ml/s) aramlott folyamatosan egy
Uvegcsovon keresztil (belsé atmérd: 7 mm) a preparalt csdphoz, melyet egy stimulus vezérl6
(CS-55, Syntech) biztositott. A stimulust tartalmazé Pasteur pipetta 20 cm-re volt a csaptol.
Az ingerlések 0,5 masodpercig tartottak, 6,7 ml/s aramlasi sebességgel. Az ingerlések kozotti
idSintervallumok 25 + 5 s voltak. Az ingerléssorrend a kovetkez6 volt: Z11-14Ac, E11-14Ac,
kontroll, E11-14Ac, Z11-14Ac, kontroll. Az elektroantennografias jel vizualizaldsara GC-EAD
programot (GC-EAD 32, verzié 4.3, Syntech) haszndltam. A csapvalaszok amplitudoit
lemértem, és ugyanarra a stimulusra adott valaszokat atlagoltam, majd a kontroll értékhez
normalizaltam. A Z11-14Ac valaszt elosztottam az E11-14Ac valasszal. Az arcsin-transzformalt
adatokat ANOVA statisztikai teszttel elemeztem, majd Tukey HSD post-hoc tesztet
alkalmaztam.

Az 5.6. fejezetben a tojasrakas preferencia vizsgalatanal elvégzett EAG méréseknél
annyi volt a kilonbség az el6z6 méréshez képest, hogy a kukoricamoly ndstény csdpjat
Uvegkapillarisok (bels6 atmér6 1,17 mm, Harvard Apparatus, Edenbridge, Egyesiilt Kiralysag)
kdzé helyeztiilk, amelyet Ringer oldattal toltottiink (Beadle és Ephrussi, 1936) meg, majd
ezeket az lvegkapillarisokat rahuztuk a referencia és a felvételez6 eziist elektrodra, melyek
mikromanipuldtorra voltak rogzitve. A parasitott levegd térfogatarama 1 liter/perc volt. A
mérésekhez haszndlt harom kiilonb6z6 dézisu (0,1, 1, 10 pg/ul) szintetikus vegylleteket
asvanyolajban (CAS 8042-47-5, Sigma-Aldrich, Saint Louis, MO, USA) higitottuk és 10 ul
oldatot vittiink fel a szlrépapir korongra (12,7 mm @; Schleicher & Schnell GmbH, Dassel,
Németorszag), ezutdn a korongokat Pasteur pipettaba helyeztiik. Kontroll stimulusként 10 pl
asvanyolajat hasznaltunk. A felhasznalt vegylleteket névekvd koncentracidban, véletlenszerd
sorrendben teszteltlik, és a stimulusok sorozata el6tt és utan dsvanyolaj kontroll stimulust
hasznaltunk.

4.8. Gazkromatograffal kapcsolt elektroantennografias mérés (GC-EAD)
A GC-EAD mérésekhez Agilent 6890 N gazkromatografot (Agilent Technologies Inc.,

Santa Clara, CA, USA) hasznaltam, amely egy HP-5 kapillris oszloppal volt felszerelve (30 m x
0,32 mm x 0,25 um, J&W Scientific, Folsom, CA, USA) és , on-column” injektdlasi mddszert
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alkalmaztam. A hémérsékletprogram a kovetkezd volt: a kemence hémérsékletét 50 °C-on
tartottam 1 percig, majd 10 °C/perc sebességgel néveltem 230 °C-ra. Vivégazként héliumot
hasznaltam 2,9 ml/perc sebességgel. A gazkromatograf oszlopanak végén egy T-alaku
eldgazas a kivonat egyik felét a gazkromatograf langionizaciés (FID) detektordhoz, a masik
felét pedig a f(itott csatolé elemen (Syntech, Kirchzarten, Németorszag) keresztiil a csaphoz
vezette, pontosan egy id6ben. A csap feldli oldalon a gazkromatografbdl érkezé illékony
anyagokat lvegcsovon keresztil (8 x 150 mm) aktiv szénen sz(irt és nedvesitett 1/perces
légaramba vezettem, ami a csaphoz irdnyitotta ezeket az anyagokat.

A mérésekhez 2 napos, pdarosodott ndéstények (N=3) csapjat levagtam és két
Uvegkapillaris (belsé atmérd: 1,17 mm, Syntech) kdzé helyeztem, amelyek Ringer-oldattal
(Beadle and Ephrussi 1936) voltak feltoltve és ezist elektrédhoz voltak csatlakoztatva. Ezeket
az uvegkapillarisokat mikromanipulatorral iranyitottam. A lepke csapjanak utolsé csapizét
levagtam a jobb elektromos kapcsolat |étesitése érdekében. A csapbdl érkezd jel tizszeres
el6er@sitése utan egy magas impedancidju erdsit6be kerlt tovabbitasra, ami egyben analog-
digitalis atalakitoként is mikodott (IDAC-232, Syntech). A csdp és a FID detektor feldl
parhuzamosan érkez6 digitalis jeleket GC-EAD programmal (GC-EAD 2000, 1.2.3.-as verzio,
Syntech) rogzitettem és értékeltem. A mérés megkezdése el6tt a felpreparalt csdpot 10 ng/ul-
es doézisu fenilacetaldehiddel (295 %, CAS: 122-78-1 Sigma-Aldrich, St. Louis, MO, USA)
stimulaltam, hogy ellen8rizzem a csap érzékenységét.

4.9. Extracellularis egyedi érzéksz6r mérés (Single Sensillum Recording — SSR)

Az 5.2 és 5.3 fejezetben targyal kisérletben a himeket és a néstényeket bab allapotban
elkilénitettem és kilén mianyag dobozokban tartottam, hogy a himek kelésik utan ne
érzékeljenek néstény szex feromont. A mérések soran a 0-3 napos koru himet egy mlianyag
pipettahegybe rogzitettem ugy, hogy a feje a pipettahegy vékonyabbik végén kilogott. A
referenciaelektrodként szolgalé volfram szalat a potrohba szurtam. A fejet fogaszati gyantaval
(Surgident periphery wax, Heraeus Kulzer GmbH, Hanau, Németorszag) rogzitettem a
pipettahegy vékonyabbik végénél, azért, hogy a fej mozdulatlan maradjon. A csapot kétoldali
ragasztdszalagra fektettem, ami egy fed6lemezre volt rogzitve. Az elektrolitikusan kihegyezett
felvételi elektréd mikromanipulator (PM-10, Marzhauser-Wetzlar Gmbh & Co Kg, Wetzlar,
Germany) segitségével a feromont érzékeld sensilla trichodea érzéksz6r alapi részébe volt
beszurva. A szintetikus feromonkomponenseket n-hexanban higitottam. Szintén n-hexan
szolgalt kontroll stimulusként. A stimulus elkészitése soran 10 pl oldatot injektaltam egy 12,7
mm atmérgjl szlrépapir korongra (Schleicher & Schnell GmbH, Dassel, Németorszag), majd
a korongot egy Pasteur pipettaba helyeztem. A csap folyamatos, aktivszénen sz(rt, parasitott
levegGaram alatt volt (2 I/perc). A csapot a kiilonbozé stimulusokkal stimulus kontroller (CS-
55 Syntech, Kirchzarten, Németorszag) segitségével 500 ms ideig ingereltem. Az ingerlések
kozott eltelt id6 legaldbb 20 masodperc volt, és a stimulusok sorrendjét véletlenszerlen
rendeztem el. A felvételi elektrédd egy tizszeres er@sit6hodz volt csatlakoztatva, majd a
tovabbitott jel egy adatgy(jté vezérlGbe érkezett (IDAC 4, Syntech) ami az analdg jelet
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digitalissa alakitotta. Az extracellularis kapcsolat létrehozasa utan a csapot ingereltem és a
neuronok aktivitasat rogzitettem az ingerlés el6tt (2 mp), alatt és utan AutoSpike 3.9 szoftver
(Syntech) segitségével, majd az akciés potencidlokat (tliskék) manualisan szamlaltam. A
neuronok valaszat ugy szamoltam ki, hogy az ingerlés utani id6szakban keletkezett tliskék
szamdabdl kivontam az ingerlés el6tti id6szakban keletkezett tliskék szamat (spontdn
aktivitds). Mivel extracelluldris vizsgdlatot végeztem, ezért a mérés soran tébb neuron
parhuzamos vdlaszat lattam. Ebben az esetben a tiske amplitidéjanak alapjan eltudtam
kildniteni az egyes neuronokat. A kukoricamoly esetében a trichoid érzéksz6rben 3 neuron
fordul el6 és mindharom neuron mas-mads amplitudéval rendelkezik (Hansson et al. 1994). A
harom kilonb6z6 feromonkomponenssel vald stimuldlas utan a stimulalas utani elsé 3 tiiske
amplituddja alapjan kilonitettem el az egyes neuronokat, majd az adatokat szdzalékban
fejeztem ki, ahol a legnagyobb amplitudét vettem 100 %-nak. Ezutan Kruskal-Wallis
statisztikai tesztet alkalmaztam az elemzésre. Az atlagok kozotti kilénbségeket a Tukey HSD
teszttel elemeztem.

Az 5.3-as fejezetben alkalmazott stimulusok annyiban kiilonboztek az 5.2. fejezetben
targyaltaktdl, hogy a mérésekhez kiilonb6z6 feromon keverék (4.10.1 fejezetben leirt Z, E és
H keverék) 10, 100 és 1000 ng-os ddzisait haszndltam. Kétféle ismétl6dd stimulus sort
alkalmaztam a Z keverék 10, 100 és 1000 ng-os ddzisaval: 1.) 10 ciklus 200 milliszekundumra
bekacsolva, majd 200 milliszekundumra kikapcsolva. 2.) 10 ciklus 1 masodpercre bekacsolva,
majd 1 masodpercre kikapcsolva. A sorozatok el6tt a csapot a protokollnak megfelelé dozisu
Z11- és E11-14Ac-al stimulaltam, vagy 1 madsodperc vagy 200 milliszekundum id&re
(protokolltdl figgden). A sorozatot egyetlen E11-14Ac vagy Z11-14Ac stimulus kovette. A
neuronok valaszat ugy szamoltam ki, hogy az ingerlés utani id6szakban keletkezett tliskék
szamdabdl kivontam az ingerlés el6tti id6szakban keletkezett tliskék szamat (spontdn
aktivitds). Statisztikai elemzésekhez kétoldali Student t-prébat hasznaltam.

4.10. Rovar szélcsatornas viselkedési vizsgalatok

Az 5.3. fejezetben bemutatasra keril§ kisérletben a rovar szélcsatorna 70 x 70 x 200 cm
méret(i volt. A szélcsatorna légaramldsat 40 cm/masodperc sebességre allitottam be. A
fényforrast egy 2 lux fényintenzitasu fehér LED biztositotta, amely a szélcsatorna felett volt
elhelyezve. A pontszerl fényforras elkeriilése végett a fényforras alatt egy fehér attetszé
vasznat alkalmaztam. A mérések soran a h6meérséklet 19 °C, a relativ paratartalom pedig 60-
75%-0s volt. A belépb levegb egy 63 x 90 x 45 cm-es, 4 kg aktiv szenet tartalmazd tartalyon
haladt keresztil. A laminaris légaramlas biztositasa érdekében az aktivszén sz(ir6 és a
szélcsatorna kozott egy 70 x 70 cm-es rozsdamentes acél finomhalot helyeztem el. A lepkék
kdnnyebb orientacidja érdekében 20 darab 10 cm atmérgjl piros kort helyeztem el a
szélcsatorna aljzatdn random elrendezésben (14. dbra). A kisérlethez felhasznalt himeket 3
oraval a teszt megkezdése elGtt egyenként livegcsovekbe (12,5 x 2,5 cm) helyeztem, a csé
mindkét oldalat haldval zartam le és a szélcsatornds szobdban helyeztem el, hogy a rovarok
akklimatizalédni tudjanak a szoba korilményeihez. A kisérlet megkezdésekor a himet
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tartalmazo csovet egy inditéallvanyra helyeztem, amely 30 cm magassagban 180 cm-re volt a
feromon forrastél, majd eltdvolitottam a csévet lezard haldkat. A himeket egyesével, a sotét
periddus 1-3 érdjaban teszteltem.

4.10.1. A szélcsatornds kisérlethez haszndlt illatforrdsok

A szélcsatornas vizsgalatokhoz a két feromonkomponenst (Z11- és az E11-14Ac) harom
kilénb6z6 aranyban kevertem Ossze:
1.) Z-keverék:97:3 Z11:E11
2.) E-keverék:1:99 Z11:E11
3.) H-keverék: 50:50 Z11:E11
A keverékekben szerepl6é egyes komponensek tisztasagat GC-MS-el ellen8riztem. Az
illatforrasként szereplé gumi kibocsatdéra (PheroNet) 10 pl-t mértem ra a keverékekb&l ami
30 ug anyagmennyiséget tartalmazott. A feromonkomponensek olddszere n-hexan volt. A
kibocsatdk a kisérlet el6tt egy éjszakan at az elszivofiilkében voltak. A forrasvaltasos
kisérlethez a feromonkomponens keverékeket szlrépapir korongokra (12.7-mm atmérg, S&S
Antibiotic-Assay disk; Sigma-Aldrich) mértem ki, melyeket Pasteur pipettaba helyeztem. A
szlir6papirkorongok 10 ng anyagmennyiséget tartalmaztak, melyeket a kisérlet el6tt 1 6raval
készitettem el és a kisérlet soran maximum 1 6raig hasznaltam.

4.10.2. A szélcsatornds kisérletben alkalmazott egy- és hdromvdlasztdsos tesztek

Az egyvalasztasos kisérlet soran, csak 1 (Z, E vagy H) feromon forras volt a
szélcsatornaban és a himeket egyesével, 3 percig teszteltem. Naponta tiz himet teszteltem
minden forrasra (6sszesen 30 him naponta). Ezt harom kil6nb6z6 napon ismételtem meg
(6sszesen 90 him). A forrasok sorrendjét minden kisérleti napon megvaltoztattam.

A haromvalasztasos kisérletben a harom kilénb6z6 binaris keveréket tartalmazé forrast
vizszintesen helyeztem el, 10 cm tdvolsagra egymadstdl. A harom forrasbdl szarmazoé
illatcsévak a szélcsatorna kozepén elegyedtek, ezt titan-tetrakloriddal demonstraltam.
Osszesen 98 himet teszteltem hdrom kisérleti napon (38, 30 és 30 him). A forrdsok poziciéjat
minden nap megvaltoztattam.

Az egyvalasztasos kisérleteknél Kruskal-Wallis statisztikai tesztet alkalmaztam, majd
Ryan post-hoc teszttel hasonlitottam Ossze az egyes csoportokat. A haromvalasztasos
kisérleteknél x2 tesztet alkalmaztunk, majd szintén Ryan post-hoc teszttel hasonlitottam
0ssze az egyes csoportokat.

4.10.3. A szélcsatornds kisérletben alkalmazott forrdsvdltdsos teszt
Két Pasteur pipetta szolgalt a két feromon forrasként, melyekbe sziir6papirra mértem

a feromon keverékeket. Ezek 5 mm tavolsagra helyezkedtek el egymastdl és az elvékonyitott
végik felfelé nézett. A pipettdkat egy stimulus-vezérl6hoéz (CS 55; Syntech, Kirchzarten,
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Németorszag) csatlakoztattam és folyamatos 0,6 liter/perces légaramot alkalmaztam. A
stimulus-vezérl6 lehet6vé tette a légaram valtasat a két pipetta kdzott.

A kisérlet soran miutan a him a Z pipettabdl szarmazd Z-keverék irdnydba elkezdett
repulni, és elérte a szélcsatorna hossztengelyének felét, a légaramot atkapcsoltam a masik
pipettdra, amely vagy nem tartalmazott feromont (negativ kontroll, n= 3), vagy egy masik Z-
keveréket (pozitiv kontroll, n=67), vagy E-keveréket (n=116), vagy H-keveréket (n=33)
tartalmazott. Mivel a feromonok szintelen vegylletek, ezért az illatcsévak keveredését és a
valtas pontos helyét 940 nm-es LED-et tartalmazé fénysorral demonstraltam, ahol a fénysor
sebessége megegyezett a légaramlas sebeségével. A LED fénysorral vizualizdlva a feromon
mindenkori helyét a légaramban pontosan lehetett latni, igy meg tudtam mondani, hogy a
him mikor taldlkozik az uj feromonforrassal.

4.10.4. A szélcsatornds kisérletek sordn alkalmazott képrégzités és repiilési mintdzat elemzés

A lepke repulés mintazatanak rogzitéséhez a szélcsatorna felett 60 cm magasan egy
45CSHRX-12 CCD kamerat (RF concepts Limited) szereltem fel, amelyhez egy 760 nm-es sz(ir6t
haszndltam. A kamerat szamitégéppel kapcsoltam Gssze. A kamera kb. 80 cm x 150 cm-es
terlletet latott a szélcsatornabdl. A lepkék vildgos pottyok formajaban jelentek meg a sotét
hattér el6tt, két fényforras (RF concepts Limited) altal kibocsatott 850 nm-es infravoros fény
haszndlataval. A videodfelvételeket GraphClick 3.0 program segitségével elemeztem. A
program képes volt a videofelvétel alapjan megjeldlt pontokbdl tényleges repulési
koordinatakat létrehozni. Az elemzés soran minden videofelvételt kilon-kiilon elemeztem 3
darab 1 masodperces intervallumban. Els6 intervallum: 1 masodperccel a forrasvaltas el6tt,
2. intervallum: 1 mdsodpereccel a forrasvaltds utan, 3. intervallum: 2 masodpereccel a
forrasvaltds utdn. Mivel az adatok nem tértek el a normal eloszlastél (Kolmogorov-Smirnov
teszt), a statisztikai kiértékeléshez egyutas ANOVA, majd Tukey post-hoc tesztet hasznaltam.

4.10.5. Tapnévény illatanyagokkal végzett rovar szélcsatornds viselkedési vizsgdlatok

Az 5.5. fejezetben bemutatott rovar szélcsatornas vizsgalatnal 110 cm hosszud, 30 cm
széles és 30 cm magas szélcsatornat haszndltunk. A szélcsatorndba laminaris, 11
cm/masodperc sebességli, aktivszénen szlirt, 20-22 °C-os és 50-70% relativ paratartalmu
levegd aramlott be. Szélcsatornabdl kidaramlé leveg6t elszivd berendezéssel a szoban kiviilre
vezettlik annak érdekében, hogy elkeriljik a szélcsatornat tartalmazo szoba illatanyaggal
torténd szennyezését. A szélcsatorna felett elhelyezkedd fehér LED panel fényereje 0,6 lux
volt. Piros LED fényforrdst hasznaltunk a lepkék viselkedésének megfigyeléséhez. A kisérletek
alatt a légnyomas 1015-1024 hPa kozott volt. A kétnapos, parosodott nGstényeket egyesével,
fémhaldval lezart Gveghengerekbe (10 cm hosszu, 3 cm belsé atmérdjd) helyzetik. Ezeket az
Uveghengereket a kisérlet megkezdése elStt 1 éraval a szélcsatornas szobaba helyeztiik azért,
hogy az allatok akklimatizalédni tudjanak a szélcsatorna korilményeihez. A vizsgalatokat a
sOtétperiddus 2-4 dra kozotti szakaszaban végeztiik, ugy, hogy az egy lepkét tartalmazo
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tveghengert 10 cm magas inditdallvanyra helyeztik, amely 80 cm-re volt az illatforrastol. Az
5 percig tartd vizsgalat sordn a kovetkez6 viselkedési lépéseket rogzitettiik: 1.
szarnyrezegtetés (WF), 2. elrepiilés (TF), 3. széllel szemben repilés (UF), 4. félut (HW), 5. 10
cm-es megkozelités (AP), 6. forrds érintése (SC), 7. leszallds (LA). Naponta 10-15 ndstényt
teszteltlink. A tapndvény valasztdsos kisérletben 32 néstényt vizsgaltunk, ahol kukorica
névény volt maga az illatforrds. A kontroll csoport esetében (n=32) a szélcsatorndban nem
voltillatforrds. A 3 szintetikus keverék esetében illatforrasként 1:2,4 aranyd, nonanal:dekanal
(NAL:DAL) keveréket hasznaltunk 3 kiilonb6z6 koncentraciéban (10, 100 és 1000 ng/ul) (n=35
minden csoportban). A keverékekhez felhaszndlt nonanalt (295 %, CAS: 124-19-6; Sigma-
Aldrich) és dekanalt (298 %, CAS: 112-31-2; Sigma-Aldrich) asvanyi olajban higitottuk (CAS:
8042-47-5; Sigma-Aldrich). Illatforrdsként kandcos kibocsatdba helyeztiik az egyes
keverékeket, amely biztositotta a kisérlet alatt az egyenletes kibocsatast (részletekért lasd:
Zakir et al. (2013)).

4.11. Tojasrakas preferencia vizsgalat

Az elsé tojasrakasos teszt soran a kukoricamoly néstények valaszthattak az egészséges
és a kukoricabogar larvaival fert6zott novény kdzott. A kukoricabogarral fertzott novényeket
ugy allitottuk el8, hogy két darab, 7 cm mély lyukba 100 kukoricabogar tojast helyeztlink el a
mag mellé a vetés napjan. A kontroll névények érintetlentl maradtak. 25 nap elteltével az
egyes novényeket organza haléval (0,1 mm halé méret, Mathe Textil Kft., Budapest,
Magyarorszag) fedtiik le. Egy-egy kontroll és kezelt névényt ketrecbe (80 x 60 x 60 cm
HxSZxM, halé mérete 0,23 x 0,33 mm, Mathé Textil Kft., Budapest, Magyarorszadg, n=9)
helyeztiik. Ot darab, parosodott kukoricamoly néstényt engedtiink szabadon a ketrecben. A
tojasok és a tojascsomadk szamat a névényeken napi szinten, harom napig szamoltuk.

A masodik tojasrakasos teszt soran a parosodott kukoricamoly n6éstények az el6bb leirt
ketrecben vdlaszthattak, hogy vagy egy csalétek nélkiili, vagy egy undekan csalétekkel ellatott
egészséges kukoricara rakjak a tojasaikat. Az undekdn csalétek a novény mellett egy
kibocsatéban a talajon volt elhelyezve. A kibocsaté Erb et al. (2015) altal leirt mddszerrel
készilt. Réviden, 50 pl 0,32 mM undekan (Sigma-Aldrich, Buchs, Svdjc) tiszta dimetil-
szulfoxidban (DMSO) volt feloldva, amit 1,5 ml-es Uvegfioldba (VWR, Darmstadt,
Németorszag) tettiink. Az fioldk gumibetétes kupakkal voltak lezarva. A kupakban |évé
gumitdmités egy 0,5 ul-es tveg kapilldrissal volt atszurta, majd teflon szalaggal volt lezarta. A
kontroll kibocsatok tiszta DMSO-t tartalmaztak. Az undekan kibocsatok 4,38 (+ 0,94) ng/éra
mennyiséget bocsatottak ki, ami hasonlé a kukoricabogarral fert6z6tt kukoricandvények altal
kibocsatott mennyiséghez. A ketrecbe (60 x 60 x 60 cm, BugDorm, Megaview, Taichung,
Tajvan) négy, parosodott ndGstényt helyeztiink, amelyekben egy egészséges és egy
undekdnnal kiegészitett egészséges novény volt (n=7 ketrec). A tojasok és a tojascsomak
szamat minden névényen harom napig, minden nap megszamoltuk.

37



4.12. Larva taplalkozasi preferencia vizsgalat

Els§ lépésként Osszehasonlitottuk a kukoricamoly larvak novekedését egészséges és
kukoricabogarral fert6zott novényeken. A kukoricabogarral fert6z6tt novényeket ugy
allitottuk el6, hogy 6t, masodik stadiumu kukoricabogar larvat helyeztiink két 7 cm mély
lyukba a talajban a névény mellett. A kontroll névények nem voltak fert6zottek, de ugyanugy
a novény mellett a talajban két 7 cm mély lyukat furtunk. Négy nappal késébb tiz darab,
frissen kelt kukoricamoly larvat helyeztiink a kontroll és a kukoricabogarral fert6z6tt
novények leveleire. Az 6sszes névényt PET palackokkal (1,5 L, Evian, Zirich, Svajc) fedtik le,
hogy megakaddlyozzuk a larvak szokését. 21 nap utdn 6sszegydijtottik az 6sszes kukoricamoly
larvat, lemértik a tomegiket, és rogzitettiik a levélragas teriletét. A magas
kukoricamolylarva mortalitas miatt a kisérletet kétszer végeztik el (1. kisérlet: n=12, 2.
kisérlet: n=11).

Masodik [épésként 6sszehasonlitottuk a kontroll és az undekan illatanyaggal rendelkez6
kukorican a kukoricamoly larvak névekedését Az undekan illatanyaggal rendelkezd névényt a
fent leirt (4.11 fejezet) kibocsatoval Iattuk el. Egy elére lemért tomegl masodik stadiumu
kukoricamoly larvat helyeztiink minden névényre (n=20 kezelésenként). Az 6sszes ndvényt
PET palackokkal fedtlk le. Négy nap utan a kukoricamoly larvakat &sszegydjtottiik, majd
tomeguket megmeértik.

Harmadik Iépésként a kukoricamoly larvak fejl6dését vizsgaltuk szintetikus taptalajon
undekan jelenlétében és anélkiil. El6re megmért témegl masodik stadiumu kukoricamoly
larvakat 24 oraig éheztettiink, majd egyenként helyeztik el ket Petri csészékben (9 cm
atmérd) egy 30x30x10 mm-es darab szintetikus taptalajjal (Frontier Scientific, Newark, DE,
USA) (n=11-12 kezelésenként). A Petri-csésze atlatszé Giveghengerbe volt helyezve (12x45 cm
atmérd x magassdg) lveg feddbvel, befuvd és kifuvd nyilassal. Minden hengerbe egy-egy
undekan vagy DMSO kibocsato volt elhelyezve (4.11 fejezet). A hengereken, 0,2 liter/perc
sebességgel aramlott at a levegs, hogy megakadalyozza az undekdn tulzott telit6dését a
hengerekben. A szintetikus taptalajt naponta cseréltik, hogy elkeriljik a taptalaj
kiszaradasat. Négy nap elteltével 6sszegy(jtottik és lemértik a larvak tomegét.

4.13. Szabadféldi feromoncsapdazas

A kukoricamollyal kapcsolatos szabadfdldi csapdazasokat 2013-ban és 2014-ben
Torokszentmikléson (Jdsz-Nagykun-Szolnok Varmegye, 47°05’59”N; 20°28°20”E), 2015-ben
Bicskén (Fejér Varmegye, 47°28'34”N;18°36'28”E) és Martonvasaron (Fejér Varmegye,
47°19'57”N; 18°49’'21"E) végeztik. A csapdakat minden helyszinen a kukoricafold szélén
helyeztik el. A kisérletekhez sziikséges delta alaku csapddakat a HUN-REN ATK Novényvédelmi
Intézetében m(ikod6 Csalomon® (Budapest, Magyarorszag; (17A. dbra) csoport biztositotta.
A nagy fogdkapacitasu sator csapdakat hazilag készitettem Hartstack et al. (1979) alapjan
(17B. abra). Ezek a kdnuszos csapdak a kukoricafold szélén egy oszlopra voltak rogzitve. A
delta csapdakat a kukoricas elsé soraban a kukorica legmagasabb pontjara rogzitettik, mivel
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az irodalmi adatok alapjan ismert, hogy a csapdak akkor a leghatékonyabbak ha a
kukoricailtetvény legmagasabb pontjan vannak elhelyezve (Mason et al. 1997). A kisérleti
id6szakban a csapdakat minden leolvasaskor a kukorica novekedésével 6sszhangban egyre
feljebb helyeztiik.

A kukoricamoly el6zetes rajzasmegfigyelése alapjan Toérdkszentmikléson 2013-ban a
csapdakat junius 11-én, 2014-ben junius 6-an; Bicskén 2015-ben majus 5-én; Martonvasaron
2015-ben junius 2-an helyeztiik ki. Az 0sszes kisérletben minkét csapdatipus esetében a
kibocsaté Wheaton (Wheaton, Miliville, NJ, USA) kapszula volt. A kapszuldkra minden esetben
20 mikroliternyi feromont mértiink ra kilénb6z6 doézisokban. A két feromonkomponenst, a
Z11-14Ac-ot és az E11-14Ac-ot a Pherobank (Wijk bij Duurstede, Hollandia) vallalattdl
vasaroltuk.

Az els6 kisérletben harom kiulonb6z6 csapdatipus hatékonysagat hasonlitottuk 6ssze:
1.) delta csapda eredeti ragacsanyaggal (delta), 2.) delta csapda test egérfogdasra kifejlesztett
ragacsanyaggal (Biotoll-Unichem, Vrhnika, Szlovénia) (delta+M), 3.) nagy fogdkapacitdsu
sator csapda (sator). Ezekben a kisérletekben kontrollként mindig a megfelel§ csapdatipus
Ures csapdajat haszndltuk. A kibocsaté kapszulakban a feromon Osszetétele 97:3 Z11-
14Ac:E11-14Ac volt 10 pg-os dozisban.

A masodik kisérletben a két feromonkomponens kilénb6z8 ardnyait hasonlitottuk
0ssze. Itt csak delta+M csapdatipust haszndltunk és 5 kilénb6z6 aranyt hasonlitottunk 6ssze:
Z11-14Ac:E11-14Ac 99:1, 97:3, 93:7, 50:50 és 1:99.

A harmadik kisérletben szintén delta+M csapdatipust haszndltunk és a 97:3 Z11-
14Ac:E11-14Ac aranyl feromon keverék négy kilonb6z6 dézisat: 0.1, 1, 10, és 100 ug
teszteltik.

2014-ben a harom kilonb6z6 csapdatipus (delta, delta+M és sator) hatékonysagat
hasonlitottuk 6ssze, ahol a csapddk 97:3 aranyban tartalmaztdk a Z11-14Ac-ot ésaz E11-14Ac-
ot 10 pg-os ddzisban.

2015-ben, két kiilonb6z8é helyszinen, Bicskén és Martonvasaron Delta+M csapddakat
hasznaltunk és 3 kilénbozé aranyt: 97:3, 50:50, 1:99 Z11-14Ac:E11-14Ac hasonlitottunk
Ossze. Ebben a kisérletben a feromon ddzisa minden esetben 10 pg volt.

Minden helyszinen és évben a csapdakban |évé kibocsatét 3 hetente cseréltik frissre. A
kisérleteket 6t ismétlésben végeztik, a csapdak tavolsdga egymastdl 20 méter volt és a
csapdakat véletlenszerlien helyeztiik el egy ismétlésen bellil. A csapddkat hetente
ellendriztiik és a ragacslapokat cseréltiik. A harom kisérleti év soran gyUjtott adatokat a SPSS
17 (IBM Corporation, Armonk NY, USA) statisztikai szoftverrel elemeztiik. Az adatokat log(x+1)
transzformacioval normalizaltuk és ANOVA statisztikai tesztet hasznaltunk. Ha az ANOVA
jelent8s kilonbségeket mutatott, akkor a Tukey post-hoc tesztet alkalmaztunk a kezelések
kozti kulonbségek megallapitdsara (Day and Quinn 1989). Minden statisztikai tesztben a
szignifikancia szint 5% volt.
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4.14. Statisztikai kiértékelések

Az 5.5.2. fejezetben leirt eredményeknél a viselkedési vizsgalatok soran gydjtott
adatokat az R 3.1.1 (R Core Team 2014) programban elemeztiik. EI&szor kiszamoltuk, hogy az
egyes egyedek hany viselkedési lépést teljesitettek a kisérlet sordn. Nulla pontszam azt
jelentette, hogy az egyed nem mutatott semmilyen reakciét az attraktans jelenlétében, mig a
7-es pontszam azt jelentette, hogy a n6stény minden viselkedési |épést megtett és sikeresen
eljutott az illatforrashoz 5 percen belil. A kilénb6z6 kezelési csoportok kodzotti egyéni
pontszam kilonbségének vizsgalatahoz Kruskal-Wallis tesztet hasznaltunk, és Ruxton and
Beauchamp (2008) ajanlasai szerint Games-Howell post-hoc teszteket alkalmaztunk a
kezelések kozotti kiilonbségek vizsgdlatara. Masodszor, a ndstények elrepiilési (TF) aranya, a
leszall6é (LA) néstények aranya, az elrepuilés és a leszallas ideje is 6sszehasonlitasra keriilt azon
kezelési csoportok kozott, ahol legalabb egy lepke leszallt az illatforrasra. Ehhez nem
paraméteres teszteteket (arany teszteket és Wilcoxon rang 0sszeg tesztet) hasznaltunk. Az
Osszes teszt kétoldali volt, 0,05-0s szignifikancia szinttel.

Az 5.6. fejezetben bemutatott eredményeknél az adatokat R (R Statisztikai Szoftver,
4.0.5 verzio, R Foundation for Statistical Computing, Bécs, Ausztria), GraphPad online
(Graphpad.com, GraphPad Software, San Diego, CA, USA) és SigmaPlot (14.5 verzid, Systat
Software, Inc., San Jose, USA) programok segitségével elemeztik. Az 6sszes adatot
heteroszkedaszticitasra és a hibahanyad normalis eloszlasara teszteltiik a Brown-Forsythe és
Shapiro-Wilk tesztek segitségével. A tojasrakas preferenciat khi-négyzet teszttel elemeztik.
Az illékony anyagokat fékomponens analizissel (PCA), illetve linearis és parcidlis legkisebb
négyzetek diszkriminancia analizissel (LDA és PPLS-DA) elemeztik. A kibocsatott illékony
komponenseket el6szor Student t-probakkal elemeztik arcsinh-transzformalt adatokon,
majd a tobbszords tesztek korrigalasara Benjamini-Hochberg korrekciét alkalmaztunk.
»Volcano plot” abrat készitettiink, ahol a log(p) negativ értékeit az illékony anyag-kibocsatas
logaritmikus értékekkel szemben abrazoltuk. Az illékony komponensek csucs alatti teriiletét
tovabbi Student t-probakkal és Mann-Whitney rang dsszehasonlitd tesztekkel hasonlitottuk
Ossze. A teszteket arcsinh-transzformalt adatokon végeztiik, és a hamis felfedezési arany
korrekcidjara Benjamini-Hochberg korrekciét alkalmaztunk. Az kukoricamoly larva tulélését
és szOvetfogyasztasat Student t-probakkal és Wilcoxon rang 6sszeg tesztekkel elemeztik. A
gyokérkarositasra és a szarban |év6 keményit6-, cukor-, fehérje- és benzoxazinoid-
koncentracidkra kétiranyd ANOVA és rangsor ANOVA tesztet alkalmaztunk.
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5. EREDMENYEK

5.1. A kukoricamoly feromon felfogasanak kozponti idegrendszeri neuroanatomiai és
fizioldgiai 6roklése

A témdhoz kapcsolodo publikaciom: Karpdti et al. 2010

Korabbi munkamban azonositottam a kukoricamoly (Ostrinia nubilalis) E- és Z-vonal
feromon felfogasanak kdzponti idegrendszeri neuroanatédmiajat és neurofizildégiajat, azaz,
hogy pontosan melyik az az agyban elhelyezkedé teriilet ami felelés a két feromonkomponens
felfogasdért mindkét vonal esetében (Karpati et al. 2008). Az ezt kovet6 és ebben a
dolgozatban Uj eredményként bemutatott munkdban a Z- és E-vonal hibridjeire és ezek
visszakeresztezett himjeire fokuszaltam. Kérdésem az volt, hogy a himek esetében hogyan
oroklédik a feromon felfogds neuroanatdomiaja és neurofiziolégaja. Ezen bellil azonositottam:

1. Mind a hibridek, mind a visszakeresztezett himek feromon
felfogasanak funkcionalis topoldgiajat a makroglomerularis komplexben (MGK).

2. A projekciés (PN) és a helyi interneuronok (LN) fizioldgiai
karakterisztikajat.

3. A hibridek és a visszakeresztezett himek makroglomerularis
komplexének neuroanatomiajat.

4, A sz(l6i vonalak, ezek hibridjei és visszakeresztezett egyedeinek
Osszesitett elektrofizioldgiai csdpvalaszat.

Ezeket a vizsgalatokat azért végeztem el, hogy megértsem a fent emlitett tulajdonsagok
oroklésmenetét és Osszefliggést talaljak a himek feromonra adott viselkedési valaszaval.

5.1.1. A hibridek és visszakeresztezésiik makrogoleruldris komplexének funkciondlis
topoldgidja

Az intracellularis neurofiziologiai mérések soran az ExZ és ZxE hibridek esetében
specifikus (csak egy feromonkomponensre valaszolé), keverék-specifikus (két
feromonkomponens elegyére valaszold) és generalista projekcids neuronokat taldltam. A
mérések soran elsdsorban a komponens-specifikus PN-ra voltam kivancsi, mivel ezek
beidegzése mutatja meg pontosan, hogy mi a kiilonbség a két hibrid (ExZ és ZxE) kozott. 134
prébdlkozasbdl 20 esetben (15%-os hatékonysag) sikerdilt a fiziolégiai mérés utan a projekcios
neuront festéssel megjeldlni. A komponens-specifikus PN-ok dendrit elagazasai glomerulus
specificitdst mutattak, azaz a szagldlebenyben elhelyezked6 MGK-ben csak az egyik egységen
belll agaztak el. Ezen neuronok sejttestje a kozépsd sejtklaszterben helyezkedett el (7A.
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abra), illetve axonjaik a bels6 csapidegkdtegben (inner antenno-cerebral tract (IACT))
haladnak a gombatestbe majd a protocerebrum oldalsé lebenyébe (7E. dbra). A keverék-
specifikus PN-ok mindkét MGK glomerulusban elagaztak, sejttestjik az oldalso
sejtklaszterben helyezkedett el és axonjuk a kilsé csapidegkdtegben (outer antenno-cerebral
tract (OACT)) haladtak a felsébb agyi kozpontok felé.

ExZ hibrid ZxE hibrid

E11-14Ac PN Ell-14Ac¢ PN

smv| MMWWMM J,,.ﬂ., l, u Z11-14Ac WMWWW 2

Y T i Vi
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A A RIWITHITIAN

Z11-14A¢ PN Z11-14:0Ac PN
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7. dbra: A kukoricamoly F1 hibridjeinek (ExZ, ZxE) MGK-ében a projekcios neuronok dendrit
eldagazdsa. A neurobiotinnal jelélt PN-ok (z6ld) az alfa-szinapszinnal jelélt szaglélebenyben (piros).
Bal panel: konfokdlis felvétel a szagldlebenyben eldgazd PN egy részérdl. Jobb panel: a két nagy MGK
alegység hdromdimenzios rekonstrukcioja (laterdlis: piros, medidlis: z6ld) és a PN dendritikus
elagazdsa (ibolya). Alsé panelek: a PN fizioldgiai vdlasza. Stimuldlds ideje 500 ms (sziirke sdv). (A) Az
ExZ hibrid him MGK-e, amely E11-14Ac-specifikus PN-t mutat kizdardlagos eldgazdsokkal a medidlis
alegységben. Stimulus dézisa 1 ng. (B) Az ZxE hibrid him MGK-e, amely E11-14Ac-specifikus PN-t mutat
a medidlis gombrészben kizdardlagos eladgazdsokkal. Stimulus ddzisa 10 ng. (C) Az ExZ hibrid him MGK-
e, amely Z11-14Ac-specifikus PN-t mutat kizdrolagos eldgazdsokkal a laterdlis alegységben. Stimulus
doézisa 1 ng. (D) Az ZxE hibrid him MGK-e, amely Z11-14Ac-specifikus PN-t mutat kizdrélagos
elagazdsokkal a laterdlis alegységben. Stimulus ddzisa 10 ng. (E) Az E11-14Ac-specifikus PN axonjanak
eldgazdsa a gombatestben és a protocerebrum laterdlis szarvaban. (F) Feromon keverék-specifikus PN
elagazdsa mindkét MGK alegységben, kizdrélag a Z11-14Ac és E11-14Ac 50:50 ardnyu keverékére
reagdlva. A konfokadlis felvételeken a fehér sav 50 um.

Mindkét hibrid esetében az E11-14Ac-specifikus PN-ok minden esetben a medidlis MGK
glomerulusban agaztak el (7A, B abra) ugyanakkor a Z11-14Ac-specifikus PN-ok dendritjei
mindig a laterdlis MGK glomerulusban végz&dtek (7C, D dbra). Osszegezve mindkét hibrid (ExZ
és ZxE) funkcionalis topoldgiajukat tekintve a szll&i, E-vonalhoz hasonlitanak.

Az EZxZ visszakeresztezett himek esetében a Z komponens-specifikus PN-ok a medidlis
MGK glomerulusban agaztak el, ugyanakkor a E-specifikus PN-ok a lateralis MGK
glomerulusban végzddtek, hasonléan a sziilGi Z-vonalhoz (9A abra). A ZExE, ZExZ és EZxE
visszakeresztezett himeknél a Z-specifikus PN-ok a lateralis MGK glomerulusban agaztak el,
mig az E-specifikusak a medialisban. Ez az elrendezés a szil6i E-vonallal és a hibridekkel
azonos (9B,C,D abra).

A funkciondlis topoldgia ivari kromoszémahoz kotott oroklésmenettel magyarazhatd,
amely E-vonal dominanciat mutat. Ezt arra alapozzuk, hogy autoszémalis 6roklés esetén csak
egyféle hibrid néstény jon létre (A’AF 8. abra), ebbdl kovetkez8en a szilSi vonallal
visszakeresztezett utédoknak 50%-ban hibrid és 50%-ban sziil6i mintat kell kdvetnilk. Erre
egy példa, ha a A?AF hibrid n8éstényt Z-vonalhoz tartozé himmel visszakereszteziink akkor
autoszomalis 6roklésmenet esetén 50%-ban hibridet (E fenotipus) és 50%-ban Z fenotipust
kell kapnunk (8. dbra). Autoszomalis 6roklédés esetén annak a valdszinlsége, hogy kétszer Z
fenotipust taldljunk az EZxZ visszkeresztezésnél (2 sikeres jel6lés), és haromszor E fenotipust
a ZExZ visszakeresztezés esetében (3 sikeres jeldlés) 0,5° = 0,03, azaz igen kicsi.
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nemhez kotott autoszomalis

F, ZPW(Q) x ZEZE(D) ZEW(Q) x Z7743) AZA? X AFAF

F, genotipus ZEFW(Q)  Z77Z5D) Z'W(Q)  ZFZH D) AZAE

patBC sziil6k X ZFZF X Z*7* X ZEZF X Z%7* X AEA% \x AZA”

patBC genotipus ZF7F 7877 777F 777* APA" AFA”
AFAE AZA”

Rovidités a (ZEXE) (ZExZ) (EZxE) (EZxZ)

szovegben

8. abra: A kukoricamoly hibridjeinek és visszakeresztezéseinek feltételezett ivari és
autoszomalis 6réklésmenete. A nagy betiivel irt Z és W ivari, az A autoszomdlis kromoszémdkra
utal. A fels6 indexbe irt Z és E a feromon vonalakra jellemzé allélokat jelenti. patBC: apai
visszakeresztezés (a hibrid nGstények E-vonallal térténé visszakeresztezése: ZExE, EZxE) vagy Z-vonallal
térténd visszakeresztezése: ZExZ, EZxZ). Fontos megjegyezni, hogy a lepkék esetében a néstények a
heterogametikus nemet képviselik. Ez azt jelenti, hogy az apai keresztezések, azaz a hibrid néstények
keresztezése egy tiszta vonalbeli himmel nemi kromoszomdhoz kététt tényezd esetében csak egyféle
fenotipushoz tartozo leszdrmazottat eredményez (Z-, E-vonal vagy hibrid).
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9. abra: A kukoricamoly apai visszakeresztezéseinek MGK-ében a projekcios neuron
dendritjeinek eldgazdsa. Részletek a 7. dbra magyardzatdban. A: E11-14A-specifikus PN az EZxZ
visszakeresztezés himjeinél, eldgazdsok a laterdlis MGK alegységben. B: E11-14Ac PN az ZExE
visszakeresztezés himjeinél, elagazdsok a medidlis MGK alegységben. C: Z11-14Ac-specifikus PN az
ZExZ visszakeresztezés himjeinél, eldgazdsok a laterdlis MGK alegységben. D: E11-14Ac-specifikus PN
az ZExZ visszakeresztezés himjeinél, eldgazdsok a medidlis MGK alegységben.
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5.1.2. Projekcids és helyi interneuronok fizioldgiai jellemzése

Mivel a hibrid és visszakeresztezett himek funkcionalis topoldgidja nem vagott egybe a
himek feromonra adott viselkedési valaszaval, ezért azt vizsgaltam, hogy az ExZ és ZxE hibrid
himek PN-ok és LN-ok valaszai kiilonbdznek-e a szil6i toérzsekhez képest. Az intracellularis
méréseket 26 Z-vonall, 16 E-vonall, 26 ZxE és 40 ExZ hibrid himeken végeztem. Minden
neuron szelektivitasat ugy hataroztam meg, hogy vagy a tiszta Z11-14Ac vagy E-11-14Ac
feromonkomponenssel, vagy azok keverékeivel (97:3, 65:35, 50:50, 35:65, 1:99 Z:E)
ingereltem. Mind a hibridekben, mind a sziil6i vonalakban |év6 neuronokat Anton et al. (1997)
publikacidja alapjan 5 tipusba soroltam: 1.) komponens-specifikus PN-ok, amelyek vagy csak
a Z11-14Ac-ra vagy csak az E11-14Ac-ra valaszolnak, 2.) feromon-keverék generalista PN-ek,
amelyek minden keverékre vdlaszolnak, 3.) feromon-keverék-specifikus PN-ok, amelyek
magasabb frekvencidval valaszolnak az egyik keverékre, 4.) generalista PN-ok, amelyek
minden stimulusra valaszolnak, és 5.) LN-ok, amelyek gdatldst mutatnak (a spontan
aktivitdshoz képest csokken a frekvencia) minden komponensre és keverékre. A kiilénb6z6
neuronok érzékenysége ugyanarra a stimulusra valtozé volt. Néhany esetben nagyon
érzékeny és specifikus PN-okat taldaltam, amelyek mar 10 pg-os doézisra is valaszoltak. A
klaszterelemzésen alapulé dendrogram mutatja, hogy az inhibitor LN-ok, az 50:50 keverék PN-
ok, a Z11-14Ac-specifikus PN-ok és a keverék PN-ok kiilon klaszterekbe tartoznak, de
ugyanabban a klaszterben a szlil6i vonalakbdl és hibridekbdl szarmazé neuronok keverten
fordulnak el6 (10. abra). Mas széval nem taldltam bizonyitékot a hibridekben specifikus vagy
gyakoribb PN-ok el6forduldsara a szll8i vonalakhoz képest.
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10. abra: , Teljes lancmodszer” (complete linkage) és euklideszi tavolsag klaszteranalizis a
fiziologiailag azonositott szaglolebeny neuronok esetében. Stimuldlds dozisa: 10 ng. Piros
szévegdoboz: kukoricamoly Z-vonal, zéld szévegdoboz: kukoricamoly E-vonal, narancssdrga
szévegdoboz: ExZ hibrid, sdrga sz6vegdoboz: ZxE hibrid. E: E11-14:Ac komponens-specifikus projekcios
neuron; Z: Z11-14:Ac komponens-specifikus projekcids neuron, 97:3: 1:99, 65:35, 35:65, 50:50
keverékre reagdlo keverék-specifikus projekciés neuron, blend gen.: keverék generalista projekcios
neuron, gen.: generalista projekcios neuron, inhib.: inhibitor interneuronok.

5.1.3. A makroglomeruldris komplex neuroanatomidja a hibridek és visszakeresztezéseik
esetében

Mivel a kordbban publikalt, ecetmuslicakkal (Drosophila) végzett neuroanatdmiai
0sszehasonlitdas ramutatott a glomerulusok méretének jelent8ségére a kiilonbozd
illatanyagok felfogasaban (Dekker et al. 2006) ezért megvizsgdltam, hogy a kukoricamoly
MGK-ében is létezik-e ilyen korrelacié. A szaglélebenyben [év6, feromon specifikus
glomerulusok térfogatméréséhez el6szor a konfokalis mikroszképos felvételek alapjan 3
dimenzidban rekonstrudltam a Z-, E-vonal, ZxE, ExZ hibridek és apai visszakeresztezések (ZEXE,
ZExZ, EZXE, EZxZ) MGK-ét. Mind a Z-, mind az E-vonalhoz tartozé himek esetében a medialis
és laterdlis MGK egység egymashoz viszonyitott aranya hasonlé volt (+ 70:30). Azonban
mindkét hibrid him esetében a két MGK glomerulus aranya koztes volt a szil6i vonalakhoz
képest (ZxE hibrid: 56:44 medialis/lateralis, ExZ hibrid: 52:48 medialis/laterdlis; 11. dbra).

A visszakeresztezett hibrid himek neuroanatomiai térfogataranya a nemhez kotott
oroklésmenetet igazoltak. Az EZxZ és ZEXE visszakeresztezett hibrid himek MGK egységeinek
térfogataranya, akik Z- illetve az E-feromon keveréket részesitették el6nyben (Roelofs et al.
1987b), hasonld volt a Z- és E-vonalhoz tartozé szil6khoz (x 73:27 medialis/laterdlis), mig a
masik két visszakeresztezésben (ZExZ, EZXE), melyek a viselkedési vizsgalatokban a koztes,
hibrid ardnyt részesitik elényben, koztes volt a glomerulusok térfogataranya (+ 54:46
medialis/lateralis), hasonldan az F1 hibridekhez (11. dbra).
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11. dbra: A kukoricamoly Z-, E-vonal, F1 hibrid és apai visszakeresztezett himjeinek
makroglomeruldris komplex (MGK) egységeinek szerkezete és mérete. A: bal oldali panelek:
Kiilénb6z6 konfokdlis mikroszkdpids szeletek egy hibrid him (ExZ) szagldlebenyérél anteriortdl
poszterior irdnyban. Jobb oldali panelek, a konfokdlis szakasz kérvonalai. Piros, laterdlis, zéld: medidlis,
kék: hatso MGK egységek. B: Sziiléi vonalak, hibridek és apai visszakeresztezések MGK-ének térfogati
meérése (n = 6). Piros: a laterdlis eqység mérete, z6ld: a medidlis eqgyséqg mérete, sdrga: standard hiba.
Kisbetlik: szignifikdns kiilénbségek (ANOVA és Tukey-féle HSD post hoc teszt, P<0,05). C: Az A panelben
szereplé MGK hdromdimenzids rekonstrukcidja elforgatva a dorso-ventrdlis tengely mentén. Skdla a
konfokdlis képeken: 50 um.

5.1.4. Elektroantennogrdfids mérések

A glomerulus mérete részben a csdpokon elhelyezkedd specifikus szaglé receptor
neuronok (ORN) szamatdl fligg, melyek axonjai a szaglélebeny glomerulusaiban agaznak el.
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Az ORN-ok szdma 0Osszefligg a csap Osszesitett vdlaszanak erdsségével (Schneider 1957
Dekker et al. 2006). Ennek alapjan megmértem a Z11- és E11-14:Ac-ra adott himek
csapvalaszat a szil6i vonalak, a hibridek és a visszakeresztezett hibridek esetében, az
eredményt a két komponens aranyaban mutatom be. Mig a Z-vonal himje erésebben reagalt
a Z11-14:Ac-ra, mint az E11-14:Ac-ra (n = 15), addig az E-vonal védlasza mindkét izomerre
hasonlé volt (n =15, 12. dbra).

A ZxE (n = 33) és az ExZ hibrid himek (n = 18) relativ csapvalasza koztes volt a Z- és E-
vonalakhoz képest. Az EZxZ visszakeresztezett himek erésebben reagaltak a Z11-14:Ac-ra,
hasonldéan a Z-vonalhoz (n = 60), mig a ZEXE visszakeresztezett himek az E-vonal valaszara
hasonlitottak (n = 19). A masik két visszakeresztezett him (EZxE, n = 48; ZExZ, n = 86) EAG
amplitudd ardnya az F1 hibridekkel volt azonos. A valaszok tehat kovették a két MGK-ben |évé
glomerulus térfogataranyat, 6sszhangban vannak a nemhez kétott 6rokléssel és a viselkedési
valaszokkal (12. dbra).
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12. dbra: Sziil6i vonalak (Z- és E-vonal), hibridek és visszakeresztezett himek
elektroantennogrdfids vdlasza. Y-tengely: Z11-14:0Ac/E11-14:0Ac komponensekre adott relativ
csdpvdlasz. Az egyes csoportok kozti statisztikai kiilébnbségeket kisbetiik jelzik (ANOVA, majd Tukey
HSD post hoc teszt; P<0,05).

5.2. A kukoricamoly receptor neuronjainak feromonkomponensekre adott valasza

A témdhoz kapcsolodo publikaciom: Koutroumpa et al. 2014

Tobb mint 400 egyedi érzéksz6r mérést (SSR) végeztem a kukoricamoly him csapjan
elhelyezkedd, feromonkomponensekre érzékeny trichodea tipusu érzéksz6rokon. A mérések
soran csak egy tipusu feromon trichodea érzékszért taldltam mindkét vonal esetében. Ez az
érzéksz8r harom kiilonb6z6 neuront tartalmaz, melyek koziil az egyik a Z11-14Ac-ra, a masik
az E11-14Ac-ra és a harmadik pedig az antagonista feromonkomponenskere valaszolt (14B.
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abra). Azonban a harom, egy érzékszérben el6forduld neuron amplituddja eltér a szilGi
vonalak és hibridjeik esetében (14B. dbra). A sziil6i vonalakban minden esetben a nagy
amplitiddju neuron valaszolt a feromon f6ékomponensre (Z-vonalnal Z11-14Ac, az E-vonal
esetében E11-14Ac), a kis amplitidoju neuron a kisebbik feromonkomponensre (Z-vonalnal
E11-14Ac, E-vonalndl Z11-14Ac) és a kozepes amplitiddji neuron az antagonista
feromonkomponensekre.

A harom ORN vdélaszspektrumat 12 kiilonb6z6 feromonkomponenssel ellendriztik (Z11-
14Ac, E11-14Ac, Z9-14Ac, Z12-14Ac, E12-14Ac, Z9-12Ac, 12Ac, 29-16Ac, Z11-16Ac, Z14-16Ac,
16Ac és Z11-16Ald). A Z11-14Ac-t érzékel6 neuron rendkiviil specifikus volt a Z11-14Ac-ra
(Wanner et al. 2010). Az E11-14 Ac-ot érzékel neuron, bar nagyon érzékenyen reagdlt az E11-
14Ac-ra (Wanner et al. 2010; Leary et al. 2012) alacsony ddzisban is (Karpati et al. 2013),
magasabb ddézisban bizonyos mértékig valaszolt az E12-14Ac és a Z12-14Ac-ra is (Mitsuno et
al. 2008; Leary et al. 2012). Ezzel szemben az antagonista feromonkomponensekre érzékeny
neuron nem volt annyira specifikus, mint a masik kett§, ami egy varatlan eredmény egy
feromon-specifikus ORN esetében (13. dbra). A tizenharom vegyilet kozil tiz valtott ki valaszt
ebbdl az ORN-bol: 79-14Ac, Z12-14Ac, E12-14Ac, Z9-12Ac, 12Ac, 79-16Ac, Z11-16Ac, Z14-
16Ac, 16Ac és Z11-16Ald (13B. dbra). A vizsgdlt antagonista neuronok nem minden esetben
adtak minden komponensre valaszt. Azonos egyedben is taldltam eltérést az antagonista
neuronok valasza kozott. Kiilondsen a Z11-16Ald adott valaszok kizardlag a csapon laterdlisan
elhelyezkedd érzékszérokben jelentkeztek.
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A Feromon receptor neuronok elhelyezkedése a csapon

kitinpikkelyek érzékszOrok kitinpikkelyek

B Feromont érzékelo neuronok
ORN komponensek ORN tuske amlitudd
E-vonal Z-vonal Hibridek
kicsi nagy kbzepes
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I i "
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13. dbra: Az egyedi érzékszordk fiziologiai mérésének (SSR) eredményei. A: A kiilbnbéz6
érzékszGrok egy csdpizen vald elhelyezkedése a kukoricamoly him csdpjdn. Az ORN-ok kéziil hdrom
(zdld, kék, és piros) ko-lokalizdlva ugyanabban az érzékszérben helyezkednek el. B: Feromont érzékeld
neuronok tipusai és azok fizioldgiai vdlasza a Z-, E-vonal és hibridjeik esetében.
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5.3. A kukoricamoly esetében repiilés kozben csokken a kezdeti feromonkeverék pontos
aranyanak érzékelése

A témdhoz kapcsolddo publikdciom: (Karpati et al. 2013)

Laminaris légaramlasu rovar szélcsatornaban (14. dbra) nekink is sikeriilt megerdésiteni,
hogy a Z-vonalhoz tartozé himek nagyon specifikusak sajat feromon 0Osszetételiikre. Kozel
100%-uk a sajat keverékiik (97:3 Z11-14Ac : E11-14Ac) forrasahoz repilt (15A. abra), csupan
10% replilt a koztes keverékhez [hibrid (H) keverék, 50:50 Z11-14Ac : E11-14Ac], és az E
keverékre (1:99 Z11-14Ac : E11-14Ac) nem mutattak semmiféle aktivitast.

LED fényforras

e/ video
kamera
\
Qf légaramlas
N <
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3 —— it
: }
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- ® o @ ® ®
®e e b
® o P L 2 L J

200 cm

LED fény stimulus
szabélyzas szabalyzo

14. dbra: 70 x 70 x 200 cm-es lamindris légdramldsu rovar szélcsatorna vdzlatos
bemutatdsa. A himek a feromon forrdstél 180 cm-es tdvolsdgbdl 30 cm magas inditédlivanyrél
indultak. A szélcsatorna felett 20°-0s sz6gben elhelyezett kamera régzitette a kukoricamoly repiilését.
Piros, kerek foltok a szélcsatorna also részén vizudlis markerek. Szélcsatorna hdtso oldaldn 850 nm
hullamhosszusdgu (infravérés) LED sor szimuldlja az illatforrdsok kézti atmenetet.

A masodik kisérletben 3 feromonforrast (Z-, E-, hibrid keverék 15B. dbra) helyeztiink el
a szélcsatornaban annak érdekében, hogy a himek mindharom feromon keveréket egyszerre
érzékeljék induldasukkor. A Z-vonalhoz tartozé himek feromon specificitasa csokkent. A Z-
keverékre 58%, a hibrid keverékre 38% és az E-keverékre 4% szallt le (15B. Abra). A kibocsatok
helyzetének (bal-kdzép-jobb: Z-H-E, E-Z-H vagy H-E-Z) nem volt szignifikans hatasa.

A harmadik szélcsatornas kisérletben a him repulése kdzben atvaltottuk a feromon
forrast, miutdn a him rahangolédott a feromon keverékre (15C. dbra). Abban az esetben,
amikor a Z keveréket, a him replilése kozben, tiszta levegbre valtottuk azt kaptuk, hogy az
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0sszes Z-vonalhoz tartozé him abbahagyta a feromon forras felé valé repiilést (15C. abra).
Ezzel igazoltuk, hogy a valtas utdan nem maradt semmiféle feromon sem a szélcsatornaban
sem a forrdast létrehozd késziilékben (15C. abra). Ezzel szemben a him lepkék megszakitas
nélkul folytattak a feromon forras felé valé repulésiket abban az esetben amikor a Z-
keveréket egy masik ugyanolyan Z-keverékre véltottuk (15C. dbra). Meglep6 médon a himek
repulése szintén zavartalan volt akkor, amikor a Z-keverékrél H-keverékre valtottuk a forrast
(15C. 4bra). Ebben az esetben a replilés szoge és a forras megtaldlasanak ardnya nem
kiilonbozott attol amikor Z-keveréket Z-keverékre valtottuk (15D. abra). Abban az esetben
amikor a Z-keveréket E-keverékre, azaz a mésik vonal feromonkeverékére valtottuk a forrast
az esetek 52%-ban folytattdk a repilésiiket a forrds irdnyaba, illetve a himek 28%-a az E-
keverék forrdsara le is szallt. A himek maradék 48%-a megszakitotta a forras felé valé repilést
(15D. abra). Ez az replilés szogében is tlikr6z6dott (15D. dbra).

A repllés mintdzatdval kapcsolatban azt tapasztaltunk, hogy a lepkék az (ires forrasra
valé valtaskor inkdbb keresztirdnyban repiiltek (casting) nem a forras felé (15D. abra).
Azonban az atlagos repllési szogek nem valtoztak amikor Z-, vagy H-keverékre valtottuk a
forrast (15D. dbra). Amikor a Z keveréket E keverékre valtottuk ugyan a repilés szoge megnétt
(61°-rél 74°-ra), de ez id6vel dllandé maradt, ami nagymértékben hozzdjarult a forras
megtalalasahoz.
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15. abra: Rovar szélcsatornds viselkedési kisérlet. A: A kukoricamoly himek szélcsatornds
viselkedési vdlasza egy-egy feromon forrds esetén (n=30 minden kezelésre). Kiilbnb6z6 betiik az
oszlopok felett a szignifikdns kiilonbséget mutatjdk. B bal: Részlegesen dtfedd illatcsévdk sematikus
dbrdzoldsa (hdarom illatforrds 10 cm tavolsdgra egymdstol). B jobb: A forrds érintés megoszidsa hdrom
forrds esetén. A kisbetliik szignifikdns eltéréseket jeleznek. C: A megszakitott és a folyamatos repiilések
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szdzalékos ardnya illatforrds vdltds utan (Z=Z keverék (97:3 Z11-14Ac:E11-14Ac), H= hibrid keverék
(50:50 Z11-14Ac:E11-14Ac), E=E keverék (1:99 Z11-14Ac:E11-14Ac), — =tiszta levegd). Ismétlések: 33
(Z/-), 67 (Z/2), 33 (Z/H), 116 (Z/E). D: A repiilési szégek szdzalékos megoszldsa a vdltds el6tt és utdn.
Az egyszerii 6sszehasonlitds érdekében a diagrammok bal oldala a Z keverék Z keverékre vadltdsat
mutatja. A Z-rél E-re vdltds és a Z-rél tiszta leveglre vdltds nem kiilbnbézott a csere utdni elsé
mdsodpercben (dtlag, 74°, illetve 78°; P=0,33).

Az adaptacios periférikus neurofizioldgiai mérések soran, amikor 3 kilénb6z6 ddzisban,
10, egymas utan ismétl6dé stimulust alkalmaztam azt tapasztaltam, hogy az azonos
érzékszérben elhelyezkedd két neuron kozil a Z feromon keverékkel valé sorozatos ingerlés
hatasara csak az egyik, Z11-14Ac-specifikus neuron adaptalddott. Ellenben a masik, E11-14Ac-
specifikus neuron, ami szintén ebben az érzékszérben helyezkedik el, nem adaptalddott. Ezt
abboal 1atjuk, hogy a stimulussorozat el6tti és utani, E11-14Ac feromonkomponenssel valo
ingerlés kozott nem volt kiilonbség (16A. dbra). A legmagasabb ddzis esetében 10, egymast
kovetd stimuldlas utan a Z11-14Ac-specifikus neuron mar nem is valaszolt.

1s

I .
B C
1 sec Z11 100ng 2 30
=
‘ E25
| z
E11 100ng g 20
| ' 315
. g — 1
| §10 — E11
8 5
c 0

Wwﬁw 10ng 100ng 1pg  10pg

Z11n E11n

16. dabra: A feromont érzékel6 neuronok adaptdcioja egyedi érzékszérék periférikus
fiziologiai mérésével (SSR). A: 1 ug dézisu 97:3 Z11-14Ac:E11-14Ac keverék tiz egymdst kévetd
stimulusdra adott vdlasz. B: Z11-14Ac és E11-14Ac 100 ng dozisu stimulusdra adott ORN vdlasza. Z11n:
Z11-14Ac-ra vdlaszolo ORN neuron akcids potencidlja, E11n: E11-14Ac-ra vdlaszolé ORN akcids
potencidlja. C: Z11-14Ac-ra (Z11) és E11-Ac-ra (E11) vdlaszolo ORN-ok dozisgérbéje.

5.4. A kukoricamoly feromonon alapuléd monitorozasa Magyarorszagon

A témdhoz kapcsolddo publikdciom: Kdrpdti et al. (2016)
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Osszesitve mindharom, 2013-ban végzett kisérletben 655 him kukoricamolyt fogtunk.
Az els6 kisérletben harom kilonboz6 csapdatipus fogdskapacitasat hasonlitottuk 6ssze. A
monitorozott id6szakban a hdrom csapdatipus 6sszesen 354 himet fogott. Mindharom
csapdatipus szignifikdnsan tobb himet csalogatott a csalétek nélkili kontrollcsapdahoz
képest. A sdator tipusu csapdak csalogattdk a legtobb himet (6sszesen 158 him), de
szignifikdnsan nem fogtak tobbet, mint a tobbi csapdatipus (18. dbra). Minden csapdatipus
egyid6ben kezdte fogni a himeket, de a satorcsapda a nagyobb mérete és ebbdl kovetkez6en
nagyobb fogdkapacitdsa miatt ugyanabban a leolvasdsi id6pontban tobbet fogott, mint a
tobbi csapdatipus (17C. abra).

300mm |

800 mm

70

we SAtoOr csapda
e delta+M csapda
delta csapda "

himek fogasa/5csapda
8 8 8 8 8

°

—_——

06.11. 06.15. 06.22. 06.27. 07.04. 07.10.
datum

o

17. abra: Kukoricamoly himek feromon csapddzdsa. A delta (A) és sdtor alaku (B) csapddk
sematikus illusztrdcidja. A nyil jelzi a feromon csalétek helyzetét. C: A kiilénb6z6 csapdatipusokkal
csapddzott kukoricamoly him fogdsok ésszehasonlitdsa eqgy honapos idészak alatt, 2013-ban.
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atlag him fogdsok
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18. dbra: Atlag him kukoricamoly fogdsok kiilonb6z6 csapdatipusokkal (n=5). A csapddk
2013-ban Térokszentmikléson voltak kihelyezve. A feromon kibocsdatokban 10 ug-nyi 97:3 Z11-
14Ac:E11-14Ac feromon keverék volt. Delta: delta alaku csapda eredeti ragacsos lappal, delta+M:
delta alaku csapda egérragacs lappal, sdtor: sdtor alaku csapda. A kiilénb6z6 betiik szignifikdns
kiilbnbséget jeleznek (p = 0,05).

A masodik kisérletben a két feromonkomponens kiilonb6z6 aranyu keverékét
hasonlitottuk 0Ossze. A 99:1, 97:3 és a 93:7 Z11-14Ac:E11-14Ac ardnyu keverékek
szignifikansan tobb himet fogtak dsszevetve az 50:50 és az 1:99 aranyu keverékekkel. A 99:1,
97:3 és a 93:7 keverékek fogasai kozott nem volt szignifikans kiilonbség. Az 50:50 és az 1:99
aranyu keverék fogasai nem tértek el szignifikdnsan a kontroll csapdak fogdsaitdl (19. abra).

45
4 b b b
<3 35 [ [ [
a0
O 3
E 25
<
oo 2
o
© 15 ) ) a
\m 1 T
05
0 L1 =

99:1 97:3 93:7 50:50 1:99 kontroll
Z11-14Ac:E11-14Ac arany

19. dbra: A kukoricamoly himek dtlag fogdsa a két feromonkomponens kiilonbézé
ardnyaival csalétkezett csapddakban 2013-ban Térékszentmikléson (n=5). A csapddzdshoz
delta+M csapddkat és 10 ug dozist haszndltunk. A kiilénb6z46 betliik szignifikans kiilénbségeket jeleznek
(p=0,05).
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A harmadik kisérletben az optimalis feromon keverék (97:3 Z11-14Ac:E11-14Ac)
kiilonb6z6 ddzisait hasonlitottuk 6ssze. Amikor 1, 10 vagy 100 pg-os ddzis volt a csapdaba
helyezett kapszuldra ramérve a csapdak szignifikdnsan tobb himet csalogattak
Osszehasonlitva a kontroll csapdak fogasaival. A 0,1 ug-os dézis csalogatta a legkevesebb
himet de ez a fogasi érték szignifikdnsan nem kilonb6zott az 1, 10 és a 100 pg-os dozis
fogdsaitdl és a kontrollétdl sem (20. abra).
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20. abra: A kukoricamoly himek dtlag fogdsa kiilonb6z6 feromon dozisokkal csalétkezett
csapddkban 2013-ban Térékszentmikléson (n=5). A csapddzdshoz delta+M csapddkat és a két
feromonkomponens 97:3 Z11-14Ac:E11-14Ac ardnyat haszndltunk. A kiilébnb6zé betiik szignifikdns
kiilbnbségeket jeleznek (p=0,05).

A 2014-es kisérletben, ahol hdarom kiilonb6z6 csapdatipust hasonlitottunk 6ssze, 201
kukoricamoly himet fogtunk. Nem talaltunk szignifikans kilénbséget a delta, delta+M és a
hozzdjuk tartozé kontroll csapdatipusok fogasai kozott. Ugyanakkor a satorcsapdak
szignifikansan sokkal tobb himet csalogattak, mint a delta és a delta+M csapdatipusok. A
satorcsapdak a hozzajuk tartozé kontrollcsapddknal is szignifikdnsan tobb himet fogtak (21.
abra).

58



atalag him fogas
N

8 -

6

4 |

2 | a a a a a
delta  deltatM  sdtor delta  delta+tM  sator

kontroll  kontroll  kontroll

21. dbra: Atlag him kukoricamoly fogdsok kiilonb6z6 csapdatipusokkal (n=5). A csapddk
2014-ban Térokszentmikloson voltak kihelyezve. A feromon kibocsatokban 10 ug-nyi 97:3 Z11-
14Ac:E11-14Ac feromon keverék volt. Delta: delta alaku csapda eredeti ragacsos lappal, delta+M:
delta alaku csapda egérragacs lappal, sdtor: sdtor alaku csapda. A kiilénb6z6 betiik szignifikdns
kiilbnbséget jeleznek (p = 0,05).

2015-ben, két kilénb6z6 magyarorszagi terlileten a két feromonkomponens harom
kilonb6z6 keverékét (97:3, 1:99 és 51:50 Z11-14Ac:E11-14Ac) prébaltunk ki annak
érdekében, hogy megtudjuk az adott helyszinen a faj melyik feromon vonala van jelen. Az
eredmények azt mutatjdk, hogy csak a 97:3 aranyu keverék csalogatott him lepkéket a
delta+M csapdatipusba (22. abra).
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22. abra: A kukoricamoly himek dtlag fogdsa a két feromonkomponens kiilonb6z6
ardnyaival csalétkezett csapddakban (n=5). A csapddk 2015-ben Bicskén és Martonvasaron voltak

kihelyezve. A csapddzdshoz delta+M csapddkat és 10 ug dozist haszndltunk. A kiilbnbézé kis és
nagybetlik szignifikdns kiilbnbségeket jeleznek (p=0,05).
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Bicskén a rendszeres csapdaellendrzésbél adéddan 2015-ben nyomon tudtuk kdvetni a
kukoricamoly rajzasdinamikajat (23. dbra). A rajzds junius elején (junius 2) kezd6dott és
augusztus végéig tartott. A csapdak a legtobb himet junius kézepén (junius 17) fogtak.

5 csapda egyuttes him fogdsa
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23. abra: A kukoricamoly rajzasdinamikdja. A csapddzds 2015-ben Bicskén tértént delta+M
csapdatipussal. A csapddkban lévé csalétek 10 ug 97:3 Z11-14Ac:E11-14Ac ardnyu feromonkeveréket
tartalmazott.

5.5. Az elektrofiziologiailag aktiv, kukoricabol szarmazé illatanyagok vonzzak a
megtermékenyitett kukoricamoly ndstényeit

A témdhoz kapcsolodo publikdciom: Molndr et al. 2015

5.5.1. Elektrofizioldgiai mérések és a névényi illatanyagok azonositdsa

Miutan szélcsatorndaban megerdsitettiik, hogy a Z-vonalhoz tartozé kukoricamoly
néstények a kukoricandvények felé orientalddnak, gdzkromatograffal kapcsolt
tomegspektrométer (GC-MS) segitségével elemeztiik a kukorica névények illatanyag profiljat.
Az illatanyagok elemzése soran 29 szerves illékony vegyiletet talaltunk, amelyek 7 kilénb6z6
kategdriaba sorolhaték: aldehidek, ketonok, monoterpén alkoholok, monoterpének,
szeszviiterpének, szénhidrogének és aromds szénhidrogének (1. tdblazat). Parosodott
néstények csapjan végzett gdzkromatograffal kapcsolt elektroantennografias (GC-EAD)
mérések sordn azt taldltuk, hogy csak két komponens (7,56 és 9,26 perc retencids idénél)
valtott ki megbizhatd csdpvalaszt. (24. dbra). GC-MS mérések soran ezeket nonanalnak és
dekanalnak azonositottuk. A GC-EAD mérések soran szintetikus nonanal és dekanal 100-100
ng-os egylttes injektaldsa megerd@sitette, hogy ezek a komponensek kiemelkedd EAD
valaszokat valtanak ki a néstény csapjan. A GC-MS mérések soran kimutattuk, hogy a nonanal
és a dekanal ardnya a kukoricanovény légterében 1:2,4 volt (kiszamitott kibocsatott
mennyiség: nonanal 0,455 + 0,007, dekanal 1,096 + 0,045 ng/=6ra, N=3). Emellett a
kukoricanovény légterében jelen |év6, de fiziologiailag nem aktiv vegylleteket is
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azonositottuk. Ezek kozil a legnagyobb mennyiségben jelen [év6 vegylletek a kovetkez6k
voltak: p-xilén, 6-metil-5-heptén-2-on, oktanal, pentadekan és geranilaceton (1. tablazat).

1. Tablazat: A kukorica (Pioneer P9578 fajta) zold névényi részébdl azonositott illékony
vegyiiletek (n=3). Az értékek szdzalékban vannak kifejezve az ésszes illékony vegyiilethez viszonyitva.
RI= Retencids Index.

szam RI lllékony vegyiiletek Atlag + SE
1 857 Ethytlbenzene 1.93+£0.52
2 888 o-xylene 2.32+0.01
3 888 p-xylene 3.47 £0.60
4 866 m-xylene 1.20+0.01
5 916 Nonane 1.68+0.14
6 935 Alpha-pinene 2.83+0.94
7 936 Isocumene 1.22+0.03
8 958 1-ethyl-3-methyl-benzene 2.32+0.93
9 985 Sulcatone 6.37+0.13
10 1004 1,2,4-trimethyl benzene 2.90+0.32
11 1008 Octanal 427 +0.51
12 1013 3-carene 0.71+0.01
13 1030 Limonene 1.30+0.17
14 1035 Indole 1.69 £ 0.06
15 1100 Undecane 1.28 +0.06
16 1106 Nonanal 12.30+0.39
17 1190 Naphthalene 1.57£0.25
18 1200 Dodecane 1.06 £ 0.08
19 1204 Decanal 30.08 £0.94
20 1260 (E)-2-decenal 0.57 +£0.02
21 1305 Undecanal 2.52 +0.09
22 1340 2-undecanal 1.57+£0.04
23 1371 o.-copaene 0.19+£0.06
24 1400 Tetradecane 1.12+0.10
25 1406 Dodecanal 2.03+0.21
26 1420 [-caryophyllene 0.22+0.02
27 1453 Pentadecane 4.10+0.94
28 1500 Geranylacetone 3.34+0.05
29 1600 Hexadecane 1.48 £0.04
30 1700 Heptadecane 2.37 £0.02
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24. abra: A pdrosodott kukoricamoly néstény tipikus csdpvdlasza a kukoricabdl (Pioneer
P9578) szdrmazo illékony vegyiiletekre. A vizsgdlatokat gdzkromatogrdffal kapcsolt
elektroantennogrdffal (GC-EAD) végeztiik. Felsé kromatogram: csdpvdlasz (EAD, a vdlaszok 3 ismétlés
dtlagat mutatjdk), Alsé kromatogram: Idngionozdcids detektor jel (FID).

5.5.2. Rovar szélcsatornds mérések

Megallapitottuk, hogy a kisérletek soran a viselkedési pontszamok szignifikansan
eltértek az alkalmazott illatforrasok kozott. A nGstények magasabb 6sszpontszamot értek el,
azaz altaldanossagban tébb viselkedési lépést tettek meg a kukorica jelenlétében, mint a
szintetikus illatanyagkeverék barmely dodzisandl (25A. d4bra). Az 0Osszes pdaronkénti
0sszehasonlitas szignifikans kiilonbséget mutatott, kivéve harom esetet: a kontroll és a 10
ng/ul dézis, a 10 ng/ul és a 100 ng/ul dozis, valamint a 100 ng/ul és a 1000 ng/ul dozis (2.
tablazat). Az illatforrds érintése és az illatforrasra valo leszallas azonban csak a kukorica és a
1000 ng/ul dozisu keverék jelenlétében volt megfigyelhet6 (25B. abra). Az elrepiilés (TF)
ardnya (azaz azoknak a néstényeknek az ardnya, amelyek az inditd ketrecbél felszélltak)
magasabb és az aktivalasi [atencia révidebb volt a kukorica esetében 6sszehasonlitva a 1000
ng/ul-es keverék dozisdval (25C. abra). A kukoricanévény és az 1000 ng/ul doézis
0sszehasonlitasa soran nem taldltunk szignifikdns kilénbséget a forrashoz érkezés
id6tartamaban (25D. abra). Tehdt a nGstények viselkedési pontszamanak kiilonbsége a
kukorica és a 1000 ng/ul ddzis kozott a tobb elrepilésbdl (TF) ered, nem pedig a névény
magasabb vonzerejébdl.
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25. dbra: Pdrosodott kukoricamoly néstények viselkedési vdalasza rovar szélcsatorndban. A:
az egyedek viselkedési pontszamai a kiilénb6z6 kezelések esetében. B: azon egyedek szdzalékos
ardnya, amelyek viselkedési aktivitdst mutattak; WF: szdrnyrezegtetés, TF: elreplilés, UF: széllel
szemben replilés, HW: félut, AP: 10 cm-es megkézelités, SC: forrds érintése, LA: leszdllds; NAL/DAL —
nonanal és dekanal 1:2,4 ardnyu keveréke. C: a kirepiilésig eltelt id6 6sszehasonlitdsa a kukorica és a
NAL/DAL 1000 ng/ul kezelések kézétt. D: a leszdlldsig eltelt id6 ésszehasonlitdsa a kukorica és a
NAL/DAL 1000 ng/ul kezelések kozétt. A kiilbnb6zS kisbetiik szignifikdns kiilénbségeket jeleznek
(Games-Howell post-hoc teszt (a) és Wilcoxon rangdsszeg teszt (c) és (d)). A hegedii dbra (a) eqgy doboz
diagram és egy magsliriiség diagram kombindcidja, amelyben a fehér kérék a medidnokat jelélik, mig
a fekete sdavok az interkvartilis tartomdnyt. Az egyes egyedek viselkedési pontszamat ugy szamitottuk
ki, hogy Osszeadtuk azokat a Iépéseket, amelyeket az adott egyed a vizsgdlat soran mutatott.

2. Tablazat: A kiilonb6z6, szélcsatorndban végzett kisérletek Games-Howell post-hoc
teszttel valé Osszehasonlitdsa. A NAL/DAL a nonanal és a dekanal 1:2,4 ardnyu szintetikus
keverékét jeloli.

Paronkénti 6sszehasonlitas t df P
Kontroll - Kukorica 12.13 42.33 <0.0001
Kontroll - 1000 ng/ul NAL/DAL 5.55 40.27 <0.0001
Kontroll - 100 ng/ul NAL/DAL 3.82 47.02 0.003
Kontroll - 10 ng/ul NAL/DAL 1.96 50.54 0.298
Kukorica - 1000 ng/ul NAL/DAL 2.86 59.87 0.044
Kukorica - 100 ng/ul NAL/DAL 6.60 64.60 <0.0001
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Kukorica - 10 ng/ul NAL/DAL 8.68 62.16 <0.0001

1000 ng/pl NAL/DAL - 100 ng/pl NAL/DAL 2.44 59.94 0.118
1000 ng/pl NAL/DAL - 10 ng/pl NAL/DAL 3.86 55.33 0.003
100 ng/pl NAL/DAL - ng/pl NAL/DAL 1.70 66.77 0.441

5.6. Az egészséges és fert6z6tt kukoricdbol szarmazé illatanyagok befolyasoljdk a
kukoricamoly tojasrakasi preferencidjat

A témdhoz kapcsolodo publikdciom: Hajdu et al. 2024

A tojasrakasos viselkedési kisérlet soran azt az eredményt kaptuk, hogy a kukoricamoly
néstények szignifikansan tobb tojast raktak az egészséges kukorica ndvényekre, mint a
kukoricabogarral fert6zottre (26A. dbra). Ez a hatas 3 nap elteltével is megfigyelhet6 volt,
mivel az 6sszes tojascsomé 84%-a az egészséges novényeken volt megtaldlhatd. Bar a
kukoricamoly larvak tulélési ardnya hasonlé volt mind az egészséges, mind a kukoricabogarral
fert6zott kukoricandvényen (26B. dbra), tomegik kétszerese volt a kukoricabogarral fert6z6tt
novényeken (26C. dbra). A kukoricamoly larvai altal okozott kar is magasabb volt a
kukoricabogarral fert6zott névényeken, 6sszehasonlitva a kontroll névényekkel (26D. abra).
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26. dbra: A kukoricamoly néstények elényben részesitik az egészséges névényeket, melyek
az utédok szempontjabdl szuboptimdlisak. A: A kukoricamoly néstények dltal egészséges (z51d)
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és kukoricabogdrral fertézétt névényekre rakott tojdscsomok és tojdsok ardnya (dtlag+SE). B:

o

ardnya. C: Egészséges és kukoricabogdrral ferté6zott névényekkel tapldlt kukoricamoly larvdk témege.
D: A kukoricamoly lIdrvdk dltal okozott levélkdrositds 21 napos tdpldlds utdn egészséges és
kukoricabogdrral fertézott névényeken. A csillagok szignifikdns kiilénbségeket jeleznek: *: p<0,05, ***:
p<0,001.

5.6.1.Az egészséges és kukoricabogdrral fert6zétt névények eltéré levélillatanyag profilt
mutatnak.

A gazkromatograffal kapcsolt tomegspektrométerrel végzett mérések soran azt
taldltuk, hogy az egészséges és kukoricabogarral fert6z6tt novények fold felett kibocsatott
illatanyag profilja jelent6sen kilénbozott (999 permutdcid, 27A. dbra). Az 55 azonositott
vegylletbdl 23-at mas aranyban bocsatottak ki a kontroll és a kukoricabogarral fert6z6tt
novények (27B,C. dbra). A 23 kilonboz6képpen kibocsatott vegylletbdl 22-nek csdkkent a
kibocsatasa a kukoricabogar fert6zés hatdsdra (27C. abra). Az undekan volt az egyetlen olyan
vegyllet, amit a kukoricabogar fert6zés indukalt (27C. dbra). Az illatanyagok kibocsatasanak
novekedése nem volt Osszefliggésben a kontroll és a fert6zott novények méretbeli
kilonbségeivel, mivel a ndvények biomasszaja és magassaguk hasonld volt (Hajdu et al. 2024).
Az Osszes azonositott illatanyag, beleértve a kis mennyiségben termelteket is, listaja elérhet6
a Hajdu et al. 2024 publikaciéban. Erdekes médon az undekan termel6dése fajtafiiggd volt,
mivel ennek a vegylletnek a termel6dését nem tudtuk a B73 fajtaju, kukoricabogarral
fert6zott novényekbdl kimutatni (adatok nincsenek kozolve).
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27. dbra: A talajlaké kdrtevé kdrtétele megvdltoztatia a névény illékony anyagainak
Osszetételét. A: Az egészséges (z61d péttyok) és a kukoricabogdrral fertézétt (sdrga hdromszégek)
névények dltal kibocsdatott illékony vegyiiletek fékomponens-elemzése (PCA). B: Vulkdn diagram. A
26ld pontok az egészséges névényekben nagyobb mennyiségben eléforduld illékony vegyiileteket jelzik
(bal oldal). A sdrga pontok a kukoricabogdrral fert6zétt névényekben nagyobb mennyiségben
el6forduld illékony vegyiileteket jelzik (jobb oldal). C: Az egészséges (z6ld oszlopok) és a
kukoricabogdrral fert6zétt névények (sarga oszlopok) illékony vegyiileteinek kibocsdtdsa (atlag+SEM)

jelentdsen eltér. A csillagok szignifikdns kiilénbségeket jeleznek *:p<0,05, **:p<0,01, ***:p<0,001.

5.6.2. A kukoricamoly néstények csdpja vdlaszol a kukoricabogdrral fertézétt névénybdl
szdrmazo illatanyagra

A kukoricamoly n@stény csapjan végzett elektroantennografids mérések soran azt

taldltuk, hogy a néstények vélaszoltak a 3-hexanol, a 7-metil-3-metilénokta-1,6-dién (B-
mircén), a 3,7-dimetilokta-1,6-dien-3-ol (linalool), az (E)-4,8-dimetil-1,3,7-nonatrién (DMNT),
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a (32)-3,7-dimetilokta-1,3,6-trién (cis-B-ocimén), az undekdn, és a (Z)-3-hexenil-acetatra (28.
abra). Azonban a kukoricamoly csapja nem adott valaszt a butil-acetat, o/p-xilén, 3-karén,
benzilacetdt, dodekan, dekanal, és a tridekdn vegyiiletekre (28. abra).
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28. dbra: A kukoricamoly néstények elektroantennogrdfids (EAG) csdpvdlaszai a
kukoricabol szdarmazo illatanyagokra. A mérések sordn illatanyagonként 100 ng
anyagmennyiséget haszndltunk. Az EAG vdlasz amplituddjat millivoltban (mV) mértiik. Az undekdnra
adott vdlasz sdrga szinnel van kiemelve. DMNT: (E)-4,8-dimetil-1,3,7-nonatrién. A csillagok a
kontrollhoz képest szignifikdns kiilénbséget jeldlnek. *:p<0,05, **:p<0,01, ***:p<0,001. A kontrolira

(dsvdnyi olaj) adott vdlasz nincs dbrdzolva.

5.6.3. Az undekdn szerepet jatszik a kukoricamoly tojasrakdsi helyének kivdlasztdsaban

A kétvalasztasos viselkedési vizsgalat soran azt tapasztaltuk, hogy az undekannal ellatott
egészséges novényekre nem raktak tojdsokat a pdrosodott ndstények (29A. abra). 16 éra
eltelte utdn is az 6sszes ndstény csak a kontroll névényekre rakta le tojasait (29A. abra).
Erdekes volt, hogy ez a hatés 3 nap eltelte utdn megsz(int, ez arra utalhat, hogy az undekan
hatasat mas, a konspecifikus peték jelenlétével kapcsolatos jelek feliilirhatjak (az eredmények
bemutatasa a Hajdu et al. 2024 publikaciéban).
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29. dbra: Az undekdan mddositia a kukoricamoly néstények tojdsrakdsi helyének
kivdlasztasat. A: A kukoricamoly néstények elsG tojdsrakdsa. A kukoricamoly ndstényei dltal a
kontroll és az undekdnnal kiegészitett kukoricdra lerakott tojdscsomaok és tojasok ardnya. B: A kontroll
és az undekdnnal kiegészitett névényeken 4 napig nevelt kukoricamoly ldrvdk tulélési ardnya. C: A
kukoricamoly Idrvdk testsuly névekedése a kontroll és undekdnnal kiegészitett névényeken 4 nap
tdpldlkozds utdn. A-C: Az undekdn kiegészités sordn a 4ng/éra anyagmennyiség kibocsatojat a talajra
helyeztiik. D: A kontroll és az undekdnnal kiegészitett névényeken 4 napig nevelt kukoricamoly larvak
tulélési ardnya. E: A kukoricamoly ldrvdk testsuly névekedése a kontroll és undekdnnal kiegészitett
szintetikus tdptalajon 4 nap tdpldlkozds utdn. D-E: A 4 ng/dra kibocsdtdst biztosité undekdn kibocsdtot

a kisérleti henger kézepébe helyeztiik. A csillagok szignifikdns kiilbnbségeket jeleznek: *p<0,05,
**¥p<0,001.

5.6.4. Az undekdn csékkenti a kukoricamoly larvdk fejl6dését a kukorica dltal kézvetitett hatds
révén

A szintetikus undekannal kiegészitett novényeken taplalkozé kukoricamoly larvak
hasonlé tulélési ardnnyal rendelkeztek, de gyengébben fejlédtek, mint azok, amelyek a
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kontroll noévényeken taplalkoztak (29B,C. dbra). Ez a kilonbség megszlint, amikor a
kukoricamoly larvak szintetikus taptalajon taplalkoztak undekan jelenléte vagy hianya esetén
(29D,E. 4bra). Erdekes viszont, hogy a keményit8, szachardz, gliikkdz, fruktdz, oldhaté fehérje
és benzoxazinoid koncentraciék hasonldak voltak a kontroll és a kukoricabogdrral fert6zott
novények szdraban (30. dbra). Ugyanakkor a fehérje- és benzoxazinoid koncentrdcidk
kiilonboztek a szar kilonbo6z6 szakaszaiban (30D,E. abra). Kiléndsen az alsé szarszakaszban
magasabb volt a fehérje és a benzoxazinoid koncentracid, mint a kozépsé és felsd szar
szakaszokban (30D,E. abra).
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30. dbra: Az egészséges és a kukoricabogadrral fertéz6tt névények szdra hasonlo
mennyiségli cukrot, keményitot, fehérjét és benzoxazinoidot tartalmaz. A: kukorica névény,
jelezve az elemzésekhez felhaszndlt hdrom szdrrészt. B: keményitékoncentrdcio (dtlag+SE) a hdrom
szdrrészben az egészséges (z6ld) és a kukoricabogdrral fertézott névények (sdrga) esetében. C:
szachardz (Suc), gliikéz (Glc) és fruktoz (Fru) koncentrdciok (dtlag + SE) a hdrom szdrrészben az
egészséges (z61d) és a kukoricabogdrral fert6z6tt névények (sdrga) esetében. D: fehérje koncentrdciok
(dtlag+SE) a hdrom szdrrészben az egészséges (z6ld) és a kukoricabogdrral fert6z6tt névények (sdrga)
esetében. E: benzoxazinoid koncentrdcidk (dtlag+SE) a hdrom szdrrészben az egészséges (z6ld) és a
kukoricabogdrral fert6z6tt névények (sdrga) esetében. A nagybetiik szignifikdans kiilbnbségeket
jeleznek a szdrrészek kézott (p<0,05). FW, friss témeg.
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6. MEGVITATAS

6.1. A kukoricamoly feromon felfogasanak kozponti idegrendszeri neuroanatomiai és
fizioldgiai 6roklése

A lepkék szexualis kommunikacidja legtobbszor feromonokon alapul, melyeket kevés
kivételtdl eltekintve a nGstények bocsatanak ki, hogy vonzzak a himeket. (Allison and Cardé
2016). Szamos példa szemlélteti a feromonok termelésének és felfogdsdanak hatalmas
vdltozatossagat és eltéréseit ebben a fajgazdag taxonban (Allison and Cardé 2016). A himek
preferencidjanak neurogenetikajat azonban csak néhany esetben vizsgdltadk (Lofstedt 1993).
Ezen vizsgalatok eredményei azt igazoljak, hogy a himek feromon preferencia valtozasai a
periférids - azaz a csapon tortént - valtozasokhoz kothetbek. Ezt az allitast szamos tanulmany
tamasztja ald. Példaul a vandor aranybagoly lepke (Trichoplusia ni) esetében a
laboratériumban végzett irdnyitott szelekcid lecsdkkentette a himek szaglé receptor
neuronjainak érzékenységét, megvaltoztatva ezzel a himek periférikus feromon
preferencidjat (Liu and Haynes 1994; Domingue et al. 2009). A vetési bagolylepke (Agrotis
segetum) esetében a feromonkomponensek 0sszetétele eltér az eurdpai és afrikai populdcidk
kozott, ami parhuzamban van a csdpon elhelyezkedd, feromon-specifikus érzéksz6rok
eloszlasaval (Wu et al. 1999). A Heliothis virescens és H. subflexa bagolylepkék esetében,
amelyek kilénb6z6 kis mennyiségli feromonkomponenseket haszndlnak szexferomon
keverékiikben, a himek preferencidjanak kilénbségeit részben a szagld receptor neuronok
érzékenységének finom eltolddasaival (Baker et al. 2004; Vickers 2006a), részben pedig a
szagldlebenybdl a magasabb agyi kdzpontok felé térténd informacidtovabbitas valtozasaval
magyarazzak (Vickers and Christensen 2003). Az Ostrinia furnacalis és a kukoricamoly
esetében a populdcidoban vannak olyan, ,ritka” himek, amelyek szélcsatornaban replilnek a
masik faj feromon keverékére. Ezek a ,ritka” himek kismérték( valtozdsokat mutattak a
feromonra érzékeny receptor neuronok valaszprofiljaban, ezaltal feltehet6leg lehetévé téve
a masik faj feromondosszetételének felfogasat (Domingue et al. 2007a, 2009).

Bar a kukoricamoly esetében a him feromon preferencia valdszin(ileg a legnagyobb
mértékben jarul hozza a reproduktiv izolacidhoz, ennek neurogenetikai alapja még mindig
kétséges. Ebben a munkaban, dsszehasonlitva a kukoricamoly két vonalanak hibridjeit és
visszakeresztezéseit a himek feromon preferencidjaval kapcsolatban olyan neurofizioldgiai
korrelacidkat talaltunk, melyek egybevagnak egy kordbbi tanulmdannyal (Roelofs et al. 1987b).

6.1.1. A hibridek és visszakeresztezésiik MGK-ének funkciondlis topoldgidja

Korabbi tanulmanyomban részletesen feltartam a kukoricamoly MGK-ének
neuroanatdmidjat és fizioldgiajat, ahol igazoltam, hogy a két feromon vonal MGK-ének
neuroanatdmidja azonos (Karpati et al. 2008). Azt is sikerilt igazolni, hogy a szagld receptor
neuronok és a projekcidos neuronok, amelyek a f6 feromonkomponensre érzékenyek, mindkét
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vonal esetében a medialis glomerulusban dgaznak el, azaz a két vonal MGK-e funkcionalisan
egymas tikorképei. Bar ez jol korrelal a sziil6i vonalak ellentétes preferenciajaval, az ilyen
valtds nem magyardzza meg a hibrideknél tapasztalhaté koztes feromon preferenciat (Karpati
et al. 2008).

Ebben a tanulmanyban azt mutatom be, hogy mindkét F1 hibrid (ZxE, ExZ) MGK-nek
funkcionalis topoldgidja az E vonallal azonos, annak ellenére, hogy koztes feromon
preferenciat mutatnak a himek (Glover et al. 1991; Linn et al. 1997).

A funkcionalis topoldgiat valdszinlleg az axon atmérdje hatarozza meg, ami ugy tlinik,
hogy ivarhoz kotott. Ezt mas kutatds is aldtamasztja (Olsson et al. 2010). Ehhez hasonldan
két, kozel rokon bagolylepke faj (H. virescens és H. subflexa) hibridjei esetében is funkcionalis
topoldgidjuk leginkdbb az egyik fajéra (H. subflexa) emlékeztet, annak ellenére, hogy
hibridjeik koztes viselkedési feromon preferencidat mutatnak (Vickers 2006b). A kukoricamoly
esetében azonban a topoldgiai jellemz&k nem egyeznek meg a hibridekre jellemzé koztes
viselkedéssel és igy nem magyarazzak a himek koztes preferenciajat.

6.1.2. Projekcids és helyi interneuronok fizioldgiai jellemzése

Bar a hibridek MGK egységeinek topoldgiai elrendezése az E-vonallal azonos, ami nem
egyezik a hibridek preferenciajaval, elképzelhetd, hogy a viselkedési preferencia kilonbsége
az egyes alegységekben elagazé komponens, vagy keverék-specifikus projekcids neuronok
eltérd szamatol fugg. llyen, a MGK-ben bekovetkez finom eltérések 6sszefligghetnek a himek
feromon preferencidjaval, mint ahogy ezt a Heliothis virescens és H. subflexa esetében is latjuk
(Vickers 2006b). Ha ez igaz, akkor vagy bizonyos projekcids és helyi interneuron tipusok
szamanak tul- vagy alul reprezentacidjat varnank a hibridekben, vagy kilénb6z6 valasz
tulajdonsagokkal rendelkezé egyedi neuroncsoportok johetnek létre. Klaszterelemzésiink
nem mutatott ki elkilénulést a szil6i vonalak és hibridek projekcios és helyi interneuronjai
kozott sem el6forduldasuk, sem specificitasuk tekintetében. Azonban mivel nem tudtuk az
Osszes neuront megvizsgalni egy atfogdbb felvétel esetleg specifikus klaszterekhez vezethet.

6.1.3. Az MGK neuroanatomidja a hibridek és visszakeresztezéseik esetében

A Drosophila sechellia esetében nemrégiben bebizonyosodott, hogy a glomerulus
mérete Osszefligg az illatpreferenciaval (Dekker et al. 2006). Bizonyos szaglé receptor
neuronok gyakori el6forduldasa egy megnovekedett méretl glomerulus kialakuldsahoz és az
ehhez kdthet§ kulcsvegyliletre vald er8sebb viselkedési valaszhoz vezetett. A megndvekedett
glomerulus méret nem mindig jar egylitt az érzékenység ndvekedésével, mivel a nagyobb
glomerulusok taszitast és tulérzékenységet is okozhatnak (Acebes and Ferrds 2001). Habar az
emlitett eredmények muslicakra és altalanos illatanyagokra vonatkoztak, azt feltételeztik,
hogy hasonld folyamatok iranyitjak a feromon kédoldsat is. Ebben a munkaban azt taldltuk,
hogy a kukoricamoly MGK egységeinek relativ mérete jdl korreldl a him preferencidval és
ennek ivari kromoszémahoz kotott oroklédésével. Azt feltételezzik, hogy a MGK-en belil a
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glomerulusok relativ mérete finomhangolja a himek feromon keverék preferenciajat és
specificitasat. Erdemes megjegyezni, hogy a lepkék rendjébe tartozé fajoknal mindig a
legnagyobb MGK egység a f6 feromonkomponens beidegzésért felels (Hansson et al. 1995;
Berg et al. 1998; Vickers and Christensen 2003). Tobb tényez6 is hozzajarulhat a glomerulus
méretének valtozasahoz, ideértve a glomerulusban eldagazé neuronok szamat és az itt
taldlhatd eldgazasok méretét. A muslicak esetében korreldciét taldltak a szagld receptor
neuronok szama és a glomerulus térfogata kozott (Dekker et al. 2006), valamint a dendit
atméré és a glomerulus mérete kozott (Acebes and Ferrus 2001). Utdbbival kapcsolatban az
az észrevétel, hogy a kukoricamoly hibridekben a szaglé receptor neuronok dendritjei kozepes
atmérgjliek (Hansson et al. 1994), illetve a szaglé receptor neuron akcids potencialjanak
amplituddja szex kromoszoémahoz kotott (Hansson et al. 1994).Bar az EAG valasz (1asd késébb)
és a glomerulus mérete kozott erds az 6sszefliggés, mindkettd szex kromoszdémahoz kétott és
koztes a hibridek esetében, lehetséges, hogy egyéb neuronok is hozzajarulnak a glomerulus
méretének kiilonbségéhez. Scott és munkatarsai azt talaltdk, hogy a Drosophila
l[atérendszerének glomerulus méretét az érzé neuronok és helyi interneuronok befolyasoljak,
de nem a projekciés neuronok (Scott et al. 2003b, a).

Erdekes tény az is, hogy a kukoricamoly esetében a MGK-ben jelen |év8 glomerulusok
méretardnya nem vag egybe a himek viselkedési preferencidval, azaz a tiszta vonalak
esetében a térfogatarany 72:28, mig a him preferencia kdveti a néstények termelését, ami Z
vonal esetében 97:3 (Z:E), E vonalndl 1:99 (Z:E). Ha a térfogatardny meghatdrozé tényez6 a
him preferencidaban, akkor azt jelentené, hogy viszonylag kis méretvaltozasok is aranytalan
valtozasokat okozhatnak a preferenciaban. llyen aranytalan viselkedési valtozast az emlitett
muslicakkal kapcsolatos tanulmanyban is észleltek (lbba et al. 2010). Tovabbi tanulmanyokra
van szukség annak a kérdésnek a tisztazasahoz, hogy mi szabalyozza a glomerulus méretét, és
hogy ez hogyan befolyasolja a feromon vagy mas illatkeverék agyi felfogasat.

6.1.4. Az elektrofizioldgiai csapvalasz és a feromon preferencia kdzoétti korrelacid

Ahogy azt az el6bb emlitettem, a glomerulus méretét részben a glomerulusban elagazo
szagld receptor neuronok szama hatdrozza meg (Dekker et al. 2006). Ezért EAG segitségével
megmértem a két feromonkomponensre adott csdpvalaszt mindkét vonal esetében, mivel az
EAG-val mért valaszok nagysaga nagy valdszin(iséggel tiikrozi a szagld receptor neuronok
mennyiségét (Schneider 1957; Kleineidam et al. 2005; Dekker et al. 2006). A kukoricamoly
esetében a sz(ilGi vonalak, a hibridek és azok visszakeresztezésének him valaszai vildgosan azt
mutatjak, hogy a csapvalasz szex kromoszémahoz kétott. EbbSl az eredménybdl arra is
kovetkeztetlink, hogy a két vonal kozott kilonbség van az E11-14Ac és a Z11-14Ac
feromonkomponens felfogasaért felel§s szagld receptor neuronok szamaban és/vagy az axon
atmérd@jében. Ezt aldtamasztja az, hogy a Z-vonal esetében a Z11-14Ac-ra adott valasz
lényegesen nagyobb volt, mint az E11-14Ac-ra adott. Mivel a valasz nagysaga tukrozi a szagld
receptor neuronok szamanak nagysagat (Schneider 1957; Kleineidam et al. 2005; Dekker et

72



al. 2006), ez utalhat arra, hogy a Z11-14Ac felfogasaért felelGs szagld receptor neuronok
tulsulyban vannak a Z-vonal esetében.

A kukoricamoly korabbi, fiziolégiajaval kapcsolatos munka azt mutatta be, hogy a
csapon harom, kiilonb6z6 tipusu feromon felfogdasért felel6s érzéksz6r, sensilla trichodea
taldlhato. Az A és a B tipus valaszol mind a Z11-, mind az E11-14Ac-ra, mig a C tipus, amely
viszonylag ritka, csak a feromon f6komponensre ad valaszt (Hansson et al. 1987b; Hallberg et
al. 1994; Cossé et al. 1995). Bar a csdpon az érzéksz6rok pontos szama és eloszlasa még nem
ismert, felvet6dik a kérdés, hogy milyen mértékben befolyasolhatjak a ritka érzékszérok és
azokhoz kapcsoldédd neuronok az EAG aranyt. A helyzetet tovabb bonyolitja az a tény, hogy az
E-vonal esetében az EAG valasz a Z11-14Ac-ra meglep8en hasonlé volt az E11-14Ac-ra adott
valasszal. Ez vagy azt jelenti, hogy az E11-14Ac-ra és Z11-14Ac-ra érzékeny receptor neuronok
aranya hasonlé az E-vonalban, vagy az E11-14Ac-ra érzékeny receptorok nem olyan
specifikusak (valaszolnak a Z11-14Ac-ra is), mint a Z11-14Ac-ra érzékeny receptorok (Nagai
1983; Domingue et al. 2007b), vagy mindkett6. Bar bizonytalan, hogy pontosan mi okozza a
feromonkomponensek altal kivaltott EAG valaszok feromon vonalak kozti kiilénbségét az EAG
eredményeink 06sszhangban vannak a MGK glomerulusok térfogataranyaban talalt
kalénbségekkel, és alatamasztjak azt az elképzelést, hogy a feromon preferencidban talalhaté
kilénbségek periférikus eredetliek. Azonban mivel az ezt kédold "genetikai faktor" nem
feltétlenll egyetlen gén, lehet néhany szorosan kapcsolt gén, a csap utani, agyi szintl
mechanizmusok is hozzdjarulhatnak a feromon preferencia valtozdsahoz a kukoricamoly
esetében.

Osszefoglalva ebben a tanulmanyban bemutattuk, hogy a kukoricamoly feromon
preferencidja nem fligg 6ssze kdzvetlenil a MGK glomerulusok helyzetével, hanem inkabb a
MGK glomerulus méretével és a csdpvalasszal kothet6 o©ssze. Ez arra utal, hogy a
szagldlebenybdl a fels6bb agyi szintek felé tovabbitott informaciét nagymértékben
befolyasolja a glomerulusok méretének valtozasa, amely megvaltoztathatja a feromon
elegyre adott valaszt.

6.2.A kukoricamoly receptor neuronjainak valtozasai parhuzamosak a feromonpreferencia
kialonbségeivel

A rovarok szaglasanak megértéséhez fontos elGrelépést jelent a szagld receptorok (OR)
azonositasa és ezek ligand affinitdsanak feltdrasa (Sakurai et al. 2004; Nagakawa et al. 2005;
GrolRe-Wilde et al. 2007; Mitsuno et al. 2008). Bar ez felgyorsitotta a szaglas
neurofiziolégidajanak megértését, azok a jellemz6k, amelyek meghatarozzak a viselkedési
preferencidkat, tovabbra is megfejtésre varnak.

Munkatarsaimmal azonositottuk a kukoricamoly feromon felfogasaért felels
érzéksz8rok fizioldgiai valaszat és elrendezédésiiket mindkét vonal és hibridjeik esetében
(Koutroumpa et al. 2014). Eredményeink azt mutatjak, hogy a glomerulusok méretbeli
kilénbségei nem a Z11-14Ac és E11-14Ac-ra reagalé idegsejtek szamanak kilénbségei miatt
kovetkeznek be, hanem a receptor neuronok méretével korreldlnak.
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Tovabba kimutattuk, hogy néhany szagld receptor neuronon akar 5 szaglo receptor is
kifejez6dhet, ellentétben a jelenlegi elképzeléssel, miszerint minden szagloidegsejt tipusra
csak egy szagld receptor jut. Egy neuronon talalhatd tobb receptor jelenléte, példaul a
kukoricamoly esetében, alapjat képezheti a fajok koz6tti kémiai kommunikacidnak.

Periférikus fiziolédgiai modszerrel (Single Sensillum Recording - SSR) elGszor sikertlt
igazolnunk, hogy csak egy tipusu érzéksz6r vesz részt a feromonkomponensek érzékelésében.
Ez az érzéksz6r harom szagldidegsejtet tartalmaz, amelyek az E11-, Z11-14Ac-ra és kilénb6z8
antanogista feromonkomponensekre valaszolnak. Mindez ellentétes a kukoricamolyon
végzett kordbbi fizioldgiai tanulmannyal, ahol harom kilonb6z6 tipusd érzékszért
azonositottak (Hallberg et al. 1994). Az eltérésre nem tudjuk a pontos magyarazatot.
Valdszinlleg a korabbi tanulmanyokban hasznalt ugynevezett ,cut-tip” fizioldgiai technika
befolydsolhatta a szagldidegsejtek reakcidit és érzékenységét. Ezenkivil a korabbi kisérletek
sordn altaldban joval magasabb koncentracidkat hasznaltak, mint a késébbiek (Karpati et al.
2013). A magas feromonkoncentracié eltorzithatja az egy érzékszérben elhelyezkedd
receptor neuronok valaszat. Mivel mindkét vonal és a hibridjeik csak egyféle feromon felfogd
érzékszdr tipussal rendelkeznek, ezért véleményink szerint a feromonérzékelés kilonbsége
csak az érzéksz6ron belili neuralis kiilonbségeken alapszik (13. abra).

Korabbi, a két vonalon, hibridjeiken és azok visszakeresztezésein végzett
elektroantennografias felvételezéseim (EAG) azt igazoltdk, hogy a csdp a Z11-14Ac és az E11-
14Ac feromonkomponensekre adott relativ valasza ivari kromoszomdahoz kotott mintazatot
kovet (Karpati et al. 2010). Mivel az itt bemutatott tanulmanyban azt talaltuk, hogy csak
egyféle érzéksz6r tipus valaszol a feromonkomponensekre, ebbdl az kdvetkezik, hogy az
akcios potencidl (spike) amplituddék dsszefliggésben vannak a relativ EAG valaszokkal. Nagy
valdszinlséggel a spike amplitudd nagysaga a sejttest méretével és az axon atmérgjével is
Osszefliggésben van (Meng et al. 1989; Hansson et al. 1994; Kumar and Keil 1996), ebbdl
kovetkez6en az EAG valasz nagysagat is befolyasolja.

Az el6bb emlitett munkdmban (Karpati et al. 2010) szintén kimutattam, hogy a Z11-14Ac
és E11-14Ac feromonokra érzékeny egységek térfogata, melyek a szaglélebeny MGK-ben
helyezkednek el, 6sszefligg az EAG valaszok nagysagaval és orokl6désiik ivari kromoszomahoz
kotott. A térfogatbeli kulonbségeket nem lehet a receptor neuronok szamdanak
kilénbségeivel magyarazni, mivel kimutatjuk, hogy a Z11-14Ac-ot és E11-14Ac-ot felfogd
neuronok szama azonos a két vonalnal és hibridjeiknél. A glomerulusok térfogatbeli
kiilonbsége valdszinlileg a receptor neuronok méretbeli kilénbségeib6l szdrmaznak, a
nagyobb idegsejtek tobb szinapszissal rendelkeznek a glomerulusban, és ennek
eredményeként a célglomerulus mérete is nagyobb (Gulyds et al. 1999). Fontos megjegyezni,
hogy azokndl a lepkéknél, melyeknek két vagy tobb feromonkomponense van, és ezek
érzékszbreikben kett6 vagy tobb feromonkomponens felfogdsara specializalt neuron egytt
fordul el6, a nagy spike amplitiudéval rendelkez6 mindig a feromon f6komponensre valaszol
(Hansson et al. 1987b, 1989; Priesner 1988; Todd et al. 1992). Hasonldoképpen azoknal a
lepkéknél, amelyeknél a feromonokat tobbféle érzéksz6r érzékeli, mindig a legnagyobb
szamban el6forduld érzéksz6r vdlaszol a feromon fé6komponensre (Baker et al. 2012).
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Végezetll, kivétel nélkiil, a szaglolebenyben elhelyezked6 MGK legnagyobb egysége mindig a
feromon f6komponensre érzékeny (Karpati et al. 2010). Hogy a viselkedési valaszokhoz
pontosan hogyan kapcsoldédnak az idegsejtek jellemzéi és milyen mechanizmus(ok) révén, az
még tovabbi kutatast igényel. Ezt csak azutan tudjuk majd megvalaszolni, miutan azonositjuk
és jellemezzik azokat az idegsejteket amelyek a magasabb agyi kdzpontokban vesznek részt
az iranyitasban és a viselkedés szabalyozasaban. Fizioldgiai méréseink azt mutatjak, hogy a
tiszta feromon vonalakban csak a nagy és kis érz6 receptor neuronok cserélik fel
érzékenységiiket, az antagonista feromonkomponensekért felel6s neuron pedig nem valtozik.
Ugyanakkor a hibridekben az antagonista neuron is megvaltoztatja specificitasat. A
specificitds valtozasanak ellenére az antagonista idegsejt megtartja az MGK-ben poszterior
eldgazatat azaz minden esetben ugyanabban az elhelyezkedésl glomerulusban agazik el.
(Karpati et al. 2010). Ezért a hibridek esetében olyan szabdlyozé tényezékre van sziikség,
amelyek a szagldolebenyben atszervezik az idegsejtek beidegzését a megfeleld
célglomerulusba. Arra kévetkeztetiink, hogy a fejl6dés soran az idegsejtek specificitasanak
valtozasat okozd egyéb tényezd is részt vehet az idegsejtek pontos, szaglélebenybeli
eldgazasdban. Az idegsejt specifikacid cseréjére vonatkozo ilyen hipotézist kordbban mar
felvetették a selyemlepke (Bombyx mori) esetében (Fujii et al. 2011). A mutans
selyemlepkékben, melyekben az acj6 transzkripcidés faktor mikodése ledllt, olyan
szagléidegsejtek fejl6dtek, melyek specificitdsa a bombykal feromonkomponens felé tolédott
el, ellentétben a vad tipussal, melynek szagloidegsejtje a bombykol feromonkomponensre
érzékeny (Fujii et al. 2011).

A kukoricamollyal kapcsolatban a jov6ben tovabbi kutatdsokra van szikség, hogy
azonositani tudjuk azt az ivari kromoszémahoz koététt faktort, amely szabdlyozza a feromonra
érzékeny szagloidegsejtek specificitdsat és agyi eldgazdsat. Munkankban megerésitjiik (ebben
a dolgozatban ez az eredmény nem szerepel), hogy a kukoricamoly esetében 7 feromon
receptor fordul el6 (Koutroumpa et al. 2014). Az, hogy ezek a feromon receptorok pontosan
hogyan vesznek egyiitt részt a feromon orientdcidban és a fajok kézti kommunikacidban, csak
részben ismert. Az OnubOR6 feromon receptor az irodalom alapjan a Z11-14Ac-ot fogja fel
(Wanner et al. 2010), mig az OnubOR4 receptor az E11-14Ac-ra érzékeny (Leary et al. 2012).
Ez illeszkedik az in situ hibridizaciés megfigyeléseinkhez, miszerint mindkét receptor egyeddl
expresszalédik a feromon felfogasért felel&s sensilla trichodea érzéksz6rben (Koutroumpa et
al. 2014). Az OnubOR1 receptor egy "Gsi" feromonkomponensre, az E11-14:0H-ra valaszol
(Miura et al. 2009) és bar feromon antagonistaként szerepet jatszhat, az alacsony
kifejez6dése arra is utalhat, hogy ez egy régi feromon vagy antagonista kommunikacié
maradvanya is lehet. Erdekes, hogy az E-vonalban magasabb az OnubOR1 expresszidja. Hogy
ez hogyan korreldl az E- és Z-vonal evolucidjaval, nem teljesen vilagos. Mivel az OnubOR4 és
az OnubORé6 a két feromonkomponens felfogasaért felel8s receptor és ezek két kiilonboz6
idegsejt dendritjén fejez6dnek ki, ez azt vonja maga utan, hogy a harmadik idegsejt ami az
érzéksz6rben taldlhaté, a tobbi receptort egylttesen tartalmazza, koztik a Z9-14:Ac
viselkedési antagonistat is.
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Tanulmanyunk az els6k kdzott van, amely lepkék esetében tobb feromon receptor
egyidejld kifejez6dését tarja fel. Munkankban legalabb 6t kiilonb6z6 feromon receptort
(OnubOR3, 5, 7a, 7b, 8) taladltunk egyetlen idegsejttipusban. Rovarok esetében ez az eddigi
legtobb szaglé receptor, ami egyetlen neuronban fejezédik ki. Bar tébb izérz6 kemoreceptor
egyidejd kifejez6dése altaldnos a rovaroknal és az eml&soknél (Goldman et al. 2005; Behrens
et al. 2007; Weiss et al. 2011), a szagld receptorok egyidejl kifejez6dése ritka. Egynél tobb
szaglo receptor kifejez6dését és funkcidjat az ecetmuslicanal (Drosophila melanogaster) mar
leirtak (Dobritsa et al. 2003; Hallem et al. 2004; Couto et al. 2005a), illetve a Heliothis virescens
és a H. subfelxa bagolylepkék esetében feltételezik tobb feromon antagonista receptor egy
idegsejten torténd expresszalddasat (Baker et al. 2006). Ugy tiinik a kukoricamoly esetében a
tobb receptor egyidejli el6fordulasa egy idegsejten igen jelentGs, mivel az antagonista
feromonkomponensért felel6s idegsejt szokatlanul széles tartomanyban érzékeny,
Osszehasonlitva a  kordbbi  eredményekkel, amelyek mas feromon-érzékeny
szagloidegsejtekre vonatkoznak. Tizenharom vegyuletbdl tizre valaszolt ez az idegsejt, melyek
kozul néhany antagonista feromonkomponensként ismert (Gemeno et al. 2006; Linn et al.
2007). Azonban a kiilonb6z6 vizsgalt idegsejtek altaldban csak a vegyiiletek egyes csoportjaira
valaszoltak, ami egy mozaikvdlasz-mintdzatot eredményezett az antagonista receptor
neuronok kozott. llyen mozaikmintazatot kordbban mar leirtak a keser( izt érzékeld
idegsejtekben gerinceseknél, amelyek tobb receptor kifejez6dését mutatjak (Behrens et al.
2007). Hogy pontosan hogyan jarulnak hozza a kukoricamoly kiilénb6z6 feromon receptorai
a teljes valaszhoz, akdr a receptorok 6sszeadddasa révén, vagy verseng6 kizards utjan, tovabbi
kisérleteket igényel. A rovarokban a szaglé receptor neuronokat az altaluk kifejezett szagld
receptorok altal jellemezziik (Chess et al. 1994; Clyne et al. 1999; Vosshall et al. 2000b; ElImore
and Smith 2001), és 4ltaldban a szaglé receptor neuronok ugyanazt a szagld receptort
hordozzak azonos tipusu érzékszérben (Couto et al. 2005b). A kukoricamoly megszegi ezt a
szabalyt, mivel azt tapasztaltuk, hogy minden csdpszegmensen csak a lateralis oldalon
elhelyezkedd érzéksz6rokben fejezédik ki az OnubOR7 receptor, amely a Z11-16Ald inhibitor
komponens felfogasaért felel6s (Koutroumpa et al. 2014). A szagld receptor neuronok
funkcionalis szétvaldsa és kiilonb6z6 érzéksz6r altipusok kialakulasa evolucids fejlédésre utal,
melynél a jelenlegi allapot egy kdztes evolucios szakaszt képvisel. Kés6bb az is megtorténhet,
hogy az érzéksz6r és receptor neuron tipus szétvalas a glomerulusok szétvallasat is okozhatja
a szaglodlebenyben. A kukoricamoly esetében ehhez kapcsoldddé megfigyelések mar térténtek
az antagonista feromonkomponens felfogasaért felels glomerulusnal, ahol megoszlasra
utald jeleket talaltunk (Karpati et al. 2010).

Azok a szagldreceptorokat kddold gének, amelyek nem allnak szelekciés nyomas alatt,
gyorsan pszeudogénekké mutdldédhatnak, elvesztve eredeti funkcidjukat (Niimura and Nei
2005; Sanchez-Gracia et al. 2009; Carraher et al. 2012). Az Ostrinia nemzetségben azonban az
antagonistasejtekben kifejez6dott 6sszes receptor érintetlen maradt (Miura et al. 2010). A
receptorok egyidejl kifejez6dése a feromon kommunikdacidban jelen levé jelenlegi evolucios
nyomasokat tikrozheti (Gemeno et al. 2006). Mivel az E11-14Ac és Z11-14Ac gyakran
megtalalhatd Osszetev6k mds fajok feromonkeverékeiben is (El-Sayed 2022), ebbdl
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kovetkez6en az Ostrinia nemzetség tagjainak széles korl viselkedési antagonizmusra kell
tdmaszkodnia a fajok kozti parosodas elkeriilése érdekében. Barmi is legyen, a tébb receptor
egyidejl el6forduldsa egyetlen idegsejtben széles kor(i antagonizmust biztosit, és hatékonyan
teszi lehet6vé a lepke szamara a specificitds novelését. Rz tulajdonképpen egy fontos
evolucids l1épcsd lehet, amely fellilirhatja az egy receptor egy idegsejt szabdlyat. Hogy az
antagonista neuronok lepkék esetében milyen mddon expresszaljak a receptorokat, az
tovabbi kutatast igényel.

Osszefoglaldsképpen, ez a tanulmany olyan csapon eléfordulé tényezéket azonosit,
amelyek a lepkék esetében Osszefliggenek a feromonpreferenciaval. Mivel a
feromonpreferencia genetikailag meghatarozott, és kevés rugalmassagot mutat, ezek a
tényez6k kulcsfontossaguak a fajfelismerésben, és igy a feromonkeverékek és fajok
kialakulasanak folyamataban.

6.3. A kezdeti feromon 0Osszetétel altal kivaltott viselkedési valaszt nem befolydsolja a
feromon osszetételének repiilés kdozbeni valtozasa

Ahogy az eredmények mutatjak a Z-vonalhoz tartozé himek egy feromon forras esetén
szinte csak a Z-vonal néstények altal termelt feromon keverékhez vonzdédnak. A himek az E-
vonal altal termelt feromon keverékre semmiféle viselkedési valaszt nem mutattak
szélcsatornaban. Ez alatamasztja a korabbi szélcsatornaban végzett viselkedési vizsgalatokat,
melyek azt igazoltdk, hogy a Z vonalbeli kukoricamoly himek a sajat, Z vonalba tartozé
néstények &ltal termelt feromon keverékhez vonzédnak leginkabb (Linn et al. 1997). gy
azokon a teriileteken, ahol mindkét vonal egyszerre fordul el6 (szimpatrikus populacidk), az
eltér6 vonalak kozotti hibridizacié nagyon ritka kellene hogy legyen ilyen szex feromon-
specifikus vonalak esetében. Azonban meglepd mddon a természetben a hibridizacié aranya,
amely koztes feromontermeléssel és preferencidval rendelkezd egyedeket (hibrideket)
eredményez (Roelofs et al. 1987b), akar 15% is lehet (Roelofs et al. 1985; Klun and Huettel
1988; Dopman et al. 2009). Ez nehezen magyarazhatd a szélcsatorndaban nagy specificitast
leir6 tanulmanyokkal, beleértve a miénket is. Feltételezéslink szerint szabadfoldi
kortilmények kozott, szimpatrikus eseteben, amikor két kiilonb6z6 vonalhoz tartozd
csalogatd néstény kozel van egymashoz, az dltaluk termelt feromon illatfelh6k atfedhetik
egymast és valamilyen, eddig nem ismert mechanizmus révén csokkenthetik a himek
specifikus valaszat.

Ennek vizsgalatahoz egyszerre 3, kiilonb6z6 dsszetételli feromon forrast helyeztiink el
a szélcsatorndban. Az eredmények igazoltdk, hogy ebben a harom forrast tartalmazo
kisérletben a himek kevésbé érzékenyek a sajat feromon keverékiikre 6sszehasonlitva azzal,
amikor csak 1 forras van a szélcsatornaban. Nyilvanvaléan valamilyen mdédon csékken repiilés
kozben a himek érzékenysége a pontos keverék Osszetételére. Ez a csdkkenés valdszinlleg
akkor kévetkezik be, amikor a him elkezd repuilni és rahangolddik a feromon keverékre. Ennek
tisztazasahoz olyan kisérletet allitottunk 6ssze ahol a feromon 0Osszetételét a him lepke
repulése kozben meg tudtuk valtoztatni. Abban az esetben, amikor a Z feromon forrast a him
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repulése kézben atvaltottuk tiszta levegbre az Osszes him abbahagyta a forras felé vald
replilését (15C. dbra). Ezzel igazoltuk, hogy a valtds utan nem maradt semmiféle feromon sem
a szélcsatorndban sem a forrdst létrehozé készilékben (15C. dbra). Amikor a Z keveréket egy
masik, ugyanolyan Z keverékre valtottuk a himek megszakitas nélkil repultek a forras felé.
Ezzel igazoltuk, hogy maga a valtas nem zavarja meg a himeket repulésik kézben. Nem vart
modon a himek zavartalanul repiltek tovabb, amikor a Z-keverékrél a H-keverékre valtottuk
a forrast (15C. dbra). Ez is igazolja, hogy a himek feromon specifcitdsa csokken miutdn
rahangolddnak sajat feromon keverékikre. Szintén meglepd volt, hogy az E-keverékre vald
valtas soran a himek tébb mint fele folytatta repulését a masik vonal feromonforrasa felé és
28%-uk le is szallt a ,rossz” forrasra, ami szintén alatdmasztja a himek repilés kozbeni
specifitas csokkenését. Ezek az eredmények azért is figyelemre méltdéak, mert az
egyvalasztdsos kisérlet soran a H-keverék csak a himek 10%-aban indukalt forras érintést, mig
az E-keverék sosem vdltott ki vdlaszt (15A. abra). Ez azt mutatja, hogy miutan a himek
rahangolddnak a sajat feromon keverékiikre, joval kevésbé érzékenyek a keverék mingségére,
ami valdszinlileg magyarazhatja a természetben fellelheté hibridek el6forduldsat. A kezdeti
feromonra valé rahangolddast, mint az orientacié elsé fontos |épését mas lepkefajok
esetében is kimutattak (Linn and Roelofs 1985; Schlyter et al. 2001). Altaldnossagban a lepkék
feromon felfogasa és feromonra vald repilése nagyon specifikus és id6ében is pontosan
hangolt, ezért igen meglepd, hogy tobb, egy id6ben jelenlévé forras esetében a specificitas
nagymértékben csdkken.

A kovetkezd kisérletben arra kerestik a valaszt, hogy ennek az érzékenység
csokkenésnek lehet-e periférikus neurofizioldgiai hattere. Egy korabbi tanulmany mar
igazolta, hogy a kukoricamoly csapjan elhelyezkedd, feromonra hangolt érzékszérékben
(sensilla trichodea) mindkét feromonkomponensre (Z11-14Ac és E11-14Ac) véalaszold neuron
kolokalizava taldlhaté meg (Roelofs et al. 1987b). Az adaptacids kisérletben amikor ismétlédé,
Z-vonal-specifikus stimulussort alkalmaztunk, azt tapasztaltunk, hogy az érzéksz6rben
elhelyezkedd Z11-14Ac-specifikus neuron adaptalédott a stimulussor alatt, mig az E11-14Ac-
ra érzékeny neuron nem. A neuronok kiilonb6z6 adaptalédasa valdszinlleg abbol kovetkezik,
hogy a két komponens ardnya mas volt a stimulussorban (97:3 Z11-14Ac : E11-14Ac), vagyis
sokkal tobb Z11-14Ac komponenst tartalmazott minek kovetkeztében a Z11-14Ac-specifikus
neuron jobbal adaptdlédott (16. abra). A vetési bagolylepke (Agrotis segetum) esetében azt
figyelték meg, hogy magas feromonkoncentracid esetében a forras iranyaba vald repiilés
szélcsatornaban végzett forrasvaltasos kisérlet azt mutatta, hogy a himek folytatjak
repllésiiket akkor is, ha reptlés kozben ellentétes aranyu feromonforrast hozunk létre. Ez
ellentmond a jelenleg elfogadott elképzeléseknek, miszerint a himek csak a nekik megfeleld
specifikus keverékre repllnek, elkeriilve ezzel a vonalak vagy fajok kozotti keveredést.
Eredményeink alapjan azt a kovetkeztetést vonjuk le, hogy egy kevert feromonfelh6ben, ahol
minkét feromon vonal keveréke egyszerre lehet jelen, a periférikus receptor neuronok eltérd
adaptacidja hatassal lehet a specifikus feromonforras megtalalasara. Az alkalmazkodas
ellenére azonban a lepkéknek még mindig képesnek kell lenniiik a nagy feromon
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Osszetételben bekovetkezd valtozasok észlelésére. Eredményeink kiilondsen meglepdek,
figyelembe véve azt, hogy a szélcsatornakban a kukoricamoly - mas lepkékkel 6sszehasonlitva
- magas specificitdst mutat a feromon keverékben 1évé kilonb6z8 aranyokra, azonban a
természetben a két feromon vonal gyakran keresztez6dik (Dopman et al. 2009; Klun and
Huettel 1988; Roelofs et al. 1985).

Eredményeink azt sugalljdk, hogy a hibridizacids aranyok a populdcids(irliség és az
atfedé feromoncsovak fliggvényei lehetnek. A kukoricamoly jellemzéen a kukoricatdbla
szegélynovényzetében tartdézkodik és parzik (Showers et al. 1976), ami noveli a
feromoncsévak atfedésének és a hibridizacionak a valdszinliségét. Tobb mas prezigotikus
izolacios akadaly, mint példaul a voltinizmus (Roelofs et al. 1985), a gazdandvények (Malausa
et al. 2005) és a him feromonok (Lassance and Lofstedt 2009) csdkkenthetik a hibridizaciot,
azonban az altalunk megfigyelt jelenség hozzajarulhat a nem megfelel6 Gsszetétell
feromonkeverék elfogadasahoz és ezaltal a hibridek kialakuldsahoz.

Ez csokkentheti a stabilizalé szelekcidét és lehet6ségeket teremthet a feromonok
evoluciéjahoz (Groot et al. 2010). Erdekes médon az Ostrinia scapulalis rokon faj (Frolov et al.
2012) terepi populdcidi esetében (melynél azonos feromon-polimorfizmus figyelheté meg
mint a kukoricamolyndl), ugy tlinik a két feromonvonal Hardy-Weinberg egyensulyban van
(Tabata et al. 2003), noha a kukoricamoly esetében ilyen esetet nem dokumentaltak (Cardé
et al. 1978). Az, hogy mds fajokndl is csokken a feromon Osszetételének pontos érzékelése
repulés kézben, tovabbi vizsgalatokat igényel.

A legtdbb szélcsatornaban végzett viselkedési vizsgdlatban az aktivitast, a feromon
forras felé torténé repullést és a forras érintését regisztraljdk egyvalasztdsos kisérleti
bedllitasban, ahol vagy a természetes feromon keveréket vagy eltéré 6sszetétell keveréket
hasznalnak (Linn et al. 1987). Kevés olyan tanulmany van ahol tobb feromonforrds
jelenlétekor létrejové, atfedd illatcsovak kozti valasztasos kisérletet mutatnak be (Allison and
Cardé 2008). A kukoricamollyal végzett vizsgalataink azt mutatjdk, hogy bdar a keverék
természetes aranya elengedhetetlen a valasztas kezdeti fazisaban, az orientacids szakaszok
kés6bbi szakaszaiban az idegrendszeri feldolgozas korlatjai azt eredményezik, hogy a
kezdetben vonzo aranyok érzékelése repiilés kozben csokken. Az orientdacids folyamat korai
szakaszaiban fellelhet6 magasabb szelektivitdst masok is igazoltak (Linn and Roelofs 1985;
Schlyter et al. 2001).

Annak ellenére, hogy 6sszefliggést talaltunk a periférikus érz6 neuronok adaptacioja és
a repllés kozbeni feromon keverék specificitdsanak csokkenése kozott, mas, itt nem targyalt
kdzponti idegrendszeri tényezdk is hozzajarulhatnak ehhez a viselkedéshez.

6.4. A kukoricamoly feromonon alapuléd monitorozasa Magyarorszagon

Ebben a tanulmanyban egy megbizhatod, szexferomon alapu monitorozasi médszert
probaltunk kidolgozni a Magyarorszagon el6forduld kukoricamoly esetében. Harom
kilénb6z6 csapdatipust, a korabban azonositott két feromonkomponens 6t kilénb6zé
aranyat és négy kiilonb6z8 ddézist hasonlitottunk 6ssze. A kukoricamoly viselkedése alapjan
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tudjuk, hogy a csapda alakja kulcsfontossagu tényezd a himek csalogatasa érdekében
(Pélozuelo and Frérot 2006, 2007), ezért kilonbozé csapdatipusokat teszteltlink annak
érdekében, hogy megtaldljuk a monitorozas szempontjabdl a legmegfelel6bbet. 2013-ban, a
sator alaku csapddk nem fogtak szignifikdnsan tébb himet, mint a delta csapdak (18. abra).
2014-ben azonban ugyanazon a helyen ezek a csapdak jelentésen (szignifikdnsan is)
magasabb szdmu himet vonzottak (21. abra). Ez a fogds eltérésében mutatkozott kiilonbség
a két év kozotti populdcidsiriség killdnbségébsl adédhatott. Osszehasonlitdsképpen, mas
orszagokban is a sator alaku csapda vonzotta a legtobb himet (Webster et al. 1986; Bartels
and Hutchison 1998; Maini and Burgio 2001; Pélozuelo and Frérot 2006). A kiilonb6z6
csapdatipusok 6sszehasonlitdsanak eredménye alapjan azt a kdvetkeztetést vonjuk le, hogy
mind a delta, mind a sator csapdak jok lehetnek a kukoricamoly monitorozasra. Korabbi
tanulmanyokban, ahol a delta alaku csapdakat a kukoricatabla kordl s(irl flvel boritott
teriileten helyezték el, csak kevés him repiilt a csapdakba (Webster et al. 1986; Stewart 1994;
Pélozuelo et al. 2006; Pélozuelo and Frérot 2006). Ezekben a tanulmanyokban az volt a
hipotézis, hogy a flvel boritott teriilet aggregacios helyként szolgalhat a himek és néstények
szamara (Showers et al. 1976; Derozari et al. 1977). Ellentétben ezzel, a mi tanulmanyunkban
a delta csapdakat a kukoricaszar leheté legmagasabb pontjara rogzitettiik. Ez lehet az egyik
ok amiért 2013-ban a delta csapdak is tobb himet fogtak, mint a kontroll. Laurent és Frérot
(2007) is beszamolt arrdl, hogy a delta csapdak elhelyezési magassaga fontos szerepet jatszik
a him kukoricamolyok fogasaban. Korabbi megfigyelések szintén azt mutattak, hogy a sator
csapda fliggbleges pozicidja fontos a csapddk hatékonysaga szempontjabdl (Derrick et al.
1992; Mason et al. 1997; Ngollo et al. 2000). Gazdasagi és gyakorlati szempontbdl a delta
csapda hasznalata megvaldsithatébb a sator csapddhoz képest, mert olcsébb, és
kényelmesebb a csapdat elhelyezni, illetve a ragacslapokat cserélni, ezért 2013-ban a mdasodik
és a harmadik kisérlet soran delta csapddakat hasznaltuk.

A 2013-ban végzett masodik kisérletben a két feromonkomponens kiilonb6z8 aranyait
hasonlitottuk 6ssze annak érdekében, hogy megallapitsuk melyik feromon vonal fordul el6 az
adott terileten (19. abra). Eredményeink alapjan a 97:3 Z:E és hasonlé aranyokkal (93:7 és
99:1 Z:E) csalétkezett csapddak fogtdk a legtobb himet; ebbdl arra kovetkeztetiink, hogy ezen
a terileten a faj Z-feromon vonala fordul elé. Ezek az eredmények 6sszhangban vannak a
korabbi megallapitasokkal, ahol Pena et al. (1988) is Z-vonalat talaltak feromonmirigy kivonat
elemzése alapjan, korilbeliil 90 km-re a mi kisérleti tertiletlinkt6l. Kordbbi tanulmanyunkban
a ndstény feromonmirigy kivonatanak elemzése alapjan miis Z-0sszetételt (97:3 Z:E) taldltunk
Magyarorszag déli részén (Karpati et al. 2007).

A 2013-ban elvégzett harmadik kisérletben a 97:3 Z:E bindris feromon keverék
kilonb6z6 doézisdnak vonzoképességét hasonlitottuk dssze (20. dbra). Az 1 pg-os ddzissal
csalétkezett csapdak a vizsgalt id&szakban, amellett, hogy csalogattak a himeket, hamar
elvesztették vonzd képességiiket, valdszinlileg a szuboptimalis ddzis miatt. A legtdbb him a
10 és 100 pg-os dozissal rendelkezd csapddkba repilt. Azonban a 10 pg ddzissal toltott
csapdak a vizsgdlt id6szak kezdetén kezdték el a himeket fogni, mig a 100 pg-os dodzis két
héttel a kisérlet kezdete utan kezdte el a himeket csalogatni (nem bemutatott adatok).
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Feltételezésiink szerint ennek az az oka, hogy a feromon mennyisége a 100 pg-os dozisban
két hét alatt jelentésen lecsokkent az optimalis ddzis szintjére, amely mar képes a himeket
vonzani. A kordbbi szakirodalmakban ellentmondd eredményeket taldltunk: McLeod and
Starratt (1978) szerint a 100 ug-os ddzis a leghatékonyabb mennyiség, mig Kalinova et al.
(2013) szerint a 10 pg az optimalis ddzis a himek vonzasahoz.

A 2015-0s évben elvégzett kisérletekkel arra kerestiik a valaszt, hogy az orszag
északnyugati részén a kukoricamoly melyik vonala fordul el6. Ennek érdekében
0sszehasonlitottuk a binaris keverék harom kiilonb6z8 aranyat delta+M csapdakkal Bicskén
és Martonvasaron. Megallapitottuk, hogy mindkét helyen a Z-vonal feromondsszetételével
toltott delta csapddak csalogattdk a himeket (22. dbra). Martonvasaron a csapdak kevesebb
himet fogtak Bicskéhez képest, ami valdszinlileg a kisérlet el6tt tortént inszekticides kezelés
kovetkezménye lehet. Az eredmények alapjan arra a kovetkeztetésre jutottunk, hogy mind
Magyarorszag délkeleti, mind északnyugati részén a kukoricamoly Z-vonala fordul el6, ebbdl
kovetkez6en a Z-feromoncsalétek a leghatékonyabb a kukoricamoly csapdazasara. 2015-ben
Bicskén sikerilt a faj rajzasdinamikajat is nyomon koévetni (23. dbra). Az eredmények azt
mutattak, hogy a csapddk junius kdzepén fogtak a legtdobb himet. Korabbi tanulmanyok a
fénycsapdak fogasai alapjan azt talaltak, hogy Magyarorszagon a rajzas els6 csucsa junius
végén és julius elején van (Keszthelyi 2006; Keszthelyi et al. 2006). Eszak-Olaszorszagban a
feromoncsapddk fogdsai alapjan az elsé repiilési cstucs egy héttel kordbban, majus végén
jelentkezik, ami megegyezik a mi eredményeinkkel (Camerini et al. 2015).

Az eredményeink alapjan 6sszességében elmondhatjuk, hogy sikerilt taldlnunk egy
megfelel6 csapdatipust, megfelel6 arannyal és feromonddzissal, melyet sikeresen
haszndlhatunk Magyarorszagon a kukoricamoly populaciéjanak monitorozasara. Ez a
feromon alapu, fajspecifikus monitorozasi moddszer, a célfaj populacio sdrliségének
elérejelzése mellett, segithet a peszticid alkalmazasok id6zitésében is. A jovébeli
tanulmanyok a feromoncsapdak optimalis elhelyezésére 6sszpontosithatnak, illetve érdemes
lenne megvizsgdlni a gazdandvény illékony komponenseinek vonzé hatdsat feromonnal
kombinalva. Mindemellett a megfelel6 feromonkeverék hasznalataval eredményeink
hozzajarulhatnak a feromon légtértelitéssel torténd védekezés alkalmazasahoz.

6.5. Az elektrofiziologiailag aktiv, kukoricabol szarmazé illatanyagok vonzzak a
megtermékenyitett kukoricamoly ndstényeit

Ebben a tanulmanyban azt vizsgaltuk, hogy mely kukoricaillatok jatszanak szerepet a
parosodott kukoricamoly néstények gazdandvény valasztasaban. El6szor is megerdsitettik,
hogy a pdrosodott, Z-vonalhoz tartozd kukoricamoly ndéstények rovar szélcsatorndban
vonzddnak a kukorica novényhez. Masodszor, GC-EAD és GC-MS mérésekkel két
kukoricaillatot azonositottunk, a nonanalt és a dekanalt, melyek t6bbszér megismételve, erGs
fizioldgiai valaszt valtottak ki a parosodott néstény csapjan. Harmadszor azt taldltuk, hogy
ennek a két vegyiletnek a kukoricandvénnyel azonos aranyaban elkészitett szintetikus
keveréke vonzé hatasu volt rovarszélcsatornds kisérletekben. Bar kétségtelen, hogy a
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kukoricamoly esetében mas illatanyagok is hozzajarulhatnak a tapndvény megtalalasahoz,
ugyanakkor az, hogy az orientacié a két komponens(i nonanal, dekanal, 1000 ng/ul dézisu
keverékének esetében hasonld volt a kukoricahoz, aldatamasztja ennek a két vegylletnek a
vonzoképességét. Kordbbi tanulmanyokban a nonanalt és dekanalt mar azonositottak a
kukoricabdl (Huang et al. 2009), bar eddig sehol sem emlitették ezeknek a vegyileteknek a
potencidlis vonzoképességét (Buttery and Ling 1984; Bengtsson et al. 2006; Leppik and Frérot
2012; Leppik et al. 2014). A nonanal fizioldgiai aktivitasat korabban kimutattak egy kdzelrokon
faj, az Ostrinia furnacalis (Lepidoptera: Crambidae) néstény csapjan (Huang et al. 2009), de ez
az anyag dnmagaban gatolta a parosodott néstények tojasrakdsat. Solé et al. (2010) szintén
taldltak nonanalt és dekanalt a kukorica légterében, ugyanakkor a kilén-kilon nonanallal és
dekanallal végzett viselkedési vizsgalatok soran egyik vegyilet sem valtott ki viselkedési
valaszt a tesztelt kukoricamolyok esetében. Jelenleg nincs egyértelm( magyarazat arra, miért
nem sikertlt a korabbi tanulmanyoknak kimutatni a nonanal és dekanal vonzéképességét. Az
illatanyagok azonositasdban 1évé kilonbségek a fajtak és/vagy a gydljtési mddszerek
kildnbségeibdl eredhetnek. Ugyanakkor az egyesével kiprébalt nonanal vagy dekanal altal
kivaltott pozitiv viselkedési valasz hianya a keverékek jelent8ségének lehet koszonhetd, mivel
szamos esetben bizonyitottak, hogy az egyesével tesztelt vegylleteknek nincs vonzé hatasa,
mig ezen vegylletek keveréke pozitiv viselkedési valaszt eredményez (Visser and Ave 1978;
Fraser et al. 2003; Natale et al. 2003; Birkett et al. 2004; Bruce et al. 2005; Webster et al.
2010; Bruce and Pickett 2011). Ezenkiviil az a tény, hogy mi a gazdandvénnyel megegyez§
aranyban hasznaltuk az aktiv illatanyagokat, tovabb névelhette a kukoricamoly esetében ezen
szintetikus anyagok keverékének vonzerejét. A korabbi tanulmanyokhoz képest, a kukorica
illatanyag Osszetételben taldlt ardny és/vagy koncentracid eltérések az abiotikus tényezdk
vdltozdsa miatt lehetségesek (Gouinguené and Turlings 2002), bar ezek laboratériumi
kortlmények kozott kevésbé valdszinliek.

Megallapitottuk, hogy a nonanal és dekanal keverékének legmagasabb ddézisa (1000
ng/ul) a rovar szélcsatornds vizsgalatokban hasonldan jél vonzotta a parosodott néstényeket,
mint a kukorica névény dnmagdban. Ugyanakkor a néstények aktivitasa a kukoricandévény
esetében magasabb volt, mint a szintetikus keverék barmely dozisa. Ez utobbi kilonbség
egyrészt a szintetikus keverék és a kukoricanévény kozoétti illékony komponensek kiilonb6z6
kibocsatasi Gtemének kilonbségébdl eredhet. Mdsrészt a kukorica daltal kibocsatott egyéb
illatanyagok is fontos szerepet jatszhatnak a gazdandvény megtalalasaban. Utdbbit tartjuk a
legvaldszinlibb magyarazatnak, mivel a gazdanévény felé vald orientdcid ritkan alapul csak két
illékony vegyiilet keverékén (Cha et al. 2008; Riffell et al. 2009; Zakir et al. 2013). A fentieken
tul véleményiink szerint a kukoricanovények vizualis jelei is fontosak lehetnek a forras felé
vald repllés és a megfelel6 tojasrakasi helyek megtalalasdban. Komplex természetes
kdornyezetben az illatanyagok nem egyesével fordulnak el§, hanem a kilénb6z6 vegyiletek
keverékeiként. A nonanal és a dekanal olyan gyakori illatanyagok, melyeket mdas névényfajok
is kibocsathatnak (El-Sayed et al. 2013), illetve mds rovarok szamara is vonzd hatasuak
lehetnek. Példaul Cha et al. (2008) a nonanalt és a dekanalt azonositottak a sz616riigyekbdl
szdrmazo, 11 csdpaktiv vegylilet kozil, melyeknek keveréke sikeresen vonzotta a Paralobesia
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viteana (Lepidoptera: Tortricidae) sz6l6molyt. Az almamoly (Cydia pomonella) esetében
mindkét vegylletet szinergista hatast valtott ki a korteészterhez adva, minek kévetkeztében
mind a himek, mind a néstények csapdafogdsa emelkedett (EI-Sayed et al. 2013). Hasonldan,
a nonanal és a dekanal része volt egy 8 vegytletbdl allé6 keveréknek, ami szélcsatornaban
vonzo hatast gyakorolt a dohdnyszenderre (Manduca sexta) (Lepidoptera: Sphingidae), amely
a burgonyafélék egyik fontos kartevéje (Fraser et al. 2003). A Culex quinquefasciatus (Diptera:
Culicidae) szunyog esetében a nonanal széndioxiddal kombindlva, 6nmagdban a
széndioxidhoz képest, novelte a n6stények vonzdasat (Syed and Leal 2009). Siderhurst and Jang
(2010) azt talaltak, hogy a nonanal és a dekanal, amelyek a uborka illatanyag 6sszetételének
részei, vonzottak a néstény Bactrocera cucurbitae (Diptera: Tephritidae) legyeket. Mindezek
a tanulmanyok arra utalnak, hogy a nonanal és dekanal fontos kairomonok lehetnek, amelyek
fokozhatjak az illatanyag keverék vonzerejét. A berkenyevirdgmoly, Argyresthia conjugella
(Lepidoptera: Yponomeutidae) esetében Bengtsson et al. (2006) azt talaltak, hogy a dekanal,
egyetlen vegylletként, szabadfoldi csapdazasok sordn képes volt nGstényeket vonzani. A
jovében célszerl lenne megvizsgalni, hogy a nonanal és a dekanal kombinacidja szabadféldi
korilmények kozott is képes-e a kukoricamolyokat vonzani, vagy a terepi korilmények kozott
a csapdazashoz sziikség van-e egy Osszetettebb keverékre. Ehhez kiterjedt szabadfdldi
kiséreltek sziikségesek annak érdekében, hogy felbecsiljik ennek az illékony keveréknek a
hatékonysagat és specificitasat, kiilonb6zé koncentracidk és csapdaformak alkalmazasaval.
Bar a kukoricamoly jelent6s kukoricakartevé a Fold északi féltekén, jelenleg nincsenek
elérheté technikdk a faj néstényeinek monitorozasara. Mig egy gyakori viragillatanyag a
fenilacetaldehid, ugy tlint, vonzza a kukoricamoly ndéstényeket szabadfdldi kérilmények
kozott, a monitorozashoz a csapdafogds szamok tul alacsonyak voltak (1,05
néstény/csapda/hét). Ezen kivil a vegylilet sok egyéb, nem célfajt is vonzott (Maini and
Burgio 1990; Pélozuelo and Frérot 2007). Azonban a nonanal és dekanal keveréke
laboratériumi korilmények kézott vonzza a kukoricamoly néstényeit, ezaltal kiegészitheti a
kizarélag feromonon alapulé monitorozadst (Yu et al. 2015). A nonanal és a dekanal
kombindlva a feromonnal képes lehet mind a néstényeket, mind a himeket egyidejlleg
szabadfoldon csapdaba csalogatni. Mivel korabban, mas lepkefajok esetében mar kimutattak,
hogy a gazdandvény illatanyagai és a szexferomonok mind fizioldgiai (Christensen and
Hildebrand 2002; Trona et al. 2013; Bengtsson et al. 2014), mind viselkedési (Deisig et al.
2012) szinten képesek egymds hatdsat erGsiteni. Az itt bemutatott és publikalt
eredményekkel kapcsolatban hazai kutatdk igazoltak, hogy a 4-metoxi-2-fenetil alkohol a
fenilacetaldehidhez adva szabadféldi csapdazasok soran nagymértékben megndveli a himek
és a ndstények fogdsat (Toth et al. 2016). A jov6ben érdemes lenne megvizsgdlni a
kukoricamoly E-vonalat is és megtudni, hogy az E-vonalhoz tartozé néstények vonzédnak-e a
nonanal és a dekanal kettGs keverékéhez, mivel ez a vonal szintén kukoricakartevé (Sorenson
et al. 2005). Ugyanakkor az E-vonal esetében, Osszehasonlitva a Z-vonallal, jelentés
kilonbségeket talaltak a gazdanovény preferenciaban (Pelozuelo et al. 2004; Malausa et al.
2007).
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6.6. Az egészséges és gyokérfertozott kukoricabol szarmazo illatanyagok befolyasoljak a
kukoricamoly tojasrakasi preferencidjat

Ebben a dolgozatban bemutatott munkank a kukoricamoly esetében feltarja az illékony
anyagok altal kozvetitett tojasrakasi preferenciat egészséges és gyokérkarositott ndvények
kozott. Az undekant azonositottuk, mint azt a kukoricabdl szarmazé illékony vegylletet,
amelyet kifejezetten gyokéren tortént rovarkartétel esetén bocsatja ki a kukoricanévény, és
amely a tojasrakdsra vonatkozdan taszitd hatassal bir. Munkank kiemeli a "rossz anyasag"
esetét, mivel a kukoricamoly néstények el6szeretettel raktak tojasaikat azokra a névényekre,
amelyek az utdédok fejlédése szempontjabdl nem voltak kedvezéek.

Azt tapasztaltuk, hogy a kukoricamoly néstények tojasrakds szempontjabdl el6nyben
részesitik az egészséges novényeket a talajban talalhatd kukoricabogar larvakkal fert6zott
novényekkel szemben. Ezzel dsszefliggésben korabban mar igazoltak, hogy a kukoricamoly
néstények a novények altal kibocsatott illatanyagok alapjan képesek megkilénbdztetni az
egészséges novényeket a fajtarsuk vagy mas herbivorok altal megtamadott ndvényektdl
(Binder et al. 1995; Harmon et al. 2003). Ez 6sszhangban van azzal a tényekkel, hogy
természetes korilmények kozott a kukoricabogarral fert6zott novények alacsonyabb
kukoricamoly fert6zottséget mutatnak (Tanaskovi¢ et al. 2018). Tanulmanyunkban az
egészséges novények és a kukoricabogarral fert6z6tt novények megklldnboztetése
valdszinlleg kémiai jelek kdzvetitésével tortént, bar a lehetséges vizualis jeleket nem tudjuk
teljes mértékben kizarni. Ha az illékony vegyuleteket nézziik, akkor elmondhatjuk, hogy
0sszességében a kukoricabogar-fert§zés csokkentette a kibocsatott vegyliletek mennyiségét,
ami nem a novények kdzotti esetleges eltéré méretbdl adédott. Terpének, észterek, alkanok,
alkének, aldehidek és aromads vegylletek kozé tartoztak azok az azonositott illatanyagok
melyeket az egészséges és a kukoricabogar altal fert6z6tt novények kilénbozéképpen
bocsatottak ki. Kézenfekvé lenne azt feltételezni, hogy ezek az illékony vegyiletek, melyek
mas rovarcsoportok esetében is informacidhordozé tulajdonsaggal rendelkeznek, felel6sek
lehetnek az egészséges ndvények esetében megfigyelt vonzé hatasért (Halitschke et al. 2008;
Robert et al. 2013).

Azok az illatanyagok, melyeknek kibocsatasa csokkent a kukoricabogarral fertézott
névények esetében olyan anyagok, melyeket kordbban mar azonositottak, mint a tojasrakast
serkentd, vagy gatld vegylletekként. Példaul a monoterpének kdzé tartozé linaloolrdl és az
alkoholokhoz sorolt 2-hexanolrél korabban beigazolédott, hogy tojasrakast serkentd
anyagok, mig a néstény kukoricamolyok esetében igazoltdk a szeszkviterpénekhez tartozo
farnesén és a monoterpénekhez tartozd (f)-mircén tojasrakast gatlé hatasat (Binder and
Robbins 1997; Solé et al. 2010). Tovabbi kutatast igényel annak az 6sszefliggésnek a feltarasa,
hogy mennyire fligg 0ssze a kukoricabogarral fert6z6tt novények esetében a csokkent
illatanyag kibocsatds és a csokkent tojasrakas.

Az undekan volt az az egyetlen vegyiilet, amelyet csak a kukoricabogarral fert6zott
novények termeltek, de az egészséges novények nem bocsatottak ki. Az undekan
elektrofizioldgiai csapvalaszt valtott ki a kukoricamoly ndéstények esetében, illetve taszitd
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hatast mutatott az elsé tojasrakasi kisérlet soran. Korabbi tanulmanyok alapjan ezt az alkant
egy parazita dardzs, az Anastatus japonicus képes érzékelni, illetve szerepet jatszik a
tojasrakasi hely kivalasztasaban is (Wang et al. 2017). Erdekes médon a kisérletek sordn azt
figyeltik meg, hogy az undekan taszité hatasa eltlint, amint a kontroll ndvényeken
megjelentek a kukoricamoly tojasok. Ez arra utal, hogy a tojasok vizudlis, taktilis vagy
olfaktorikus jelei felllirhatjak az undekan hatasat. Korabban mar beszamoltak arrdl, hogy a
kukoricamoly tojasok olyan illatanyagokat hordoznak, amely gdatolja a nd&stény
kukoricamolyok tojasrakdsat (Thiéry and Le Quéré 1991). Tehat az undekan egy fontos
novényi eredetd illatanyag, amely hatassal lehet a kukoricamolyok tojasrakdsdra és ez
befolyasolhatja a kartevd populdciédinamikajat.

Az anyai Preferencia — utdd Performancia hipotézis szerint a néstények az utddaik
szamara legmegfelel6bb novényekre rakjak le tojasaikat, ezzel maximalizalva fitnesziiket
(Jaenike 1978; Thompson 1988; Mayhew 1997). Példaul, a kukoricamoly néstények tojasrakas
céljdbdl el6nyben részesitették az egészséges novényeket a levéltetvekkel fert6zott
novényekkel szemben, ezéltal el6segitve utddaik ndvekedését és tulélését (Harmon et al.
2003). Azonban a mi tanulmdanyunkban a kukoricamoly larvak rosszabbul fejl6dtek azokon az
egészséges novényeken, amelyeket a ndstények tojasrakds szempontjabdl elényben
részesitettek, szemben a kukoricabogarral fert6z6tt névényekkel. llyen jelenséget "Rossz
anyasagnak" neveznek, és akkor fordul el8, ha a n&stények olyan tapnovényt valasztanak,
amely sajat maguknak és nem az utddaiknak kedvez (Mayhew 2001; Garcia-Robledo and
Horvitz 2012). Példaul, ha a taplalkozasi preferencidk, a hosszu élet és az tojasrakds
preferencidi korrelalnak, a néstények olyan névényekre rakjak a tojasaikat, amelyek novelik
sajat életik hosszat, de lehet, hogy utddaik szempontjabdl ez nem a legmegfelel6bb valasztas
(Scheirs et al. 2000). A kukoricamoly esetében az egészséges névények esetleg hosszabb
élettartamot biztosithatnak a néstényeknek, de ennek igazolasa tovabbi vizsgalatot igényel.

Az a tény, hogy a kukoricamoly larvak az egészséges ndvényeken tapldlkozva
gyengébben fejlédnek, mint a kukoricabogarral fert6z6tt névényeken taplalkozék, varatlan
volt szamunkra. Korabban mar kimutattak, hogy a kukoricabogar larvajanak gyékéren térténd
tapladlkozdsa szabadféldi koridlmények kozott beinditja a kukoricandvény védekezd
mechanizmusait a herbivorokkal szemben, ami azt eredményezte, hogy a lepke herbivorok
altal okozott kartétel is csokkent (Erb et al. 2009, 2011a, b). Azt is igazoltdk, hogy a
kukoricabogar larvak altal okozott kartételnek nincs hatasa a levelekben megemelkedett
jazmonatok (fitohormonok) mennyiségére, melyek altaldban felel6sek a névények védekezé
mechanizmusaiért. Ugyanakkor vizvesztést, abszcizinsav emelkedést és tobb védelmi toxin
(pl. benzoxazinoidok) termel&déséért felel6s gének expresszidjat befolyasolja (Erb et al. 2009,
2011a). Jelenlegi munkankban nem taldltunk kiilonbséget a névény elsédleges és masodlagos
anyagcseretermékeinek termelésében a kontrol és a kukoricabogarral fert6zétt névények
kozott. Raadasul nem figyeltiink meg jelent8s, a ndvények vizvesztésére utald jeleket sem,
valdszindleg azért, mert a kukoricandvények a kukoricabogar karositasakor id6sebbek voltak,
mint a korabbi tanulmanyokban, és igy valdszinlibb, hogy jobban toleraltak a vizvesztést.
Erdekes médon a kukoricabogar gydkéren toérténd taplalkozasa a ndvények széraban a
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tapanyagok eltéré eloszlasat és tarolasat vonja maga utan (Robert et al. 2014, 2015). Egyrészt
lehetséges, hogy a kukoricamoly hernydk hasznot huzhatnak ebbdl a kukoricabogar altal
indukalt tapanyag taroldsi kiilonbségbdl, bar ennek pontos feltdrasa még tisztazasra var
(Robert et al. 2014, 2015). Masrészt elképzelhetd, hogy az kukoricamoly larvak jobb fejlédése
a kukoricabogarral fert6zott névényeken a taplalkozasgatlo illékony anyagok kibocsatasanak
csokkentésén keresztiil valésult meg. A kukoricamoly larvak a kukoricabogarral fertézott
névényeken torténd jobb fejl6désének hattere még tisztazasra var.

Osszefoglalva elmondhatd, hogy munkéank sordn azt tapasztaltuk, hogy a névényi
illatanyagok befolyasoljdk a tojasrakasi hely kivalasztasat. Az olyan illékony anyagok
azonositasa, melyek részt vesznek a kukoricamoly nd&stények tojasrakasi helyének
kivalasztasaban kiemelked6 potencidllal birhatnak a kartev6ék elleni, vegyszermentes
védekezési stratégiak esetében. Szabadfdldi korilmények kozoétt az undekdan korai
permetezése a tojasrakasi idény kezdetén megfelel6 lehet a kukoricamoly egyeds(r(iségének
csokkentéséhez. Ezen kivil, szabadfoldon a névény altal kdzvetitett fold alatti és fold feletti
interakcidk mechanizmusainak megértése segitséget nyujthat rezisztens kukoricafajtak
kivalasztasaban és a kartev6k monitorozasaban.

86



7. UJ TUDOMANYOS EREDMENYEK

Csak a dolgozatba foglalt Uj tudomanyos eredményeket mutatom be, egyéb eredményeimet

mas publikaciéimban lehet megtalalni.

7.1.

7.2

7.3.

7.4.

7.5.

7.6.

7.7.

7.8.

7.9.

Feltartam a kukoricamoly (Ostrinia nubilalis) Z- és E-vonal hibridjeinek és azok szilGi
vonallal tortént visszakeresztezéseinek szagldlebenyében elhelyezkedd

makroglomerularis komplex neuroanatémiajat és funkcionalis topologiajat.

Leirtam a hibridek és visszakeresztezéseik esetében a projekcios és a helyi interneuronok
fiziolégiai karakterisztikajat.

Osszehasonlitottam a sziil8i vonalak, ezek hibridjei és visszakeresztezett egyedeinek
feromonkomponensekre adott 6sszesitett elektrofizioldgiai csapvalaszat.

Bebizonyitottam, hogy a feromon felfogasanak kdézponti idegrendszeri neuroanatémidja
és fiziologidja szex kromoszémahoz kotott 6roklést mutat.

Azonositottam a kukoricamoly feromon felfogasért felel8s receptor neuronjainak
valaszat. A mérések sordn igazoltam, hogy csak egy érzéksz6r tipus létezik, az eddigi
harom helyett, amely mindharom feromonkomponensre érzékeny receptor neuront
tartalmazza.

A kukoricamoly esetében megallapitottam, hogy repllés kdzben csokken a kezdeti
feromonkeverék pontos aranyanak érzékelése.

A kukoricamolyra vonatkozdan sikeriilt egy gyakorlati célokat szolgald, feromonon
alapulé, monitorozasra alkalmas feromoncsapda tipust kidolgozni a magyarorszagi
populacié nyomon kovetésére.

Sikerlilt azonositani a nonanalt és a dekanalt, mint kukoricabdl szarmazdé illatanyagokat,
melyek keveréke laboratériumi korilmények koézott vonzza a  kukoricamoly
megtermékenyitett néstényeit.

Sikertilt kimutatni, hogy az egészséges és gyokérfert6zott kukoricabdl szarmazé

illatanyagok befolyasoljak a kukoricamoly tojasrakasi preferenciajat, illetve, hogy az
undekan az a vegyiilet amely ezért a hatasért felel6s.
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8. KOSZONETNYILVANITAS

Els6sorban szeretnék koszonetet mondani Teun Dekkernek (SLU Egyetem, Svédorszag)
aki PhD tanulmanyaim utan mentorom volt és messzemendleg tamogatott munkdmban,
illetve akivel rengeteg izgalmas és sokszor vicces szakmai és nem szakmai agytornat
végeztlink. Egy par beszolast hadd emlitsek meg: ,,Science is fun”, Believe me baby you are
the best”, ,| will be a mechanic”.

Természetesen koszonet illeti Sz6¢s Gabort is aki a PhD és posztdoktori id6szakom alatt
témavezetdm volt és aki nemcsak szakmailag tamogatott és segitett messzemen&en hanem
tartotta bennem a lelket a nehéz id6szakokban is. Ezen kivil nagy kdszonet illeti dolgozatom
els6 atolvasasaért és javaslataiért.

Szintén sok kdszonettel tartozom Molnar Béla Péternek is akivel a kezdetektdl egyutt
dolgoztunk és akivel nemcsak szakmai dolgokat tudtunk igazan jol megvitatni hanem sokszor
az éjszakaba nyuld kisérletek alatt rengeteg értékes, érdekes és épit6 megbeszéléseket
folytattunk. Mindemellett kdszonet illeti e dolgozat atolvasasaért és javitasaért is.

Koszonettel tartozom sok kilféldi kutatd kollégamnak az SLU Egyetemrdl (Svédorszag)
és a Max Planck Intézetbdl nevezetesen Bill S. Hanssonnak, Rickard Ignellnek, Sharon Hillnek,
Shanon Olssonnak, Marco Tasin és Markus Knadennek, akik igen sok hasznos szakmai
tanaccsal és tdamogatassal lattak el és akik nélkil a dolgozatban foglalt eredmények nem
johettek volna létre.

Koszonet illeti munkahelyemet, a HUN-REN Agrartudomanyi Kutatékdzpont
Novényvédelmi Intézetét ahol munkam nagyrészét végeztem és ahol a kutatotarsak valamint
az asszisztensek mindig lelkesen tdmogattak és onzetlenil segitették munkamat. Neviiket
névsorrendben tlntetem fel: Baldazs Klara, Basky Zsuzsanna, Bozsik Gabor, Fejes Toth
Alexandra, Fénagy Adrien, Hajdu Csengele, Hettyey-Szelényi Magdolna Olivia, Imrei Zoltan,
Jermy Tibor, Nyiri Andrea, Kecskeméti Sdndor, Koczor Sandor, Samu Ferenc, Szilasné Jdosvai
Julia, Tholt Gergely, Téth Miklds, Téth Zoltan. Ezen kivul kdszonettel tartozom megannyi
tarszerz6 kollégamnak, akikkel 6rém volt egyitt dolgozni, neviiket a publikacids listamban
lehet megtalalni.

Kilon koszonettel és haldval tartozom szileimnek, testvéremnek és csaladomnak, akik
mindvégig elviselték a kalfoldi kutaté idészak alatti hianyomat és mindvégig kitartottak
mellettem és biztak abban, hogy ezt a dolgozatot egyszer csak befejezem. Kiilon kdszoném
feleségemnek, Karpati-Batri Zitdnak tlirelmét és kitartasat a kiilféldon eltoltott kozos kutatdi
id&szakunk alatt és koszondm a dolgozat atolvasasat és javitasat. Szintén kdszonom fiaimnak,
Karpati Zsombornak, Karpati Moricnak és Karpati Vincének kitartasat és bizalmat az elmult 17
évnyi idészak alatt. Hogyan is érhettem volna az iras végéhez csalddom noszogatdsa nélkdl,
akiktél folyton azt hallottam, hogy ,,mikor irod mar meg a nagydoktorit”.

Koszénet a német Deutsche Bahn vasuttarsasagnak a késésekért, melyeknek
kovetkeztében rendszeres utazasaim soran tébbet tudtam dolgozatomon munkalkodni.

Kutatomunkam anyagi fedezetét a kovetkez6 palyazatok biztositottak: FORMAS,
Swedisch Research Council, Marie Curie Intra-European-Fellowship FP7-PEOPLE-2009-IEF,

88



Marie Curie Career Intergarion Grant FP7-PEOPLE-2012-CIG, NKFIH (OTKA) PD 104130, Bolyai
Janos Kutatasi Oszténdij, SCOPES (Swiss National Science Foundation), Svajc-Magyarorszag-
Szerbia trilateralis palyazat, GINOP 2.3.2-15-2.

89



9. IRODALOM

Acebes A, Ferrus A (2001) Increasing the number of synapses modifies olfactory perception
in Drosophila. The Journal of Neuroscience 21:6264.
https://doi.org/10.1523/JINEUROSCI.21-16-06264.2001

Allison JD, Cardé RT (2016) Pheromone Communication in Moths: Evolution, Behavior, and
Application. Univ of California Press

Allison JD, Cardé RT (2008) Male pheromone blend preference function measured in choice
and no-choice wind tunnel trials with almond moths, Cadra cautella. Animal
Behaviour 75:259-266. https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2007.04.033

Anglade P, Stockel J, Cooperators IWGO (1984) Intraspecific sex-pheromone variability in
the European corn borer, Ostrinia nubilalis Hbn. (Lepidoptera, Pyralidae). Agronomie
4:183-187

Anton S, Homberg U (1999) Antennal lobe structure. In: Hansson BS (ed) Insect Olfaction.
Springer, Berlin, Heidelberg, pp 97-124

Anton S, Lofstedt C, Hansson BS (1997) Central nervous processing of sex pheromones in
two strains of the European corn borer Ostrinia Nubilalis (Lepidoptera: Pyralidae).
Journal of Experimental Biology 200:1073-1087.
https://doi.org/10.1242/jeb.200.7.1073

Arn H, Toth M, Priesner E (1992) List of sex pheromones of Lepidoptera and related
attractants. Organisation internationale de lutte biologique Section régionale ouest
paléarctique (OILB-SROP)

Arnqvist G (2006) Sensory exploitation and sexual conflict. Philosophical Transactions of the
Royal Society B: Biological Sciences 361:375—-386.
https://doi.org/10.1098/rstb.2005.1790

Awmack CS, Leather SR (2002) Host plant quality and fecundity in herbivorous insects. Annu
Rev Entomol 47:817-844. https://doi.org/10.1146/annurev.ent0.47.091201.145300

Baker TC, Domingue MJ, Myrick AJ (2012) Working range of stimulus flux transduction
determines dendrite size and relative number of pheromone component receptor
neurons in moths. Chemical Senses 37:299-313.
https://doi.org/10.1093/chemse/bjr122

Baker TC, Hansson BS, Lofstedt C, Lofqvist J (1988) Adaptation of antennal neurons in moths
is associated with cessation of pheromone-mediated upwind flight. Proc Natl Acad
Sci USA 85:9826-9830. https://doi.org/10.1073/pnas.85.24.9826

90



Baker TC, Ochieng’ SA, Cossé AA, et al (2004) A comparison of responses from olfactory
receptor neurons of Heliothis subflexa and Heliothis virescens to components of their
sex pheromone. J Comp Physiol A Neuroethol Sens Neural Behav Physiol 190:155—
165. https://doi.org/10.1007/s00359-003-0483-2

Baker TC, Quero C, Ochieng’ SA, Vickers NJ (2006) Inheritance of Olfactory Preferences Il.
Olfactory Receptor Neuron Responses from Heliothis subflexa x Heliothis virescens
Hybrid Male Moths. Brain Behav Evol 68:75-89. https://doi.org/10.1159/000093375

Baker TC, Zhou Q, Linn CE, et al (2022) Surface properties and architectures of male moth
trichoid sensilla investigated using atomic force microscopy. Insects 13:423.
https://doi.org/10.3390/insects13050423

Bakke A, Kvamme T (1981) Kairomone response in Thanasimus predators to pheromone
components of Ips typographus. ) Chem Ecol 7:305-312.
https://doi.org/10.1007/BF00995753

Bardgett RD, Wardle DA (2003) Herbivore-mediated linkages between aboveground and
belowground communities. Ecology 84:2258-2268. https://doi.org/10.1890/02-0274

Bartels DW, Hutchison WD (1998) Comparison of Pheromone Trap Designs for Monitoring Z-
Strain European Corn Borer (Lepidoptera: Crambidae). Journal of economic
entomology 91:1349-1354. https://doi.org/10.1093/jee/91.6.1349

Beadle GW, Ephrussi B (1936) The differentiation of eye pigments in Drosophila as studied
by transplantation. Genetics 21:225-247. https://doi.org/10.1093/genetics/21.3.225

Behrens M, Foerster S, Staehler F, et al (2007) Gustatory expression pattern of the human
TAS2R bitter receptor gene family reveals a heterogenous population of bitter
responsive taste receptor cells. J Neurosci 27:12630-12640.
https://doi.org/10.1523/JINEUROSCI.1168-07.2007

Bengtsson M, Gonzalez F, Cattaneo AM, et al (2014) A predicted sex pheromone receptor of
codling moth Cydia pomonella detects the plant volatile pear ester. Front Ecol Evol
2:. https://doi.org/10.3389/fevo.2014.00033

Bengtsson M, Jaastad G, Knudsen G, et al (2006) Plant volatiles mediate attraction to host
and non-host plant in apple fruit moth Argyresthia conjugella. Entomologia
Experimentalis et Applicata 118:. https://doi.org/10.1111/j.1570-7458.2006.00359.x

Berg BG, Almaas TJ, Bjaalie JG, Mustaparta H (1998) The macroglomerular complex of the
antennal lobe in the tobacco budworm moth Heliothis virescens: specified
subdivision in four compartments according to information about biologically

91



significant compounds. J Comp Physiol A 183:669-682.
https://doi.org/10.1007/s003590050290

Biere A, Goverse A (2016) Plant-mediated systemic interactions between pathogens,
parasitic nematodes, and herbivores above- and belowground. Annu Rev
Phytopathol 54:499-527. https://doi.org/10.1146/annurev-phyto-080615-100245

Binder BF, Robbins JC (1997) Effect of terpenoids and related compounds on the oviposition
behavior of the European corn borer, Ostrinia nubilalis (Lepidoptera: Pyralidae). )
Agric Food Chem 45:980-984. https://doi.org/10.1021/jf960400z

Binder BF, Robbins JC, Wilson RL (1995) Chemically mediated ovipositional behaviors of the
european corn borer, Ostrinia nubilalis (Lepidoptera: Pyralidae). ] Chem Ecol
21:1315-1327. https://doi.org/10.1007/BF02027564

Birch MC (1974) Pheromones, Elsevier. New York

Birkett MA, Bruce TJA, Martin JL, et al (2004) Responses of Female Orange Wheat Blossom
Midge, Sitodiplosis mosellana, to Wheat Panicle Volatiles. J Chem Ecol 30:1319—-
1328. https://doi.org/10.1023/B:JOEC.0000037742.05022.9f

Blomquist GJ, Figueroa-Teran R, Aw M, et al (2010) Pheromone production in bark beetles.
Insect Biochemistry and Molecular Biology 40:699-712.
https://doi.org/10.1016/j.ibomb.2010.07.013

Blomquist GJ, Jurenka R, Schal C, Tittiger C (2012) Pheromone Production. In: Insect
Endocrinology. Elsevier, pp 523-567

Blum MS (1969) Alarm pheromones. Annual Review of Entomology 14:57-80.
https://doi.org/10.1146/annurev.en.14.010169.000421

Borden JH (1974) Aggregation pheromones in the Scolytidae. In: Pheromones. Elsevier, New
York, pp 135-160

Bozsik G, Lakatos A, Sz6cs G, Tébias | (2019) Screening some common molecular markers
and a desaturase marker, linked to sex pheromone biosynthesis, in three Z-Strain
and an E-Strain populations of the European corn brer, Ostrinia nubilalis, occurring in
Central Europe. Acta Phytopathologica et Entomologica Hungarica 54:127-136.
https://doi.org/10.1556/038.54.2019.911

Bradford MM (1976) A rapid and sensitive method for the quantitation of microgram
quantities of protein utilizing the principle of protein-dye binding. Analytical
Biochemistry 72:248-254. https://doi.org/10.1016/0003-2697(76)90527-3

92



Brown William L (1968) An Hypothesis concerning the function of the metapleural glands in
ants. The American Naturalist 102:188-191. https://doi.org/10.1086/282536

Brown WL Jr, Eisner T, Whittaker RH (1970) Allomones and kairomones: Transspecific
chemical messengers. BioScience 20:21. https://doi.org/10.2307/1294753

Bruce TJA, Pickett JA (2011) Perception of plant volatile blends by herbivorous insects —
Finding the right mix. Phytochemistry 72:1605-1611.
https://doi.org/10.1016/j.phytochem.2011.04.011

Bruce TJA, Wadhams LJ, Woodcock CM (2005) Insect host location: a volatile situation.
Trends in Plant Science 10:269-274. https://doi.org/10.1016/j.tplants.2005.04.003

Butenandt A (1959) Uber den sexual-lockstoff des seidenspinners Bombyx mori.
reindarstellung und konstitution. Z Naturforsch (B) 14:283—-284

Buttery RG, Ling LC (1984) Corn leaf volatiles: indentification using Tenax trapping for
possible insect attractants. J Agric Food Chem 32:1104-1106.
https://doi.org/10.1021/jf00125a044

Camerini G, Groppali R, Rama F, Maini S (2015) Semiochemicals of Ostrinia nubilalis: diel
response to sex pheromone and phenylacetaldehyde in open field. Bulletin of
Insectology

Cantelo WW, Jacobson M (1979) Corn silk volatiles attract many pest species of moths.
Journal of Environmental Science and Health, Part A 14:695-707.
https://doi.org/10.1080/10934527909374907

Capurro A, Baroni F, Kuebler LS, et al (2014) Temporal features of spike trains in the moth
antennal lobe revealed by a comparative time-frequency analysis. PLOS ONE
9:e84037. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0084037

Cardé RT (2021) Navigation along windborne plumes of pheromone and resource-linked
odors. Annual Review of Entomology 66:317-336. https://doi.org/10.1146/annurev-
ento-011019-024932

Cardé RT, Kochansky J, Stimmel JF, et al (1975) Sex pheromone of the European com borer
(Ostrinia nubilalis): cis and trans responding males in Pennsylvania. Environ Entomol
4:413-414

Cardé RT, Roelofs WL, Harrison RG, et al (1978) European corn borer: Pheromone
polymorphism or sibling species? Science 199:555-556.
https://doi.org/10.1126/science.199.4328.555

93



Carraher C, Authier A, Steinwender B, Newcomb RD (2012) Sequence comparisons of
odorant receptors among tortricid moths reveal different rates of molecular
evolution among family members. PLoS ONE 7:e38391.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0038391

Cha DH, Nojima S, Hesler SP, et al (2008) Identification and field evaluation of grape shoot
volatiles attractive to female grape berry moth (Paralobesia viteana). ) Chem Ecol
34:1180-1189. https://doi.org/10.1007/s10886-008-9517-0

Chapman RF (2013) Chemical communication: pheromones and chemicals with interspecific
significance. In: The insects structure and function. pp 704-740

Chess A, Simon |, Cedar H, Axel R (1994) Allelic inactivation regulates olfactory receptor
gene expression. Cell 78:823—-834. https://doi.org/10.1016/50092-8674(94)90562-2

Christensen TA, Hildebrand JG (1987) Male-specific, sex pheromone-selective projection
neurons in the antennal lobes of the moth Manduca sexta. J Comp Physiol 160:553—
569. https://doi.org/10.1007/BF00611929

Christensen TA, Hildebrand JG (2002) Pheromonal and host-odor processing in the insect
antennal lobe: how different? Current Opinion in Neurobiology 12:393-399.
https://doi.org/10.1016/50959-4388(02)00336-7

Clyne PJ, Warr CG, Freeman MR, et al (1999) A novel family of divergent seven-
transmembrane proteins: Candidate odorant receptors in Drosophila. Neuron
22:327-338. https://doi.org/10.1016/50896-6273(00)81093-4

Conte YL, Hefetz A (2008) Primer pheromones in social hymenoptera. Annual Review of
Entomology 53:523-542. https://doi.org/10.1146/annurev.ento0.52.110405.091434

Cossé AA, Campbell MG, Glover TJ, et al (1995) Pheromone behavioral responses in unusual
male European corn borer hybrid progeny not correlated to electrophysiological
phenotypes of their pheromone-specific antennal neurons. Experientia 51:809-816.
https://doi.org/10.1007/BF01922435

Couto A, Alenius M, Dickson BJ (2005a) Molecular, Anatomical, and Functional Organization
of the Drosophila Olfactory System. Current Biology 15:1535-1547.
https://doi.org/10.1016/j.cub.2005.07.034

Couto, Alenius M, Dickson BJ (2005b) Molecular, anatomical, and functional organization of
the Drosophila olfactory system. Current Biology 15:1535-1547.
https://doi.org/10.1016/j.cub.2005.07.034

94



Coyne JA, Orr HA, Coyne JA, Orr HA (2004) Speciation. Oxford University Press, Oxford, New
York

Danner H, Brown P, Cator EA, et al (2015) Aboveground and belowground herbivores
synergistically induce volatile organic sulfur compound emissions from shoots but
not from roots. J Chem Ecol 41:631-640. https://doi.org/10.1007/s10886-015-0601-
y

Day RW, Quinn GP (1989) Comparisons of treatments After an analysis of variance in
ecology. Ecological Monographs 59:433—-463. https://doi.org/10.2307/1943075

De Moraes CM, Mescher MC, Tumlinson JH (2001) Caterpillar-induced nocturnal plant
volatiles repel conspecific females. Nature 410:577-580.
https://doi.org/10.1038/35069058

de Wit RJ, Konijn TM (1983) Identification of the acrasin of Dictyostelium minutum as a
derivative of folic acid. Cell Differ 12:205-210. https://doi.org/10.1016/0045-
6039(83)90029-5

Deisig N, Kropf J, Vitecek S, et al (2012) Differential interactions of sex pheromone and plant
odour in the olfactory pathway of a male moth. PLoS ONE 7:e33159.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0033159

Dekker T, Ibba I, Siju KP, et al (2006) Olfactory shifts parallel superspecialism for toxic fruit in
Drosophila melanogaster sibling, D. sechellia. Current Biology 16:101-109.
https://doi.org/10.1016/j.cub.2005.11.075

Derozari MB, Showers WB, Shaw RH (1977) Environment and the sexual activity of the
European corn borer. Environmental Entomology 6:657—665.
https://doi.org/10.1093/ee/6.5.657

Derrick ME, Van Duyn JW, Sorenson CE, Kennedy GG (1992) Effect of Pheromone Trap
Placement on capture of male European corn borer (Lepidoptera: Pyralidae) in three
North Carolina crops. Environmental Entomology 21:240-246.
https://doi.org/10.1093/ee/21.2.240

Dickens J (1986) Orientation of boll weevil, Anthonomus grandis Boh.(Coleoptera:
Curculionidae), to pheromone and volatile host compound in the laboratory. Journal
of chemical ecology 12:91-8. https://doi.org/10.1007/BF01045593

Dobritsa AA, van der Goes van Naters W, Warr CG, et al (2003) Integrating the Molecular
and Cellular Basis of Odor Coding in the Drosophila Antenna. Neuron 37:827-841.
https://doi.org/10.1016/5S0896-6273(03)00094-1

95



Dobson HEM (1994) Floral Volatiles in Insect Biology. In: Insect-Plant Interactions (1993).
CRC Press

Domingue MJ, Haynes KF, Todd JL, Baker TC (2009) Altered olfactory receptor neuron
responsiveness is correlated with a shift in behavioral response in an evolved colony
of the cabbage looper moth, Trichoplusia ni. ) Chem Ecol 35:405-415.
https://doi.org/10.1007/s10886-009-9621-9

Domingue MJ, Musto CJ, Linn CE, et al (2007a) Evidence of olfactory antagonistic imposition
as a facilitator of evolutionary shifts in pheromone blend usage in Ostrinia spp.
(Lepidoptera: Crambidae). J Insect Physiol 53:488-496.
https://doi.org/10.1016/j.jinsphys.2007.01.009

Domingue MJ, Musto CJ, Linn CE, et al (2007b) Altered olfactory receptor neuron
responsiveness in rare Ostrinia nubilalis males attracted to the O. furnacalis
pheromone blend. J Insect Physiol 53:1063-1071.
https://doi.org/10.1016/j.jinsphys.2007.05.013

Dopman EB, Bogdanowicz SM, Harrison RG (2004) Genetic mapping of sexual isolation
between E and Z pheromone strains of the european corn Borer (Ostrinia nubilalis).
Genetics 167:301-309. https://doi.org/10.1534/genetics.167.1.301

Dopman EB, Robbins PS, Seaman A (2010) Components of reproductive isolation between
North American pheromone strains of the European corn borer. Evolution 64:881—
902. https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.2009.00883.x

Dopman EB, Robbins PS, Seaman A (2009) Components of reproductive isolation between
North American pheromone strains of the European corn borer. Evolution 64:881—
902. https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.2009.00883.x

Dorhout DL, Sappington TW, Rice ME (2008) Evidence for obligate migratory flight behavior
in young European corn borer (Lepidoptera: Crambidae) females. Environmental
Entomology 37:1280-1290. https://doi.org/10.1093/ee/37.5.1280

Dudareva N, Negre F, Nagegowda DA, Orlova | (2006) Plant volatiles: Recent advances and
future perspectives. Critical Reviews in Plant Sciences 25:417-440.
https://doi.org/10.1080/07352680600899973

Elkinton JS, Cardé RT (1984) Odor dispersion. In: Bell WJ, Cardé RT (eds) Chemical Ecology of
Insects. Springer US, Boston, MA, pp 73-91

Elmore T, Smith DP (2001) Putative Drosophila odor receptor OR43b localizes to dendrites of
olfactory neurons. Insect Biochemistry and Molecular Biology 31:791-798.
https://doi.org/10.1016/50965-1748(00)00184-3

96



El-Sayed (2022) The Pherobase: Database of Pheromones and Semiochemicals

El-Sayed, Cole L, Revell J, et al (2013) Apple volatiles synergize the response of codling moth
to pear ester. J Chem Ecol 39:643—652. https://doi.org/10.1007/s10886-013-0277-0

Erb M, Flors V, Karlen D, et al (2009) Signal signature of aboveground-induced resistance
upon belowground herbivory in maize. The Plant Journal 59:292-302.
https://doi.org/10.1111/j.1365-313X.2009.03868.x

Erb M, Kollner TG, Degenhardt J, et al (2011a) The role of abscisic acid and water stress in
root herbivore-induced leaf resistance. New Phytol 189:308-320.
https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.2010.03450.x

Erb M, Robert CAM, Hibbard BE, Turlings TCJ (2011b) Sequence of arrival determines plant-
mediated interactions between herbivores. Journal of Ecology 99:7-15.
https://doi.org/10.1111/j.1365-2745.2010.01757 .x

Erb M, Ton J, Degenhardt J, Turlings TCJ (2008) Interactions between arthropod-induced
aboveground and belowground defenses in plants. Plant Physiology 146:867-874.
https://doi.org/10.1104/pp.107.112169

Erb M, Veyrat N, Robert CAM, et al (2015) Indole is an essential herbivore-induced volatile
priming signal in maize. Nat Commun 6:6273. https://doi.org/10.1038/ncomms7273

Fénagy A (2006) Uj eredmények a rovar-neuropeptid kutatasban: izolalasok,
meghatarozasok és hatasmechanizmusok

Fraenkel GS (1959) The Raison d’Etre of secondary plant substances. Science 129:1466—
1470. https://doi.org/10.1126/science.129.3361.1466

Fraser AM, Mechaber WL, Hildebrand JG (2003) Electroantennographic and behavioral
responses of the sphinx moth Manduca sexta to host plant headspace volatiles. J
Chem Ecol 29:1813-1833. https://doi.org/10.1023/a:1024898127549

Frolov AN, Audiot P, Bourguet D, et al (2012) From Russia with lobe: genetic differentiation
in trilobed uncus Ostrinia spp. follows food plant, not hairy legs. Heredity 108:147—
156. https://doi.org/10.1038/hdy.2011.58

Fujii T, Fujii T, Namiki S, et al (2011) Sex-linked transcription factor involved in a shift of sex-
pheromone preference in the silkkmoth Bombyx mori. Proc Natl Acad Sci USA
108:18038-18043. https://doi.org/10.1073/pnas.1107282108

Galizia CG (2014) Olfactory coding in the insect brain: data and conjectures. European
Journal of Neuroscience 39:1784—1795. https://doi.org/10.1111/ejn.12558

97



Galizia CG, Sachse S (2010) Odor coding in insects. In: The neurobiology of olfaction. New
York, pp 35-70

Garcia-Robledo C, Horvitz CC (2012) Parent—offspring conflicts, “optimal bad motherhood”
and the “mother knows best” principles in insect herbivores colonizing novel host
plants. Ecology and Evolution 2:1446-1457. https://doi.org/10.1002/ece3.267

Gemeno C, Sans A, Lépez C, et al (2006) Pheromone antagonism in the European corn borer
moth Ostrinia nubilalis. ) Chem Ecol 32:1071-1084. https://doi.org/10.1007/s10886-
006-9046-7

Glover TJ, Campbell MG, Linn CE, Roelofs WL (1991) Unique sex chromosome mediated
behavioral response specificity of hybrid male European corn borer moths.
Experientia 47:980-984. https://doi.org/10.1007/BF01929897

Glover TJ, Perez N, Roelofs WL (1989) Comparative analysis of sex-pheromone-response
antagonists in three races of European corn borer. J Chem Ecol 15:863-873.
https://doi.org/10.1007/BF01015182

Godoy R, Aburto C, Lizana P, et al (2019) Antennal Morphology and Localization of a
Pheromone-Binding Protein of Lobesia botrana (Denis & Schiffermiiller)
(Lepidoptera: Tortricidae). Neotrop Entomol 48:422-432.
https://doi.org/10.1007/s13744-018-0648-x

Goldman AL, Van Der Goes Van Naters W, Lessing D, et al (2005) Coexpression of two
functional odor receptors in one neuron. Neuron 45:661-666.
https://doi.org/10.1016/j.neuron.2005.01.025

Gouinguené SP, Turlings TCJ (2002) The effects of abiotic factors on induced volatile
emissions in corn plants. Plant Physiol 129:1296-1307.
https://doi.org/10.1104/pp.001941

Gripenberg S, Mayhew PJ, Parnell M, Roslin T (2010) A meta-analysis of preference—
performance relationships in phytophagous insects. Ecology Letters 13:383-393.
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2009.01433.x

Groot A, Blankers T, Halfwerk W, Steel EB (2024) The evolutionary importance of
intraspecific variation in sexual communication across sensory modalities. Annual
Review of Entomology 69:21-40. https://doi.org/10.1146/annurev-ento-030223-
111608

Groot A, CLABEN A, Staudacher H, et al (2010) Phenotypic plasticity in sexual
communication signal of a noctuid moth: Phenotypic plasticity in a moth pheromone

98



signal. Journal of Evolutionary Biology 23:2731-2738.
https://doi.org/10.1111/j.1420-9101.2010.02124.x

GroRe-Wilde E, Gohl T, Bouché E, et al (2007) Candidate pheromone receptors provide the
basis for the response of distinct antennal neurons to pheromonal compounds. Eur J
of Neuroscience 25:2364-2373. https://doi.org/10.1111/j.1460-9568.2007.05512.x

Gulyas Al, Megias M, Emri Z, Freund TF (1999) Total number and ratio of excitatory and
inhibitory synapses converging onto single interneurons of different types in the CA1
area of the rat hippocampus. J Neurosci 19:10082—-10097.
https://doi.org/10.1523/JINEUROSCI.19-22-10082.1999

Guo H, Wang C-Z (2019) The ethological significance and olfactory detection of herbivore-
induced plant volatiles in interactions of plants, herbivorous insects, and parasitoids.
Arthropod-Plant Interactions 13:161-179. https://doi.org/10.1007/s11829-019-
09672-5

Ha TS, Smith DP (2022) Recent insights into insect olfactory receptors and odorant-binding
proteins. Insects 13:926. https://doi.org/10.3390/insects13100926

Hajdu C, Molnar BP, Waterman JM, et al (2024) Volatile-mediated oviposition preference for
healthy over root-infested plants by the European corn borer. Plant, Cell &
Environment 47:2228-2239. https://doi.org/10.1111/pce.14876

Halitschke R, Stenberg JA, Kessler D, et al (2008) Shared signals —‘alarm calls’ from plants
increase apparency to herbivores and their enemies in nature. Ecology Letters
11:24-34. https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2007.01123.x

Hallberg E, Hansson BS (1999) Arthropod sensilla: Morphology and phylogenetic
considerations. Microscopy Research and Technique 47:428-439.
https://doi.org/10.1002/(SICI)1097-0029(19991215)47:6<428::AID-JEMT6>3.0.CO;2-
P

Hallberg E, Hansson BS, Lofstedt C (2003) Sensilla and proprioceptors. In: Christensen N (ed)
Handbook of Zoology, Vol. IV. Part 36. Lepidoptera, moths and butterflies. Vol. 2.,
Morphology, physiology, and development. De Gruyter, pp 267-288

Hallberg E, Hansson BS, Steinbrecht RA (1994) Morphological characteristics of antennal
sensilla in the European cornborer Ostrinia nubilalis (Lepidoptera: Pyralidae). Tissue
Cell 26:489-502. https://doi.org/10.1016/0040-8166(94)90002-7

Hallem EA, Ho MG, Carlson JR (2004) The molecular basis of odor coding in the Drosophila
antenna. Cell 117:965-979. https://doi.org/10.1016/j.cell.2004.05.012

99



Hansson BS, Almaas TJ, Anton S (1995) Chemical communication in heliothine moths. J
Comp Physiol A 177:535-543. https://doi.org/10.1007/BF00207183

Hansson BS, Anton S (2000) Function and morphology of the antennal Lobe: New
developments. Annu Rev Entomol 45:203-231.
https://doi.org/10.1146/annurev.ento.45.1.203

Hansson BS, Hallberg E, Lofstedt C, Steinbrecht RA (1994) Correlation between dendrite
diameter and action potential amplitude in sex pheromone specific receptor neurons
in male Ostrinia nubilalis (Lepidoptera: Pyralidae). Tissue and Cell 26:503-512.
https://doi.org/10.1016/0040-8166(94)90003-5

Hansson BS, Lofstedt C, Foster SP (1989) Z-linked inheritance of male olfactory response to
sex pheromone components in two species of tortricid moths, Ctenopseustis
obliquana and Ctenopseustis sp. Entomologia Experimentalis et Applicata 53:137—-
145. https://doi.org/10.1111/j.1570-7458.1989.tb01298.x

Hansson BS, Lofstedt C, Roelofs WL (1987a) Inheritance of olfactory response to sex
pheromone components in Ostrinia nubilalis. Naturwissenschaften 74:497-499.
https://doi.org/10.1007/BF00447935

Hansson BS, Lofstedt C, Roelofs WL (1987b) Inheritance of olfactory response to sex
pheromone components in Ostrinia nubilalis. Naturwissenschaften 74:497—-499.
https://doi.org/10.1007/BF00447935

Hansson BS, Stensmyr MC (2011) Evolution of insect olfaction. Neuron 72:698-711.
https://doi.org/10.1016/j.neuron.2011.11.003

Harmon JP, White JA, Andow DA (2003) Oviposition behavior of Ostrinia nubilalis
(Lepidoptera: Crambidae) in response to potential intra- and interspecific
interactions. Environ Entomol 32:334-339. https://doi.org/10.1603/0046-225X-
32.2.334

Harrewijn P, Minks AK, Mollema C (1994) Evolution of plant volatile production in insect-
plant relationships. Chemoecology 5:55-73. https://doi.org/10.1007/BF01259434

Hartstack AW, Witz JA, Buck DR (1979) Moth traps for the tobacco budworm. Journal of
Economic Entomology 72:519-522. https://doi.org/10.1093/jee/72.4.519

Haupt SS, Sakurai T, Namiki S, et al (2010) Olfactory Information processing in moths. In:
Menini A (ed) The Neurobiology of Olfaction. CRC Press/Taylor & Francis, Boca Raton
(FL)

100



Hillier NK, Baker TC (2016) Pheromones of heliothine moths. In: 21. Pheromones of
Heliothine Moths. University of California Press, pp 301-334

Huang C-H, Yan F-M, Byers JA, et al (2009) Volatiles induced by the larvae of the Asian corn
borer (Ostrinia furnacalis) in maize plants affect behavior of conspecific larvae and
female adults. Insect Science 16:311-320. https://doi.org/10.1111/j.1744-
7917.2009.01257.x

Hudon M, LeRoux MJ, Harcourt DG (1989) Seventy years of European corn borer (Ostrinia
nubilalis) research in North America. Agricultural Zoology Reviews 3:53-96

Ibba I, Angioy AM, Hansson BS, Dekker T (2010) Macroglomeruli for fruit odors change blend
preference in Drosophila. Naturwissenschaften 97:1059-1066.
https://doi.org/10.1007/s00114-010-0727-2

Jacobson M (2012) Insect sex pheromones. Elsevier

Jaenike J (1978) On optimal oviposition behavior in phytophagous insects. Theoretical
Population Biology 14:350-356. https://doi.org/10.1016/0040-5809(78)90012-6

Jermy T (1984) Evolution of Insect/Host Plant Relationships. The American Naturalist
124:609-630. https://doi.org/10.1086/284302

Jonsson M (2005) Responses to oilseed rape and cotton volatilesin insect herbivores and
parasitoids. SLU, Sweden

Kalinova B, Minaif A, Kotera L (2013) Sex pheromone characterisation and field trapping of
the European corn borer, Ostrinia nubilalis(Lepidoptera: Pyralidae), in South Moravia
and Slovakia. EJE 91:197-203

Kanzaki R, Ando N, Sakurai T, Kazawa T (2008) Understanding and reconstruction of the
mobiligence of insects employing multiscale biological approaches and robotics.
Advanced Robotics 22:1605-1628. https://doi.org/10.1163/156855308X368949

Karlson P, Luscher M (1959) Pheromones’: a new term for a class of biologically active
substances. Nature 183:55-56. https://doi.org/10.1038/183055a0

Karpati Z, Dekker T, Hansson BS (2008) Reversed functional topology in the antennal lobe of
the male European corn borer. Journal of Experimental Biology 211:2841-2848.
https://doi.org/10.1242/jeb.017319

Karpati Z, Fejes-Téth A, Bognar C, et al (2016) Pheromone-based monitoring of the
European corn borer (Ostrinia nubilalis) in Hungary. Maydica 61:

101



Karpati Z, Molnar B, Szocs G (2007) Pheromone titer and mating frequency of E-and Z-
strains of the european corn borer, Ostrinia nubilalis: Fluctuation during scotophase
and age dependence. Acta Phytopathologica et Entomologica Hungarica 42:331-341

Kdarpati Z, Olsson S, Hansson BS, Dekker T (2010) Inheritance of central neuroanatomy and
physiology related to pheromone preference in the male European corn borer. BMC
Evol Biol 10:286. https://doi.org/10.1186/1471-2148-10-286

Karpati Z, Tasin M, Carde RT, Dekker T (2013) Early quality assessment lessens pheromone
specificity in a moth. Proceedings of the National Academy of Sciences 110:7377-
7382. https://doi.org/10.1073/pnas.1216145110

Keil TA (1999) Morphology and development of the peripheral olfactory organs. In: Insect
olfaction. Springer Netherlands, Berlin, Germany, pp 5-47

Keng-Hong T, Nishida R (2005) Synomone or kairomone? — Bulbophyllum apertum flower
releases raspberry ketone to attract bactrocera fruit flies. ] Chem Ecol 31:497-507.
https://doi.org/10.1007/s10886-005-2023-8

Kessler A, Baldwin IT (2001) Defensive function of herbivore-induced plant volatile
emissions in nature. Science 291:2141-2144.
https://doi.org/10.1126/science.291.5511.2141

Keszthelyi, Nowinszky L, Puskas J (2006) Spreading examination of European corn borer
(Ostrinia nubilalis Hbn.) flight types in the background of Péczely’s climate districts.
Cereal Research Communications 34:1283-1290.
https://doi.org/10.1556/CRC.34.2006.4.270

Keszthelyi S (2006) Comparative light trap studies in Hungary on the flight of the European
corn borer ( Ostrinia nubilalis hilbner) in 1999 — 2001. Archives Of Phytopathology
And Plant Protection 39:15-23. https://doi.org/10.1080/03235400500103851

Kleineidam CJ, Obermayer M, Halbich W, Réssler W (2005) A macroglomerulus in the
antennal lobe of leaf-cutting ant workers and its possible functional significance.
Chem Senses 30:383-392. https://doi.org/10.1093/chemse/bji033

Klun JA, Brindley TA (1970) cis-11-tetradecenyl acetate, a sex stimulant of the European
corn borer. J Econ Entomol 63:779-780. https://doi.org/10.1093/jee/63.3.779

Klun JA, Chapman OL, Mattes KC, et al (1973) Insect sex pheromones: minor amount of
opposite geometrical isomer critical to attraction. Science 181:661-663.
https://doi.org/10.1126/science.181.4100.661

102



Klun JA, Cooperators (1975) Insect Sex Pheromones: Intraspecific Pheromonal Variability of
Ostrinia nubilalis1 in North America and Europe2. Environmental Entomology 4:891—
894. https://doi.org/10.1093/ee/4.6.891

Klun JA, Huettel MD (1988) Genetic regulation of sex pheromone production and response:
Interaction of sympatric pheromonal types of European corn borer,Ostrinia nubilalis
(Lepidoptera: Pyralidae). J Chem Ecol 14:2047-2061.
https://doi.org/10.1007/BF01014249

Klun JA, Maini S (1979) Genetic basis of an insect chemical communication system: the
European corn borer. Environmental Entomology 8:423—-426.
https://doi.org/10.1093/ee/8.3.423

Koutroumpa FA (2014) Shifts in sensory neuron identity parallel differences in pheromone
preference in the European corn borer. Front Ecol Evol 2:.
https://doi.org/10.3389/fevo.2014.00065

Koutroumpa, Karpati Z, Monsempes C, et al (2014) Shifts in sensory neuron identity parallel
differences in pheromone preference in the European corn borer. Front Ecol Evol 2:.
https://doi.org/10.3389/fevo.2014.00065

Kristoffersen L, Hallberg E, Wallén R, Anderbrant O (2006) Sparse sensillar array on Trioza
apicalis (Homoptera, Triozidae) antennae-an adaptation to high stimulus levels?
Arthropod Struct Dev 35:85-92. https://doi.org/10.1016/j.asd.2006.04.001

Kuebler LS, Schubert M, Karpati Z, et al (2012) Antennal lobe pocessing correlates to moth
olfactory behavior. J Neurosci 32:5772-5782.
https://doi.org/10.1523/JINEUROSCI.6225-11.2012

Kumar GL, Keil TA (1996) Pheromone stimulation induces cytoskeletal changes in olfactory
dendrites of male silkmoths (Lepidoptera, Saturniidae, Bombycidae).
Naturwissenschaften 83:476-478. https://doi.org/10.1007/BF01144018

Kunert M, David A, Becher J, Boland W (2009) Volatile Sampling from Biological Sources by
the Closed-Loop-Stripping Technique. Cold Spring Harb Protoc 2009:pdb.prot5233.
https://doi.org/10.1101/pdb.prot5233

Kymre JH, Liu X, lan E, et al (2021) Distinct protocerebral neuropils associated with attractive
and aversive female-produced odorants in the male moth brain. eLife 10:e65683.
https://doi.org/10.7554/elLife.65683

Lassance J-M, Lofstedt C (2009) Concerted evolution of male and female display traits in the
European corn borer, Ostrinia nubilalis. BMC Biology 7:10.
https://doi.org/10.1186/1741-7007-7-10

103



Law JH, Regnier FE (1971) Pheromones. Annual Review of Biochemistry 40:533-548.
https://doi.org/10.1146/annurev.bi.40.070171.002533

Leal WS (2013) Odorant Reception in Insects: Roles of Receptors, Binding Proteins, and
Degrading Enzymes. Annu Rev Entomol 58:373-391.
https://doi.org/10.1146/annurev-ento-120811-153635

Leary GP, Allen JE, Bunger PL, et al (2012) Single mutation to a sex pheromone receptor
provides adaptive specificity between closely related moth species. Proceedings of
the National Academy of Sciences 109:14081-14086.
https://doi.org/10.1073/pnas.1204661109

Leppik E, Frérot B (2012) Volatile organic compounds and host-plant specialization in
European corn borer E and Z pheromone races. Chemoecology 22:119-129.
https://doi.org/10.1007/s00049-012-0104-z

Leppik E, Tammaru T, Frérot B (2014) A View of Diel Variation of maize odorscape. American
Journal of Plant Sciences 5:811-820. https://doi.org/10.4236/ajps.2014.56095

Levi-Zada A, Byers JA (2021) Circadian rhythms of insect pheromone titer, calling, emission,
and response: a review. Sci Nat 108:35. https://doi.org/10.1007/s00114-021-01746-
w

Lewis LC (1975) Natural regulation of crop pests in their indigenous ecosystems and in lowa
agroecosystems: bioregulation of economic insect pests. lowa State J Res 49:435-
445

Linn CE, Campbell MG, Roelofs WL (1987) Pheromone Components and Active Spaces: What
Do Moths Smell and Where Do They Smell It? Science 237:650-652.
https://doi.org/10.1126/science.237.4815.650

Linn CE, Domingue MJ, Musto CJ, et al (2007) Support for (Z)-11-Hexadecanal as a
pheromone antagonist in Ostrinia nubilalis: flight tunnel and single sensillum studies
with a New York population. J Chem Ecol 33:909-921.
https://doi.org/10.1007/s10886-007-9268-3

Linn CE, Roelofs WL (1985) Response specificity of male pink bollworm moths to different
blends and dosages of sex pheromone. J Chem Ecol 11:1583-1590.
https://doi.org/10.1007/BF01012203

Linn CE, Young MS, Gendle M, et al (1997) Sex pheromone blend discrimination in two races
and hybrids of the European corn borer moth, Ostrinia nubilalis. Physiol Entomol
22:212-223. https://doi.org/10.1111/j.1365-3032.1997.tb01161.x

104



Liu YB, Haynes KF (1994) Evolution of behavioral responses to sex pheromone in mutant
laboratory colonies ofTrichoplusia ni. J Chem Ecol 20:231-238.
https://doi.org/10.1007/BF02064433

Lofstedt C (1993) Moth pheromone genetics and evolution. Philosophical Transactions of
the Royal Society of London Series B: Biological Sciences.
https://doi.org/10.1098/rstb.1993.0055

Lofstedt C, Hansson BS, Roelofs W, Bengtsson BO (1989) No linkage between genes
controlling female pheromone production and male pheromone response in the
European corn borer, Ostrinia nubilalis Hibner (Lepidoptera; Pyralidae). Genetics
123:553-556. https://doi.org/10.1093/genetics/123.3.553

Lopes LE, Frank ET, Karpati Z, et al (2023) The alarm pheromone and alarm response of the
clonal raider ant. ) Chem Ecol 49:1-10. https://doi.org/10.1007/s10886-023-01407-4

Machado, McClure M, Hervé MR, et al (2016) Benefits of jasmonate-dependent defenses
against vertebrate herbivores in nature. elLife 5:e13720.
https://doi.org/10.7554/elife.13720

Machado, Zhou W, Ferrieri AP, et al (2017) Species-specific regulation of herbivory-induced
defoliation tolerance is associated with jasmonate inducibility. Ecol Evol 7:3703—
3712. https://doi.org/10.1002/ece3.2953

Maini S, Burgio G (2001) Ostrinia nubilalis (Hb.) (Lep., Pyralidae) on sweet corn: Relationship
between adults caught in multibaited traps and ear damages. Journal of Applied
Entomology 123:179-185. https://doi.org/10.1046/j.1439-0418.1999.00331.x

Maini S, Burgio G (1990) Influence of trap design and phenylacetaldehyde upon field capture
of male and female Ostrinia nubilalis(Hb.)(Lepidoptera: Pyralidae) and other moths.
Boll 1st Entomol Univ Stud Bologna 45:157-165

Malausa T, Bethenod M-T, Bontemps A, et al (2005) Assortative mating in sympatric host
races of the European corn borer. Science 308:258-260.
https://doi.org/10.1126/science.1107577

Malausa T, Leniaud L, Martin J-F, et al (2007) Molecular differentiation at nuclear loci in
French host races of the European corn borer (Ostrinia nubilalis). Genetics
176:2343-2355. https://doi.org/10.1534/genetics.107.072108

Martel C, Réjasse A, Rousset F, et al (2003) Host-plant-associated genetic differentiation in
Northern French populations of the European corn borer. Heredity 90:141-149.
https://doi.org/10.1038/sj.hdy.6800186

105



Martinez G, Soler R, Dicke M (2013) Behavioral ecology of oviposition-site selection in
herbivorous true bugs. In: Advances in the Study of Behavior. pp 175-207

Mason CE, Stromdahl EY, Pesek JD (1997) Placement of pheromone traps within the
vegetation canopy to enhance capture of male European corn borer (Lepidoptera:
Pyralidae). Journal of Economic Entomology 90:795-800.
https://doi.org/10.1093/jee/90.3.795

Mayhew PJ (1997) Adaptive patterns of host-plant selection by phytophagous insects. Oikos
79:417. https://doi.org/10.2307/3546884

Mayhew PJ (2001) Herbivore host choice and optimal bad motherhood. Trends in Ecology &
Evolution 16:165-167. https://doi.org/10.1016/50169-5347(00)02099-1

McLeod DGR, Starratt AN (1978) Some factors influencing pheromone trap catches of the
European corn borer,Ostrinia nubilalis (Lepidoptera: Piralidae). Can Entomol 110:51—
55. https://doi.org/10.4039/Ent11051-1

Meng LZ, Wu CH, Wicklein M, et al (1989) Number and sensitivity of three types of
pheromone receptor cells in Antheraea pernyi and A. polyphemus. ) Comp Physiol
165:139-146. https://doi.org/10.1007/BF00619188

Mika K, Benton R (2021) Olfactory receptor gene regulation in insects: Multiple mechanisms
for singular expression. Front Neurosci 15:738088.
https://doi.org/10.3389/fnins.2021.738088

Mitsuno H, Sakurai T, Murai M, et al (2008) Identification of receptors of main sex-
pheromone components of three Lepidopteran species. European Journal of
Neuroscience 28:893-902. https://doi.org/10.1111/j.1460-9568.2008.06429.x

Miura N, Nakagawa T, Tatsuki S, et al (2009) A male-specific odorant receptor conserved
through the evolution of sex pheromones in Ostrinia moth species. Int J Biol Sci
5:319-330. https://doi.org/10.7150/ijbs.5.319

Miura N, Nakagawa T, Touhara K, Ishikawa Y (2010) Broadly and narrowly tuned odorant
receptors are involved in female sex pheromone reception in Ostrinia moths. Insect
Biochemistry and Molecular Biology 40:64—73.
https://doi.org/10.1016/j.ibomb.2009.12.011

Molnar BP, Téth Z, Fejes-Toth A, et al (2015) Electrophysiologically-Active Maize Volatiles
Attract Gravid Female European Corn Borer, Ostrinia nubilalis. } Chem Ecol 41:997—-
1005. https://doi.org/10.1007/s10886-015-0640-4

106



Morgan ED (2009) Trail pheromones of ants. Physiological Entomology 34:1-17.
https://doi.org/10.1111/j.1365-3032.2008.00658.x

Murali-Baskaran, Sharma KC, Kaushal P, et al (2018) Role of kairomone in biological control
of crop pests-A review. Physiological and Molecular Plant Pathology 101:3-15.
https://doi.org/10.1016/j.pmpp.2017.07.004

Nagai T (1983) On the relationship between the electroantennogram and simultaneously
recorded single sensillum response of the european corn borer, Ostrinia nubilalis.
Archives of Insect Biochemistry and Physiology 1:85-91.
https://doi.org/10.1002/arch.940010109

Nagakawa T, TS, TN, KT (2005) Insect sex-pheromone signals mediated by specific
combinations of olfactory receptors. Science (New York, NY) 307..
https://doi.org/10.1126/science.1106267

Nagy B (1993) Kukoricamoly (Ostrinia nubilalis). In: A névényvédelmi allattan kézikonyve.
Akadémiai kiadd, Budapest, pp 495-529

Nagy B (1970) Rearing of the European corn borer (Ostrinia nubilalis Hbn.) on a simplified
artificial diet. Acta Phytopathologica Academiae Scientiarum Hungaricae 5:73-79

Natale D, Mattiacci L, Hern A, et al (2003) Response of female Cydia molesta (Lepidoptera:
Tortricidae) to plant derived volatiles. Bull Entomol Res 93:335-342.
https://doi.org/10.1079/ber2003250

Nation JL (2015) Insect Physiology and Biochemistry, 3rd edn. CRC Press, Boca Raton

Nault LR, Montgomery ME (1977) Aphid pheromones. In: Harris KF, Maramorosch K (eds)
Aphids As Virus Vectors. Academic Press, pp 527-545

Ngollo ED, Groden E, Dill JF, Handley DT (2000) Monitoring of the European corn borer
(Lepidoptera: Crambidae) in Central Maine. J Econ Entomol 93:256-263.
https://doi.org/10.1603/0022-0493-93.2.256

Niimura Y, Nei M (2005) Evolutionary dynamics of olfactory receptor genes in fishes and
tetrapods. Proc Natl Acad Sci USA 102:6039-6044.
https://doi.org/10.1073/pnas.0501922102

Nordlund DA, Lewis WJ (1976) Terminology of chemical releasing stimuli in intraspecific and
interspecific interactions. J Chem Ecol 2:211-220.
https://doi.org/10.1007/BF00987744

107



Oland LA, Tolbert LP, Mossman KL (1988) Radiation-induced reduction of the glial
population during development disrupts the formation of olfactory glomeruliin an
insect. J Neurosci 8:353-367. https://doi.org/10.1523/JINEUROSCI.08-01-00353.1988

Olsson SB, Kesevan S, Groot AT, et al (2010) Ostrinia revisited: Evidence for sex linkage in
European Corn Borer Ostrinia nubilalis (Hubner) pheromone reception. BMC Evol
Biol 10:285. https://doi.org/10.1186/1471-2148-10-285

Palmer DF, Schenk TC, Chiang HC (1985) Dispersal and voltinism adaptation of the European
corn borer in North America, 1917-1977

Pelosi P (1998) Odorant-binding proteins: Structural aspects. Annals of the New York
Academy of Sciences 855:281-293. https://doi.org/10.1111/j.1749-
6632.1998.tb10584.x

Pélozuelo L, Avand-Faghih A, Espahbodi A, et al (2006) Efficiency of pheromone baited traps
for monitoring of the European corn borer Ostrinia nubilalis (Lep.: Crambidae) in
Mazandaran province. 73:19-31

Pélozuelo L, Frérot B (2006) Behaviour of male European corn borer, Ostrinia nubilalis
Hlbner (Lep.; Crambidae) towards pheromone-baited delta traps, bucket traps and
wire mesh cone traps. Journal of Applied Entomology 130:230-237.
https://doi.org/10.1111/j.1439-0418.2006.01058.x

Pélozuelo L, Frérot B (2007) Monitoring of European corn borer with pheromone-baited
traps: review of trapping system basics and remaining problems. J Econ Entomol
100:1797-1807. https://doi.org/10.1603/0022-
0493(2007)100[1797:moecbw]2.0.co;2

Pelozuelo L, Malosse C, Genestier G, et al (2004) Host-plant specialization in pheromone
strains of the European corn borer Ostrinia nubilalis in France. J Chem Ecol 30:335—-
352. https://doi.org/10.1023/B:JOEC.0000017981.03762.ed

Pena A, Arn H, Buser H-R, et al (1988) Sex pheromone of European corn borer: Ostrinia
nubilalis: polymorphism in various laboratory and field strains. J Chem Ecol 14:1359—-
1366. https://doi.org/10.1007/BF01020140

Pineda A, Soler R, Pozo MJ, et al (2015) Above-belowground interactions involving plants,
microbes and insects. Front Plant Sci 6:. https://doi.org/10.3389/fpls.2015.00318

Priesner E (1988) (Z)-3- and (Z)-5-Decenyl Acetates, Sex-Attractant Components for Male
Eustrotia uncula Cl. (Lepidoptera: Noctuidae). Zeitschrift fiir Naturforschung C
43:961-962. https://doi.org/10.1515/znc-1988-11-1226

108



Putnam AR (1988) Allelochemicals from plants as herbicides. Weed Technology 2:510-518.
https://doi.org/10.1017/S0890037X00032371

Rafaeli A (2009) Pheromone biosynthesis activating neuropeptide (PBAN): Regulatory role
and mode of action. General and Comparative Endocrinology 162:69-78.
https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2008.04.004

Raffa KF (2001) Mixed messages across multiple trophic levels: the ecology of bark beetle
chemical communication systems. Chemoecology 11:49-65.
https://doi.org/10.1007/PL0O0001833

Regnier FE, Law JH (1968) Insect pheromones. Journal of Lipid Research 9:541-551.
https://doi.org/10.1016/50022-2275(20)42699-9

Riffell JA, Lei H, Hildebrand JG (2009) Neural correlates of behavior in the moth Manduca
sexta in response to complex odors. Proc Natl Acad Sci U S A 106:19219-19226.
https://doi.org/10.1073/pnas.0910592106

Ritter FJ (1979) Chemical ecology, odour communication in animals. Elsevier/North
Biomedical Press

Robert C, Erb M, Hiltpold I, et al (2013) Genetically engineered maize plants reveal distinct
costs and benefits of constitutive volatile emissions in the field. Plant Biotechnology
Journal 11:628-639. https://doi.org/10.1111/pbi.12053

Robert C, Ferrieri RA, Schirmer S, et al (2014) Induced carbon reallocation and
compensatory growth as root herbivore tolerance mechanisms. Plant, Cell &
Environment 37:2613-2622. https://doi.org/10.1111/pce.12359

Robert C, Schirmer S, Barry J, et al (2015) Belowground herbivore tolerance involves delayed
overcompensatory root regrowth in maize. Entomologia Experimentalis et Applicata
157:113-120. https://doi.org/10.1111/eea.12346

Robert C, Zhang X, Machado RA, et al (2017) Sequestration and activation of plant toxins
protect the western corn rootworm from enemies at multiple trophic levels. eLife
6:€29307. https://doi.org/10.7554/eLife.29307

Roelofs (2016) Reminiscence of the early days. In: Pheromone communication in moths.
University of California Press, pp 1-10

Roelofs, Glover T, Tang XH, et al (1987a) Sex pheromone production and perception in
European corn borer moths is determined by both autosomal and sex-linked genes.
Proc Natl Acad Sci U S A 84:7585-7589. https://doi.org/10.1073/pnas.84.21.7585

109



Roelofs WL, Du J-W, Tang X-H, et al (1985) Three European corn borer populations in New
York based on sex pheromones and voltinism. J Chem Ecol 11:829-836.
https://doi.org/10.1007/BF01012071

Roelofs WL, Glover T, Tang X-H, et al (1987b) Sex pheromone production and perception in
European corn borer moths is determined by both autosomal and sex-linked genes.
Proc Natl Acad Sci USA 84:7585-7589. https://doi.org/10.1073/pnas.84.21.7585

Ruxton GD, Beauchamp G (2008) Time for some a priori thinking about post hoc testing.
Behavioral Ecology 19:690-693. https://doi.org/10.1093/beheco/arn020

Ryan MF (ed) (2002) Pheromones. In: Insect Chemoreception: Fundamental and Applied.
Springer Netherlands, Dordrecht, pp 73-112

Sakurai T, TN, H M, et al (2004) Identification and functional characterization of a sex
pheromone receptor in the silkkmoth Bombyx mori. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America 101.:.
https://doi.org/10.1073/pnas.0407596101

Sanchez-Gracia A, Vieira FG, Rozas J (2009) Molecular evolution of the major chemosensory
gene families in insects. Heredity 103:208-216. https://doi.org/10.1038/hdy.2009.55

Scheirs J, De Bruyn L, Verhagen R (2000) Optimization of adult performance determines host
choice in a grass miner. Proc Biol Sci 267:2065-2069

Schiestl FP (2010) The evolution of floral scent and insect chemical communication. Ecology
Letters 13:643—-656. https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2010.01451.x

Schiestl FP, Dotterl S (2012) The evolution of floral scent and olfactory preferences in
pollinators: Coevolution or pre-existing bias? Evolution 66:2042—-2055.
https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.2012.01593.x

Schlyter F, Svensson M, Zhang Q-H, et al (2001) A model for peak and width of signaling
windows: Ips duplicatus and Chilo partellus pheromone component proportions-
Does response have a wider window than production? Journal of Chemical Ecology
27:1481-1511. https://doi.org/10.1023/A:1010377528683

Schneider D (1957) Elektrophysiologische untersuchungen von chemo- und
mechanorezeptoren der antenne des seidenspinners Bombyx mori L. Z Vergl Physiol
40:8-41. https://doi.org/10.1007/BF00298148

Scott EK, Reuter JE, Luo L (2003a) Dendritic development of Drosophila high order visual
system neurons is independent of sensory experience. BMC Neurosci 4:14.
https://doi.org/10.1186/1471-2202-4-14

110



Scott EK, Reuter JE, Luo L (2003b) Small GTPase Cdc42 is required for multiple aspects of
dendritic morphogenesis. J Neurosci 23:3118-3123.
https://doi.org/10.1523/JNEUROSCI.23-08-03118.2003

Seki Y, Rybak J, Wicher D, et al (2010) Physiological and morphological characterization of
local interneurons in the Drosophila antennal lobe. Journal of Neurophysiology
104:1007-1019. https://doi.org/10.1152/jn.00249.2010

Sharma KR, Enzmann BL, Schmidt Y, et al (2015) Cuticular hydrocarbon pheromones for
social behavior and their coding in the ant antenna. Cell Reports 12:1261-1271.
https://doi.org/10.1016/j.celrep.2015.07.031

Shorey HH (1973) Behavioral responses to insect pheromones. Annual Review of
Entomology 18:349-380. https://doi.org/10.1146/annurev.en.18.010173.002025

Shorey HH (1974) Environmental and physiological control of insext sex pheromone
behavior. In: Pheromones. American Elsevier, New York, pp 62—-80

Showers WB, Reed GL, Robinson JF, Derozari MB (1976) Flight and sexual activity of the
European corn borer. Environmental Entomology 5:1099-1104.
https://doi.org/10.1093/ee/5.6.1099

Siderhurst MS, Jang EB (2010) Cucumber volatile blend attractive to female melon fly,
Bactrocera cucurbitae (Coquillett). J Chem Ecol 36:699-708.
https://doi.org/10.1007/s10886-010-9804-4

Silbering AF, Okada R, Ito K, Galizia CG (2008) Olfactory information processing in the
Drosophila antennal lobe: Anything goes? J Neurosci 28:13075-13087.
https://doi.org/10.1523/JINEUROSCI.2973-08.2008

Solé J, Sans A, Riba M, Guerrero A (2010) Behavioural and electrophysiological responses of
the European corn borer Ostrinia nubilalis to host-plant volatiles and related
chemicals. Physiological Entomology 35:354-363. https://doi.org/10.1111/j.1365-
3032.2010.00750.x

Sorenson CE, Kennedy GG, Schal C, Walgenbach JF (2005) Geographical Variation in
Pheromone Response of the European Corn Borer, Ostrinia nubilalis (Lepidoptera:
Crambidae), in North Carolina: A 20-Y Perspective. Environ Entomol 34:1057-1062.
https://doi.org/10.1093/ee/34.5.1057

Sower LL, Vick KW, Tumlinson JH (1974) (Z,E)-9,12-tetradecadien-1-ol: A chemical released
by female Plodia interpunctella that inhibits the sex pheromone response of male
Cadra cautella. Environmental Entomology 3:120-122.
https://doi.org/10.1093/ee/3.1.120

111



Stengl M, Funk NW (2013) The role of the coreceptor Orco in insect olfactory transduction. J
Comp Physiol A Neuroethol Sens Neural Behav Physiol 199:897-909.
https://doi.org/10.1007/s00359-013-0837-3

Stewart JG (1994) Monitoring Adult European corn borer (Lepidoptera: Pyralidae) in
potatoes on Prince Edward island. Environmental Entomology 23:1124-1128.
https://doi.org/10.1093/ee/23.5.1124

Stocker RF, Lienhard MC, Borst A, Fischbach KF (1990) Neuronal architecture of the antennal
lobe in Drosophila melanogaster. Cell Tissue Res 262:9-34.
https://doi.org/10.1007/BF00327741

Stokl J, Steiger S (2017) Evolutionary origin of insect pheromones. Current Opinion in Insect
Science 24:36—42. https://doi.org/10.1016/j.cois.2017.09.004

Subchev M, Téth miklds, Wu D, et al (2000) Sex attractant for Diloba caeruleocephala (L.),
(Lep., Dilobidae)-(Z)-8-tridecenyl acetate. Journal of Applied Entomology 124:197—-
199. https://doi.org/10.1046/j.1439-0418.2000.00452.x

Suh E, Bohbot JD, Zwiebel LJ (2014) Peripheral olfactory signaling in insects. Current Opinion
in Insect Science 6:86—92. https://doi.org/10.1016/j.cois.2014.10.006

Syed Z, Leal WS (2009) Acute olfactory response of Culex mosquitoes to a human- and bird-
derived attractant. Proceedings of the National Academy of Sciences 106:18803—
18808. https://doi.org/10.1073/pnas.0906932106

Symonds MRE, Elgar MA (2008) The evolution of pheromone diversity. Trends in Ecology &
Evolution 23:220-228. https://doi.org/10.1016/j.tree.2007.11.009

Tabata J, Takanashi T, Ishikawa Y (2003) Pheromone analysis of wild female moths with a
PBAN C-terminal peptide injection for an estimation of assortative mating in adzuki
bean borer, Ostrinia scapulalis. } Chem Ecol 29:2749-2759.
https://doi.org/10.1023/B:JOEC.0000008018.52213.65

Tanaskovi¢ S, Popovié¢ B, Gvozdenac S, et al (2018) Level of larval atack on maize roots as a
consequence of artificial infestation with Western corn rootworm eggs. AGR 2:.
https://doi.org/10.7251/AGRENG1701132T

Thiele HU (1977) Defense mechanisms of carabids. In: Carabid beetles in their
environments. Springer Netherlands, Berlin, Germany, pp 102-105

Thiéry D, Le Quéré JL (1991) Identification of an oviposition-deterring pheromone in the
eggs of the European corn borer. Naturwissenschaften 78:132-133.
https://doi.org/10.1007/BF01131491

112



Thomas Y, Bethenod M-T, Pelozuelo L, et al (2003) Genetic isolation between two sympatric
host-plant races of the European corn borer, Ostrinia nubilalis Hilbner. I. Sex
pheromone, moth emergence timing, and parasitism. Evolution 57:261-273.
https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2003.tb00261.x

Thompson JN (1988) Evolutionary ecology of the relationship between oviposition
preference and performance of offspring in phytophagous insects. Entomologia Exp
Applicata 47:3-14. https://doi.org/10.1111/j.1570-7458.1988.tb02275.x

Todd JL, Haynes KF, Baker TC (1992) Antennal neurones specific for redundant pheromone
components in normal and mutant Trichoplusia ni males. Physiological Entomology
17:183-192. https://doi.org/10.1111/j.1365-3032.1992.tb01198.x

Toth M, Szarukdn |, Nagy A, et al (2016) An improved female-targeted semiochemical lure
for the European corn borer Ostrinia nubilalis Hbn. Acta Phytopathologica et
Entomologica Hungarica 51:247-254. https://doi.org/10.1556/038.51.2016.2.9

Trona F, Anfora G, Balkenius A, et al (2013) Neural coding merges sex and habitat
chemosensory signals in an insect herbivore. Proc R Soc B 280:20130267.
https://doi.org/10.1098/rspb.2013.0267

Verheggen FJ, Haubruge E, Mescher MC (2010) Alarm pheromones-chemical signaling in
response to danger. In: Litwack G (ed) Vitamins & Hormones. Academic Press, pp
215-239

Vermeulen A, Rospars J-P (2004) Why are insect olfactory receptor neurons grouped into
sensilla? The teachings of a model investigating the effects of the electrical
interaction between neurons on the transepithelial potential and the neuronal
transmembrane potential. Eur Biophys J 33:633—-643.
https://doi.org/10.1007/s00249-004-0405-4

Vickers NJ (2006a) Inheritance of olfactory preferences lll. Processing of pheromonal signals
in the antennal lobe of Heliothis subflexa x Heliothis virescens hybrid male moths.
Brain Behav Evol 68:90-108. https://doi.org/10.1159/000093376

Vickers NJ (2006b) Inheritance of olfactory preferences I. Pheromone-mediated behavioral
responses of Heliothis subflexa x Heliothis virescens hybrid male moths. Brain Behav
Evol 68:63—74. https://doi.org/10.1159/000093374

Vickers NJ, Christensen TA (2003) Functional divergence of spatially conserved olfactory
glomeruli in two related moth species. Chem Senses 28:325-338.
https://doi.org/10.1093/chemse/28.4.325

113



Visser JH, Ave DA (1978) General green leaf volatiles in the olfactory orientation of the
Colorado beetle, Lerptinotarsa decemlineata. Entomologia Experimentalis et
Applicata 24:738-749

Vogt RG (2005) Molecular basis of pheromone detection in insects. In: Comprehensive
Molecular Insect Science. Elsevier, pp 753-803

Vosshall LB, Amrein H, Morozov PS, et al (1999) A spatial map of olfactory receptor
expression in the Drosophila antenna. Cell 96:725-736.
https://doi.org/10.1016/5S0092-8674(00)80582-6

Vosshall LB, Hansson BS (2011) A unified nomenclature system for the insect olfactory
coreceptor. Chem Senses 36:497-498. https://doi.org/10.1093/chemse/bjr022

Vosshall LB, Wong AM, Axel R (2000a) An Olfactory Sensory Map in the Fly Brain. Cell
102:147-159. https://doi.org/10.1016/50092-8674(00)00021-0

Vosshall LB, Wong AM, Axel R (2000b) An olfactory sensory map in the fly brain. Cell
102:147-159. https://doi.org/10.1016/50092-8674(00)00021-0

Vuts J, Koczor S, Imrei Z, et al (2018) Mddszerek a kémiai 6kolégidban. 79:89-109

Wang L, Anderson DJ (2010) Identification of an aggression-promoting pheromone and its
receptor neurons in Drosophila. Nature 463:227-231.
https://doi.org/10.1038/nature08678

Wang Y, Chen Q, Guo J, et al (2017) Molecular basis of peripheral olfactory sensing during
oviposition in the behavior of the parasitic wasp Anastatus japonicus. Insect
Biochemistry and Molecular Biology 89:58-70.
https://doi.org/10.1016/j.ibomb.2017.09.001

Wanner KW, Nichols AS, Allen JE, et al (2010) Sex pheromone receptor specificity in the
European corn borer moth, Ostrinia nubilalis. PLoS ONE 5:e8685.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0008685

War AR, Sharma HC, Paulraj MG, et al (2011) Herbivore induced plant volatiles. Plant Signal
Behav 6:1973—-1978. https://doi.org/10.4161/psb.6.12.18053

Webster, Bruce T, Pickett J, Hardie J (2010) Volatiles functioning as host cues in a blend
become nonhost cues when presented alone to the black bean aphid. Animal
Behaviour 79:451-457. https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2009.11.028

Webster RP, Charlton RE, Schal C, Cardé RT (1986) High-efficiency Pheromone Trap for the
European Corn Borer (Lepidoptera: Pyralidae). Journal of Economic Entomology
79:1139-1142. https://doi.org/10.1093/jee/79.4.1139

114



Weiss LA, Dahanukar A, Kwon JY, et al (2011) The molecular and cellular basis of bitter taste
in Drosophila. Neuron 69:258-272. https://doi.org/10.1016/j.neuron.2011.01.001

Whittaker RH, Feeny PP (1971) Allelochemics: chemical interactions between species.
Science 171:757-770. https://doi.org/10.1126/science.171.3973.757

Wilson EO (1963) Pheromones. In: Scientific American.
https://www.scientificamerican.com/article/pheromones/. Accessed 16 Apr 2024

Wu W, Cottrell CB, Hansson BS, Lofstedt C (1999) Comparative Study of Pheromone
Production and Response in Swedish and Zimbabwean Populations of Turnip Moth,
Agrotis segetum. J Chem Ecol 25:177-196.
https://doi.org/10.1023/A:1020849419193

Wyatt TD (2013) Pheromones and Animal Behavior: Chemical Signals and Signatures, 2nd
edn. Cambridge University Press, Cambridge

Wyatt TD (2017) Pheromones. Current Biology 27:R739-R743.
https://doi.org/10.1016/j.cub.2017.06.039

Wyatt TD (2003) Pheromones and animal behaviour: Communication by smell and taste.
Cambridge University Press

Yu H, Feng J, Zhang Q, Xu H (2015) (Z)-3-hexenyl acetate and 1-undecanol increase male
attraction to sex pheromone trap in Grapholita molesta (Busck) (Lepidoptera:
Tortricidae). International Journal of Pest Management 61:30-35.
https://doi.org/10.1080/09670874.2014.986560

ZK,S0O,BSH, TD(2010) Inheritance of central neuroanatomy and physiology related to
pheromone preference in the male European corn borer. BMC evolutionary biology.
https://doi.org/10.1186/1471-2148-10-286

Zakir A, Sadek MM, Bengtsson M, et al (2013) Herbivore-induced plant volatiles provide
associational resistance against an ovipositing herbivore. J Ecol 101:410-417.
https://doi.org/10.1111/1365-2745.12041

Zhao Z, McBride CS (2020) Evolution of olfactory circuits in insects. J Comp Physiol A
206:353-367. https://doi.org/10.1007/s00359-020-01399-6

115



10. ROVIDITESEK

E —transzizomer

Z —cisz izomer

E11-14Ac —transz-11-Tetradecenil acetat
Z11-14Ac — cisz-11-Tetradecenil acetat

Ac — acetat
OH - alkohol
Ald — aldehid

HIPV (Herbivore Induced Plant Volatiles) — herbivorok altal indukalt névényi illatanyagok
PBP — pheromone binding protein
OBP — odorant binding poretin
PBAN (Pheromone Biosysthesis Activating Neuropeptide) — feromon bioszintézist
serkentd neuropeptid
PBS (Phosphate Buffered Saline) - foszfattal pufferelt séoldat
OR (Olfactory Receptor) — szaglé receptor
ORN (Olfactory Receptor Neuron) - szaglé receptor neuron
AL (Antennal Lobe) - szagldlebeny
PN (Projection Neuron) — projekcids neuron
LN (Local Neuron) — helyi neuron
MGK — Makroglomeruldris komplex
IACT (Inner Antenno-Cerebral Tract) - belsé csdpidegkoteg
OACT (Outer Antenno-Cerebral Tract) - kiils6 csapidegkoteg
EAG (Electroantannograph) — elektroantennograf
GC-EAD (Gas Chromatograph coupled with Electoantennography Detector) —
gazkormatograffal kapcsolt elektroantennograf
FID (Flame lonization Detector) — ldngionizacios detektor
GC (Gas Chromatograph) — gdzkromatograf
GC-MS (Gas Chromatograph coupled with Mass Spectrometry) - gdzkormatograffal
kapcsolt tomegspektrométer
SSR (Single Sensillum Recording) — egyedi érzéksz6r idegi elvezetését mérd muiszer
Delta — delta alaku csapda eredeti ragacsanyaggal
Delta+M - delta alaku csapda egérfogasra kifejlesztett ragacsanyaggal
Sator - nagy fogdkapacitdsu sator alaku csapda
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