EGY ELEGYES TOLGY ALLOMANY FINOMLEPTEKU GENETIKAI
MINTAZATANAK ELEMZESE

Ertekezés doktori (PhD) fokozat elnyerése érdekében

a Nyugat-magyarorszagi Egyetem Roth Gyula Erdészeti és Vadgazdalkodasi Tudomanyok
Doktori Iskolaja

Erdei 6koszisztémak dkologiaja és diverzitasa programja

irta:
Cseke Kléara
Teémavezetd: Dr. Borovics Attila
Elfogadasra javaslom (igen / nem)
(alairas)
A jel6lt a doktori szigorlaton ............ % -ot ért el,

Sopron,

a Szigorlati Bizottsag elntke

Az értekezést biraloként elfogadasra javaslom (igen /nem)

EISO DIrAlO (Dr. ..vvveieieiiceies v, ) igen /nem

(alairés)
Masodik birale (Dr. .....cccceveiieiieieet e ) igen /nem

(alairas)
(Esetleg harmadik biral0 (Dr. ......ccooceiiiiiiiiiiiies e, ) igen /nem

(alairas)
A jel6lt az ertekezés nyilvanos vitajan............. % - ot ért el
Sopron,

a Biralobizottsag elndke

A doktori (PhD) oklevel minGsitése. ......c.ccocevvviververiesneenne

Az EDT elntke



Tartalomjegyzék:

1. Bevezet6 7

2. Célkitlzés 8

3. Szakirodalmi attekintés 10
3.1. A taxondmiai ,,6rdoglakat” 10

3.1.1. A klasszikus rendszerek és a bennuk rejlé ellentmondasok - A szliken értelmezett

tolgy fajok 10
3.1.2. Ujabb vizsgalati modszerek a tolgy fajok elkiilonitésére 13
3.2. Uj modszerek szinrelépése az erdészeti kutatasban 16

3.2.1. A legfontosabb molekuléris genetikai eredmények bemutatasa: a taxonok és
populéciok elkuldnithet6sége 20

3.2.2. A legfontosabb molekularis genetikai eredmények bemutatasa: finomléptéka

genetikai vizsgalatok 26
4. Anyag és modszer 32
4.1. A vizsgélt ndvenyanyag 32
4.2. TaxonOomiai vizsgéalat 35
4.3. Laboratdériumi vizsgélatok 40
4.3.1. Mikroszatellit vizsgélat 40
4.3.2. RAPD vizsgalat 41
4.3.3. 1zoenzim vizsgélat 43
4.4. Statisztikai értékelés 45
4.4.1. Egyedazonositas genetikai ujjlenyomat alapjan 46
4.4.2. Genetikai szerkezet jellemzése 46
4.4.3. Csoportok (részpopulaciok) genetikai szerkezetenek 6sszehasonlitasa 47
4.4.4. Egyedszint(i genetikai vizsgalatok 48
4.4.5. Térbeli genetikai struktdra 48
5. Eredmények 50
5.1. Numerikus taxonomiai vizsgéalat 50
5.2. Térképi abrazoléas 52
5.3. Mikroszatellit vizsgalat 53
5.3.1. Egyedazonositas genetikai ujjlenyomat alapjan 53
5.3.2. A fajok genetikai elkulonulése 56
5.3.3. A molyhos télgy komplex genetikai szerkezete 61

2



5.4. 1zoenzim vizsgalat
5.4.1. A harom vizsgalt tolgy faj genetikai elkilonulése
5.4.2. A molyhos télgy komplex genetikai szerkezete
5.5. RAPD vizsgalat
5.5.1. A harom vizsgalt tolgy faj elkilonitése
5.6. Térbeli genetikai struktira
5.7. Az egyedszint(i genetikai mintdzat vizsgalata
5.8. A ,,Petraea-probléma”
5.9. Az Ujulat genetikai szerkezetének dsszehasonlitasa
a szul6i nemzedékkel
6. Diszkusszio, kovetkeztetések
6.1. Numerikus taxonémiai vizsgalat
6.2. Genetikai ujjlenyomat létrehozasa, klonok azonositasa
6.3. A térbeli genetikai struktlra
6.4. A vizsgalt fehér tolgy fajok elkulonithetésége
6.5. A hibridizacié mértékének vizsgalata az egyedi szintd
genetikai elemzésekkel
6.6. Technikai, mddszertani kdvetkeztetések, javaslatok
6.7. Egyéb gyakorlati kovetkeztetések, javaslatok
7. Osszefoglalo, tézisek
8. Roviditések jegyzéke
9. Kdszonetnyilvanitas
10. Irodalomjegyzék
11. Mellékletek (CD)
1. szamu melleklet
1.1. Az izoenzim vizsgalathoz alkalmazott extrakcios oldat receptje

1.2. Az alkalmazott izoenzim gélrendszerek jellemz6i

64
64
69
71
71
76
81
92

97

105
105
107
109
111

113
117
120
123
128
129
130

1.3. A vizsgélt enzimrendszerek megjelenitéséhez szilkséges festGoldatok dsszetétele

2. szamu melléklet

2.1. A numerikus taxondmiai hatarozas eredménye

2.2. A molyhos t6lgy egyedek numerikus taxonémiai hatarozasanak eredménye
3. szamu melléklet

3.1. ARAPD elemzés soran alkalmazott harom primer kombinaciéjabol detektalt

markerek gyakorisagértékei a killonb6z6 taxonomiai csoportokban

3



4. szamu melléklet

4.1. A kocsanyos tolgy (Qu. robur) allomény térbeli genetikai struktiraja
autkorrel&cios elemzéssel (GenAlEx), a harom alkalmazott markercsoport alapjan, 10
m-es tavolsag osztalyokra bontva

4.2. A kocsanyos tolgy (Qu. robur) allomany terbeli genetikai strukturaja
autkorrel&cios elemzéssel (GenAlEx), a harom alkalmazott markercsoport alapjan, 2
m-es tavolsag osztalyokra bontva 60 m-ig

4.3. A molyhos télgy (Qu. pubescens s.l.) allomany térbeli genetikai struktiraja
autkorrelacios elemzéssel (GenAlEx), a harom alkalmazott markercsoport alapjan, 10
m-es tavolsag osztalyokra bontva

4.4. A molyhos tolgy (Qu. pubescens s.l.) &llomany térbeli genetikai struktdraja
autkorrelacios elemzéssel (GenAlEx), a harom alkalmazott markercsoport alapjan, 2
m-es tavolsag osztalyokra bontva 60 m-ig

4.5. A teljes allomény, a kocsanyos tolgy alloméany valamint a molyhos toélgy allomany
térbeli genetikai struktaraja a klon egyedek nelkil, autkorrelacios elemzéssel
(GenAlEXx), mikroszatellit (SSR) markerek alapjan, 2 m-es tvolsag osztalyokra
bontva, 60 m-ig

5. szamu melléklet

5.1. A Structure klaszterezés eredményeképpen kapott legvalosziniibb K klaszterszam
értékelése

6. szamu melléklet

6.1. A Structure klaszterezés eredményeként az egyedek besorolasa a legvalészin(ibb
két klaszterbe, valamint a két klaszter kdzott hibrid genotipust mutat6 egyedek

6.2. A Structure klaszterezes eredmenyenek grafikus megjelenitése az egyedek két
legvaloszin(ibb klaszterbe tortént besorolasaval

7. szamu melléklet

7.1. A Besorolasi Teszt eredménye, szlirkén kiemelve a valamely masik klaszterbe
atsorolt egyedek valdszinGiségi értékeit

8. szamu melléklet

8.1. A Structure elemzés eredménye a két vizsgalt Gjulatfolt és az id6s alloméany
0sszehasonlitasabol

8.2. A Besorolasi Teszt eredménye a két vizsgalt ujulatfolt és az id6s allomany
0sszehasonlitasabol, szinesen kiemelve az Gjalattal hasonld genetikai mintazattal

rendelkez6 id6s egyedeket



Kivonat

Tolgy allomany esetében, hazai viszonylatban els6ként kerllt sor an. finomléptékdi
genetikai mintazat elemzésre, amely soran numerikus taxonomiai hatarozomaodszer és harom
kilénbdz6 molekularis markertipus segitségével tortént az allomany jellemzése. A tertleten
dominansan jelen 1év6 keét fajcsoport, a kocsanyos télgy (Quercus robur) és a molyhost télgy
komplex (Quercus pubescens s.str., Qu. virgiliana es hibridjeik) egyedei tertletileg jol
elkilonllnek, az okoldgiai igényeiknek megfeleléen. A teriilleten igen Kis részaranyban
sikerilt csak kimutatni a kocsanytalan télgy komplex (Quercus petraea s.str., Qu.
dalechampii és hibridjeik) tagjait.

Mindharom alkalmazott molekularis genetikai markercsoport alapjan Kismértékdi
elkilonulés volt megfigyelheté a harom f6 tolgy csoport kozétt. Az alkalmazott harom
markertipus alapjan a kis Iétszamu kocsanytalan t6lgy komplex genetikai mintazata részben a
kocsanyos tolgyekkel, részben pedig a molyhos tolgyekkel mutatott nagyobb hasonldsagot. A
molyhos télgy komplexen beliil nem volt megfigyelhetd genetikai differencialédas a két
sz(iken értelmezett faj és hibridjeik tekintetében.

Az egyedi genetikai mintazat, a numerikus taxondmiai hatarozas es a hagyoméanyos
bélyegeken alapuld megfigyelések komplex értékelése nyoman mintegy 20%-ra tehet6 az
alloményban a valamilyen foku introgresszié nyomait visel§ egyedek aranya. Az allomanyban
fellelhet6 kocsanytalan tolgy komplex egyedeit vélhet6leg két iranybdl is — a molyhos télgyek
és kocsanyos télgyek fel6l — lezajlott introgresszid érintette a maltban, amely egyik oka lehet
alacsony aranyu jelenlétiknek a mai populéciéban. A fenotipusos megjelenes ugyanakkor
nem minden hibrid genotipussal rendelkezé egyed estében jelentkezett kdztes morfologiai
bélyegekkel.

Az id6s allomany térbeli-genetikai struktardja tekintetében a teljes allomanyra
hatarozott térbeli-genetikai strukturdltsdg volt jellemz6. Ezzel szemben, a két nagyobb
részarannyal jelenlévd tolgyfaj egyedei esetében csupan gyenge korrelacié volt kimutathato.
Ez a struktlra szintén az introgresszidval érintett egyedek jelenlétével fligghet dssze.

A terlleten, a régota folyé sarjaztatas ellenére is csupan 9%-o0s aranyban voltak jelen
azonos genotipussal bird, klon egyedek. Ezek nagyrészt csokros ndvekedesi tésarjak
forméajaban jelentek meg, azonban két molyhos tolgy par esetében megfigyelheté volt a
nagyobb térbeli szeparacio, ami gyokérsarj eredetre utal. A két vizsgalt djulatfolton is
kimutathatéak voltak a kléneredet(i egyedek, igy a generativ szaporodasi stratégia mellett a
vegetativ stratégidval is szamolni lehet a természetes Ujulatban. A genetikai diverzitaselemzés
arra mutatott ra4, hogy a sarjaztatas hatasara megjelend klon egyedek nem okoztdk az
alloméany drasztikus genetikai leromlését.



Abstract
A fine-scale genetic pattern alaysis of a mixed oak stand

The first fine-scale genetic pattern analysis of a local Hungarian mixed oak stand has
been carried out applying a numeric taxonomy method and three different molecular genetic
marker systems. Among the three main white oak species groups identified (pedunculate oak -
Quercus robur, pubescent oaks - Quercus pubescens s.l. complex and sessile oaks - Quercus
petraea s.I. complex) a low genetic differentiation has been revealed by the molecular
markers. There was no evidence of any genetic differentiaition within the pubescent oak
complex. The sessile oak group that comprised only a few individuals showed a unique
genetic pattern partly analogous with both of the two other oak species groups. The
introgression rate was almost 20 % in the stand and sessile oaks were mainly affected. The
ratio of individuals with clonal origin was 9 % and a drastic genetic diversity loss could not be
observed in the stand.



1. Bevezetd

Hazank legnagyobb teriiletarannyal rendelkezd 6shonos fafajai a télgy nemzetséghbdl
(Quercus L.) kerllnek ki. A természetkdzeli erd6gazdalkodas egyre nagyobb térnyerésevel,
tovabba az értékes faanyaguk kapcsan fennallo allandd kereslet miatt napjainkig kiemelt
jelent6seggel birnak. A tolgyek ugyanakkor nem csupan gazdasagi szempontbol fontosak,
hanem 6kologiailag is meghatarozé elemei Eurdpa lombhullaté erdeinek. A télgykutatas mind
a mai napig tartogat aktualis kérdéseket, hiszen bar sokan sokféle megkdzelitésben vizsgaltak
ezt az értékes fas nemzetséget, sok olyan biologiai kérdés maradt feltaratlanul, példaul a
taxonomiai elkulondlés keérdese, hibridizacids folyamatok, populaciodinamika és 6koldgiali
kérdések, amelyek ma is foglalkoztatjak a kutatokat. Amennyiben sikerll valaszokat
talalnunk, legalabb a kérdések egy részére, mar olyan gazdasagilag is jelent6s kihivasoknak
tudunk eleget tenni, mint a klimavaltozads erdeinkre mért hatasainak kovetése, a
fenntarthatosag kérdeése a fajok jobb adaptacios potencialjanak kiaknazasa révén, vagy akar
csak a biodiverzitas meg6rzésebdl fakado el6nyok tudatos felhasznalasa.

A tolgyek esetében — a 400-450 koriili elkilonithetd taxonszammal mint az északi félteke
egyik legnagyobb virdgos nemzetsége (Nixon 1993) — a rendszertani besorolasuk koruli
problémakor az egyik kiemelt kutatasi tertlletnek szamit. Bar a fajszam tekintetében a
szakirodalmi megitélés valtozo, ez csupan részben ered a tropusi alakkor kerdéses taxonjaibol.
A kilonféle tolgy fajokat megtaldlhatjuk a mérsékelt egov lombhullaté zért erdeinek f6 fafajai
kozott, allomanyszintl térfoglalasuk jelentés Eurdpaban (els6sorban Qu. petraea -
kocsanytalan tolgy és Qu. robur — kocsanyos télgy), Eszak-Amerikaban (Qu. alba — fehér
tolgy és Qu. rubra — vords tolgy) és Kelet-Azsiaban (els6sorban Qu. mongolica — mongol
tolgy). Az eurOpai mediterrdn régiokra, és még inkdbb az észak-amerikai kontinensre,
valamint a tropusi él6helyekre jellemz6 fajgazdagsag kimagasld. Bar az eurdpai kontinensen,
a hegyvonulatok nyugat-kelet iranyd lefutdsa miatt a legutobbi eljegesedés hatasara joval
alacsonyabb fajdiverzitas maradt fenn, mint az amerikai kontinens hasonlo el6helyein
(Matyas 1996), azonban a tdlgy nemzetség taxondmiai Osszetételében még igy is tartogat
kihivast a 21. sz&zadi tolgykutatds szdmaéra. A kovetkez6kben — a disszertacio célkitlizéseinek
ismertetését kovetden — ezeket, a sok esetben tudomanyos vitara okot ado tertileteket tekintjik

at.



2. Célkitlizések

A kutatés célja egy olyan elegyes tolgy alloméany finomlépték( genetikai vizsgalata,
amely kimagaslo diverzitassal bir az europai fehér tolgy fajok tekintetében, mind taxonomiai
mind morfoldgiai értelemben. A vizsgalni kivant terilet egy korabbi nemzetkozi kutatés, az
OAKFLOW Projekt keretén belul kerilt kijel6lésre, igy az ott talalhato egyedekrdl
rendelkeziink mar bizonyos kiindulasi informéciokkal. Igy megtortént a kijel6lt teriileten az
id6s egyedek, tovabba két ujulatfolt egyedeinek sorszamozésa és helyzetik koordinatakkal
torténé felvételezése, tovabba terepi bejarasok alkalmaval képet kaphattunk az egyedek
taxondmiai és morfologiai sokféleségér6l. Ezen tul, a projekt keretében DNS szint(i
elemzések is torténtek, amelynek nyers adatsora csak részben kerllt kiértékelésre, illetve
hazankban egyaltalan nem kertilt feldolgozéasra.

Tekintettel az allomany taxonOmiai 6sszetettségére, valamint az atmeneti hibrid
jellegl egyedek nagyszamu jelenlétére, egy olyan numerikus taxondmiai hatarozomaodszert
(Borovics 2000) tartunk sziksegesnek alkalmazni, amely a levél alaki tulajdonsagait vizsgélja
tobbvaltozos fluggvények segitségevel. Ezen tul egyszerlien Kivitelezhetéség jellemzi és a
szubjektiv hatarozas lehet6ségét kizarhatjuk. A mddszerben leirt hatarozéfuggvények a
Kéarpat-medence tolgy allomanyaibol gydijtott nagyszdmi minta alapjan kerultek kidolgozésra,
igy vélhetbleg a legnagyobb pontossaggal alkalmas egy helyi alloméany taxondmiali
vizsgalatara. A madszer alkalmas tovabba a fajkomplexeken belili, szliken értelmezett (sensu
stricto) fajok meghatarozasara, illetve a hibrid egyedek kimutatasara is.

A taxonomiai csoportok elkulonilését — a tdgan értelmezett fajkomplexek, illetve a
szllken értelmezett fajok tekintetében — molekularis genetikai markerek alkalmazésaval
kivanjuk a tovabbiakban vizsgalni. Ehhez harom kilonb6z6 markertipust terveziink
alkalmazni, hogy ennek megfeleléen minél részletesebb képet kaphassunk a taxonomiai
csoportok genetikai elkulondlésérél. Az alkalmazni kivant markertipusok a kovetkezdk
lesznek: (1) a korabban mar emlitett nemzetkdzi kutatas kapcsan rendelkezésre all négy
nuklearis mikroszatellit DNS markerrel létrehozott genotipus adatsor, amely feltehetGen
alkalmas lesz az egyedi szintli azonositasra; (2) egy klasszikus, az erdészeti genetikai
kutatasban igen elterjedt markercsoport, az izoenzim rendszerek vizsgalata tovabb bévitheti a
tolgy fajokkal kapcsolatos eddigi populaciogenetikai ismereteinket; (3) végul egy, az
el6zbektdl teljesen eltéré dominéns jellegl markertipus alkalmazasat is tervezzik, a RAPD
markerekét, amely a DNS nagyszamu pontjat vizsgalja és ezaltal megint egy ujabb képet

adhat a csoportok genetikai elkulontleserdl. A molekularis modszerek segitségével, a
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megfelelé populécidgenetikai elemzések elvégzése réven, sor kerll az allomany genetikai
diverzitasanak elemzésére, benne a taxondmiai csoportok genetikai szerkezetének feltarasara,
tovabba az idéskorl egyedek és az Ujulat részpopulacidjanak 6sszehasonlitd vizsgalatara. A
tobbvaltozos modszerekkel, valamint molekularis markerekkel végzett taxonomia
vizsgalatokon tal olyan egyedszint(i genetikai elemzéseket is alkalmazni kivanunk, amely
alkalmas lehet a hibridizacion atesett egyedek genotipusabdl az introgresszio mértékének

becslésére az alloméanyban.

A disszertacio célkit(izései tehat a kovetkezOk:

1. Az allomény id6skort egyedeinek taxonomiai hatarozésa a Borovics-féle (2000)
numerikus taxondmiai hatarozofiiggvények alkalmazasaval.

2. A taxonomiai csoportok elkilonilésének vizsgélata — a tagan értelmezett
fajkomplexek, illetve a szliken értelmezett fajok tekintetében — harom molekularis
genetikai markertipus alkalmazasaval, amelyek a kovetkez6ek: (1) négy nuklearis
mikroszatellit marker kodominans genotipus adatsora, (2) 13 izoenzim génhely
elemzéséb6l nyert kodomindns genotipus adatsor, (3) négy RAPD primer
kombinéaciébdl nyert, dominans markerek.

3. Populécidgenetikai elemzések elvégzése révén sor kerll az allomany genetikai
diverzitdsanak elemzésére, benne a taxondmiai csoportok genetikai szerkezetének
feltardsara, tovabba az id6skord egyedek és az CQjulat részpopulaciojanak
dsszehasonlito vizsgalatara.

4. Az dllomany térbeli genetikai struktarajanak elemzeése Mantel-teszt, valamint tavolsag
osztalyokra bontott autokorrelacios elemzés segitségével.

5. Egyedszintd molekularis genetikai elemzések Kivitelezése kétféle megkozelitésben
(kiindulasi besorolas figylemebevétele nélklli K-klaszterezés, illetve az el6zetes
besorolés tesztelése un. Besorolasi Teszttel), amelynek célja introgresszio mértékének

becslése az allomanyban, a hibridizacion atesett egyedek genotipusat figyelembeveéve.



3. Szakirodalmi attekintés

3.1.  AtaxonOmiai ,,6rdoglakat”

3.1.1. A Kklasszikus rendszerek és a bennik rejlg ellentmondasok - A sz(iken értelmezett tolgy
fajok

Ahogyan ezt mar a Bevezet6ben emlitettik, a tolgy nemzetseg fajai (Quercus spp.)
mind a mai napig komoly botanikai kihivast jelentenek. A taxonomiai szakirodalomra
jellemzd az er6s megosztottsdg a fajszam tekintetében, és ha csupan a hazai lombhullato
erdeink f6 tolgy fajait nézzik, akkor is négytdl kilencig terjedhet az elkulonitett fajok szama.

A szambeli kilonbség alapvetéen arra vezethet6 vissza, hogy a mediterrén, illetve a
kontinentalisabb klimahatasokkal érintett kozép- és délkelet-eurdpai régidkban mas,
karakteres  kilonbségekkel bird ,alakok” is megjelennek, raadasul esetenként
alloméanyszinten, vagy legaldbb is jelent6sebb egyedaranyban egy-egy allomanyban. Ezek az
elterd tipusok morfoldgidjukban jol megkilonboztethetéek a Nyugat-Eurdpaban leirt tipikus
kocsanyos tolgy (Quercus robur L.), kocsanytalan tolgy (Qu. petraea (Matt.) Liebl.), vagy
molyhos tolgy (Qu. pubescens Willd.) taxonoktol, amelyek a ,,nemes” vagy fehér télgyek
alnemzetségébe (Lepidobalanus) sorolhatdék és kozelebbi rokonsagot mutatnak egymaéssal.
Ugyanakkor ezek az alapfajok egyfajta fajkomplexet képeznek, és feloszthatdk tovabbi
szliken értelmezett fajokra (1. sz. tablazat). Igy a kocséanytalan télgyek csoportjaban
(Sessiliflorae sorozat) talalhatd a szliken értelmezett kocsanyos télgy (Qu. petraea (Matt.)
Liebl. s.str.), a dardaskaréja tolgy (Qu. dalechampii Ten.) és az erdélyi kocsanytalantolgy
(Qu. polycarpa Schur.). A kocsanyos tolgy komplexen belil a dominans Qu. robur alapfaj
mellett a hamvas- vagy szlrketolgy (Qu. pedunculiflora C. Koch) jelenhet meg, azonban ez
utobbi fajnak Gshonossdga vitatott. A molyhos toélgyek csoportja (Lanuginosae sorozat)
tovabb oszthato a szliken értelmezett molyhos télgy (Qu. pubescens Willd.) és az olasz télgy
(Qu. virgiliana Ten.) fajokra. A molyhos tolgyekkel kozelebbi rendszertani kapcsolatot
(Dascia szekcio) mutatd magyar tolgy (Qu. frainetto Ten.) hazai 6shonossaga szintén vitatott.
Az el6z6 fajokkal szemben a csertdlgy (Qu. cerris L.) egy masik rendszertani agon talalhato,
kilénallo alnemzetség (Cerris) tagja, és az elébbiekkel nem keresztezédik.

Ezek a sz(iken értelmezett taxonok, egyedi morfologiai és 6koldgiai jellegzetesseégeik
miatt, 6nallé fajként kerlltek megkllonboztetésre sok kdzép-eurdpai taxondmus rendszerében
(Magi¢ 2000; PoZgaj 1986, 1990; Georgescu és Moraru 1948; Georgescu és mtsai 1963;
Georgescu és Ciobanu 1964, 1965 a, 1965 b; Weiser 1964; Hedge és Yaltirik 1994; So6 1970;
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Simon 1994; Bartha 1997), akarcsak az Otto Schwarz (1936) nevéhez f(iz6d6 rendszerben,
akinek tolgy monogréfidja (Die Eichen Europas und des Mittelmeergebietes) a mai napig
mérvaddnak tekinthetd (1. sz. 4bra). A hazai rendszerek ugyancsak ezt a szisztémat kovetik
(So6 1970; Matyas 1967 a, 1971 a, 1971 b, 1986; Majer 1987, 1989; Gencsi és Vancsura
1992; Bartha 1997), és a Karpat-medencében fellelhet6 fajokban és sokszor hibridekben
gazdag populaciok leirasaban olyan kiemelked6 botanikai szakemberek tevékenykedtek, mint
Borbas Vince (1887), Simonkai Lajos (1890) és Fekete Lajos vagy a 20. szazad kiemelked6
tolgyszakért6je Matyas Vilmos (1962, 1967 a, b, 1970 a, b, ¢, 1971 a, b, 1973 a, b, 1975,
1986).

Quercus L. I
1
1 1
A. alnemzetség B. alnemzetség
Lepidobalanus (Endl.) Orst. Cerris (Spach) Orst.
1. szekcid V. szekci6 | —
Roburoides Schwarz Dascia Ky. IV. szekcio
| | Eucerris Orst.
b. alszekcié b. alszekcid |
Roburiformis Schwarz Esculus Schwarz 2. sorozat
Cerrides Schwarz
Q. cerris
| 2. sorozat 3. sorozat
2. sorozat Confertae Lanuginosae
Sessiliflorae Lojac. em. Schwarz Simk. Simk.
Q. petraea, Q. dalechampii (Q. frainetto?) Q. pubescens, Q. virgiliana

Q. polycarpa

1. szekci6 | |
Robur Rchb.

2. sorozat
Pedunculatae

(Lojac.) Schwarz
Q. robur, (Q. pedunculiflora?)

1. sz. dbra: A Quercus nemzetség hazankban el6fordul6, feltételezhetéen 6shonos fajainak rendszere Schwarz
(1936) nyoman
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kocsanyos tolgy komplex
Quercus robur sensu lato

kocsanytalan télgy komplex

Quercus petraea sensu lato

molyhos télgy komplex
Quercus pubescens sensu lato

kocsanyos tolgy
Quercus robur
s.str.

hamvas tolgy
Quercus
pedunculiflora

kocsanytalan tolgy
Quercus petraea
s.str.

dardaskaréju
kocsanytalan tolgy
Quercus dalechampii

erdélyi
kocsanytalan tolgy
Quercus polycarpa

molyhos télgy olasz molyhos
Quercus pubescens tolgy
S.Str. Quercus
virgiliana

magyar tolgy
Quercus frainetto

csertdlgy
Quercus cerris

i

Inkdbb  kontinentalis
kliméan megjelend,

Kontinentalis  klimat,
medencefekvéseket
tolerdld6  faj.  Meély, | délkelet-eurdpai,
nedvesebb, humuszban | balkani faj. Jobban tdri
gazdag talajokat | a szarazabb és
kedveli, folyok menti | melegebb terméhelyet,
hordalékos talajon is | mint a kocsanyos tolgy.
megtalalhato. Nem
kimondottan alfoldi,
sikvidéki faj, de egyes
Okotipusa jol tdri az
arterek, elérasztott, de

nem pangdvizes
kdrnyezetet. A volgyek
mentén  behatol a
domb- és
hegyvidékekre is, és az
idébb kitettségek

hegyoldalain atlag 600
m magassagig is

felhatol.  Fényigényes.
Kés6i fagyokra
érzékeny.

Kontinentalis klimat
kertils, inkabb atlanti,
mezofita, dombvidéki-
kozéphegységi faj.
Mészmentes vagy
mészben szegény talajok
idébb termdhelyein él,
de a rossz vizelvezetés(,

glejes talajokat nem
kedveli. Nagyobb
paratartalmat, jobb

vizgazdalkodast igényel.
Eszaki vagy hivésebb
kitettségek,
volgyhajlatok
kedvezdbbek szamara, az
alfoldi teriileteken
természetesen nem fordul
el6. Fagyra érzékeny.
Jellemz&en a gyertyannal
és bukkel elegyedik.

Inkabb kontinentélis
viszonyokhoz médosult,
melegkedveld, mérsékelten

szérazsagtr6  xerofil elem.
Hosszabb nyari szérazsaghoz,
alacsonyabb  pératartalomhoz

alkalmazkodott. Meszes
alapkézeten, 16526n,
andeziten, s6t szilikatos
kézeten is el6fordul, tehat
bazofil és acidofil
tolgyesekben egyarant
megtaldlhatd.  (Mész-  és

melegkedvel§  télgyesekben,
savany( tolgyesekben csak
szérvanyosan.) Cseres tolgyes
tarsulasokban a
legelterjedtebb, itt gyakoribb,
mint a Q. petraea. Az Eszaki-
khg-ben elegyetlen
allomanyokat is képez.

Melegigényes,
széarazsagt(ir6
szubmediterran tipus. A

kontinentalis

klima

éghajlati széls6ségeit jol

elviseli.

kémhatéasaban

valogat.
mész-

Talaj
nem

Bokorerd6kben,

és

erdékben
Molyhos
elegyedhet.
Karsztbokorerdékben
csak Ill. osztaly( facska.

Széraz

uralkodd
Bokorerd6kben a molyhos

tolgyet

melegkedveld
fordul  el6.
tolgyekkel

tolgyesekben
faj lehet.

helyettesitheti.

Alféldperemi
kontinentélis
tolgyesekben dominélhat,
de cseres
csak szérvanyosan fordul

el6.

télgyesekben

Xeroterm, fényigényes, | A molyhos télgyhéz
széraz él6helyekhez | képest inkabb a
alkalmazkodott fafaj. | kiegyenlitett klimat
Bazikus, vulkanikus | kedveli. Mélyebb, jobb
eredet( talajokat | term6képességl
preferélja, de | talajokon vagy akér
szélsdségesen szaraz | mészszegény  talajon
él6helyeken savanyl | (pl. barna erdétalaj,
talajon is megjelenhet. | mélyebb  rendzink).
Gyengén fejlett | Fényigényes.
talajokon, mint pl. sekély | Csertdlggyel és
rendzinakon tipikus, | kocsénytalan tdlggyel
kisebb mértékben | elegyedik.
homoktalajokon is

eléfordul. Domb- és

hegyvidékek meleg

kitettségl él6helyein

talalhato.

Melegkedvel§, mezofita

faj. A talaj kémiai
Osszetétele irant
kozémbos vagy inkabb
mészkedvel§.  Sekély,
koves talajokon is jol
diszlik. Elényben
részesiti a meleg déli
oldalakat, és elviseli a

hosszabb széraz
periédusokat.
Fényigényes, de

nagyobb zarodast visel
el, mint a szekcié tobbi
faja. Magyarorszagi
eléfordulasai
mesterséges telepitések,
bar a faj 6shonossaga
sem kizart.

Meleg- és fényigényes
faj. Jol tdri a sekély,
szaraz, alacsony
tapanyagtartalmd

vaztalajokat  savanyd
alapkézeten. Homokon
nem fordul elé. Fagyra

érzékeny. Hazéank
délies arculatanak
jellegzetessége.  Dél-
kdzép-eurdpai,

mediterran fafaj,
elterjedésének  északi

hatara  Satoraljadjhely
felett hazank jelenlegi
tertiletét alig haladja

meg. Tomeges
el6forduldsa  400-500
m-ig, délebbi
vidékeken 700-800 m-
ig is  felhtzodik.
Hazank

dombvidékeiben és
kdzéphegységeiben
nagy teruleten
el6fordul, de siksagon
is megtalalhatd.

1. sz. tAblazat: A hazankban el6fordulé tolgy fajok és fajkomplexek 6koldgiai igényeinek dsszehasonlitasa Matyas (1967 a) nyoman (levélfotok: Borovics A.)
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Ugyanakkor a taxonomusok mas csoportja (Enescu 1995; Borhidi 1998; Gellini és
mtsai 1992; Bussotti és Grossoni 1997) csupan alfaji szinten javasolja az elkilonitésuket,
Ovatossagra intve a tulzott mértékd rendszertani felosztas tekintetében. Az indok ebben az
esetben altalaban az eurdpai fehér télgyek kozotti reprodukcios gat legalabb részleges hianya,
esetben a harom alapfaj elkllonitését is megnehezitheti. Ezt a morfoldgiai megfigyeléseken
alapuld allaspontot erdsitették meg a 90-es években fellendilt filogenetikai kutatasok,
amelynek egyik mérfoldkéve a Nixon (1993) altal kidolgozott Uj rendszer volt. Ez, a mai
taxonok virag es termes anatomiai megfigyelései mellett, fosszilis leletek vizsgalatain alapult,
és igy evoluciés osszefliggések, leszarmazasi kapcsolatok feltarasara volt alkalmas. Ez a
rendszer magaval hozta a tolgy taxonok faji szint(i elktlonitésének megkérd6jelezését. Nixon
allaspontja szerint ugyanis nemhogy a kulonleges ismérvekkel leirt fajokat nem lehet
elkiloniteni, de még a harom europai fehér tolgyfaj faji statusza is megkérdéjelezhetd, ha a
filogenetikai eredményeket vesszik alapul. Véleménye szerint az egyetlen fajba torténé
besorolés tukrdozné leginkdbb a valds helyzetet, legyen sz6 barmilyen fokd fajon beldli
valtozatossagrol is, az csupan az alapfaj kilonb6z6 okotipusainak felel meg. Bar ez az
allaspont igen szelsdségesnek tlinhet, és a taxonomusok és tolgykutatok kézott tovabbra is tart
a vita ennek a rendszernek az elfogadhatdsagarol, azonban tény, hogy léteznek olyan
allaspontok is mar, amelyek tamogatjak az egyszer(sitett taxondmiai besorolast (Kleinschmit
és Kleinschmit 2000; Steinhoff 1998 a, b).

3.1.2. Ujabb vizsgalati modszerek a tolgy fajok elkiilonitésére

A képet tovabb szinesitette az olyan modern taxondmiai modszerek szinre Iépése, mint
a numerikus taxonomia vagy morfometria (Bookstein 1991; Podani 1997). Ezek a modszerek
mar nem a klasszikus morfologiai bélyegek alapjan felépitett, hierarchikus hatarozokulcsok
alkalmazasan alapulnak, hanem tobbvaltozds fuggvényekkel irnak le egy-egy taxondmiai
csoportot. Ezek az un. klasszifikacios fuggvények altalaban a levél alaki tulajdonségainak
komplex vizsgalatat teszik lehet6vé oly modon, hogy egyszerre, kombinaltan ertékelik akar
15-20 mérési pont vagy egyéb sajatossag (példaul szorozottség tipusa, mértéke) értékeit. Mas
rendszerek olyan mikromorfoldgiai bélyegeket is vizsgalnak, mint a levélszovet sejtes
szerkezete, a fonaki epidermisz viaszbevonata és a sztomatipusok (Baci¢ 1981; Bussotti és
Grossoni 1997) vagy a sz6rképletek mikroszkopikus felépitése (Kissling 1977, 1979; Matyas
1983; Aas 1995, 1998; Kézdy 2000a, 2000b, 2001, 2002). Ezeknek a bélyegeknek a

vizsgalata ugyan nagyobb szakértelmet és kifinomultabb technikai héatteret igényel, azonban
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tobb kutatas is alatamasztotta mar fontossagukat. Erdemes megjegyezni, hogy a levél az egyik
olyan szerv, amely a faji kiilonbségek leirdsara leginkabb alkalmas. A masik fontos csoportot
a generativ szervek jelenthetnék: a klasszikusan nagy jelent6segi viragzati jellemzék (Borhidi
1998), illetve a tolgy fajok esetében a termés (Matyas 1967 b), azonban a szakaszos
terméshozam miatt ezek vizsgalata erésen korlatozott. A leveél vizsgélata ezzel szemben szinte
barmikor elvégezhetd a vegetacios idd alatt, és az egyszer méréseken, illetve a kontdrvonal
digitalizalt vizsgalatan alapulé morfometriai moddszerek szempontjabol is kdnnyebben
kezelhet6ek. A mddszer legfontosabb el6nye abban rejlik, hogy a hagyomanyos hatarozassal
ellentétben kisz(ri a szubjektiv szempontokbol eredd bizonytalansagokat, illetve alkalmas az
atmeneti forméak értékelésére és igy a hibrid tipusok azonositasara. Az eurdpai fehér tolgyek
elkilonitésére tobb olyan klasszifikacids rendszer is sziletett mar, amelyek beépiltek a
gyakorlati kutatasba. A nyugat-eurdpai szakirodalom elsésorban a kocsanyos és kocsanytalan
tolgyek elkulonitésének problémajara fokuszal. A Kremer és mtsai (2002) altal Iétrehozott
klasszifikacios fuggvény Eurdpa nyugati régiojabol (Skociatdl délen Spanyolorszagig és
keleten Ausztridig bezarolag) begyijtott mintakon alapul, és az elébbi két alapfajnak, illetve a
koztuk létrejott hibrideknek az elkilonitését teszi lehet6vé. Curtu és mtsai (2006) ezen
rendszer méréspontjait kombinaltak az Aas (1998) altal javasolt mikromorfoldgiai bélyegek
értékelésével, illetve Kiterjesztették a modszert a molyhos tolgyek vizsgalatéra is egy a Keleti-
Kéarpatokban (Romania) mintazott elegyes tolgy allomanyban. Méas szerzék is az adott tolgy
fajok sajatossagait figyelembe véve alakitottak ki a sajat, tdbbvaltozos hatarozomaodszeriiket.
Valbuena-Carabafia és mtsai (2005, 2007) spanyolorszagi Qu. petraea és Qu. pyrenaica
elegyes allomanyokban vizsgaltak a két faj és a koztik kialakult hibridek aranyat a levél alaki
mérései és a sz6rozottség mertékének kombindlt vizsgélataval. Borazan és Babag (2003) a
torokorszagi Bolu tartomanyban vizsgaltdk a Qu. robur, Qu. petraea, Qu. pubescens és Qu.
virgiliana fajok elkulonithet6ségét levélparaméterek mérésein alapuld tdbbvaltozos
statisztikai értékeléssel. Munkajuk nyoman a vizsgalt tolgy fajok elkulonitése a Qu. virgiliana
esetében egyaltalan nem, a masik harom alapfaj esetében pedig részlegesen, atmeneti
formakkal sikerdilt, amibdl kiterjedt introgresszidra kdvetkeztettek a tertleten. Franji¢ és mtsai
(2006) horvatorszagi allomanyokbdl begydjtott Qu. pubescens egyedek tobbvaltozds
levélvizsgalatat végezte el annak érdekében, hogy tisztazzdk a molyhos tolgy komplexen
belul, a Dalmét-félszigeten leirt tovabbi szliken értelmezett fajok (Qu. virgiliana, Qu.
brachyphylla, Qu. dalmatica) 6nall6 faji statuszat. Ezt azonban nem sikertlt megerésitenitik
(az eredmeényeik reszletesebb targyaldsara még visszatériink a molekularis genetikai

eredmények bemutatasanal).
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Hazankban Kézdy (1997 a, 1997 b, 2001, 2002) mind a levél mikromorfologiai, mind
az alaki tulajdonsagok mérésein, és a szOrozottség mértékén alapuld bélyegeket kombinalta
annak érdekében, hogy egyrészt feltarja az alféldi tolgyesekben a kocsanyos télgy — molyhos
tolgy, valamint kocsanytalan télgy — molyhos t6lgy hibridek aranyat, illetve a hazai molyhos
tolgy allomanyokban vizsgalja a két szlken értelmezett faj (Qu. pubescens s.str. és Qu.
virgiliana) elkilonithet6ségét. Mig az alapfajok kdzotti introgresszid kimutatdsat lehetéve
tette a modszer, a két molyhos tolgy faj elkilonilését nem tdmasztotta ald. Borovics (1997,
1999, 2000) egy olyan komplex numerikus taxondmiai hatarozérendszert dolgozott ki, amely
a Karpat-medence tolgy fajainak és kisfajainak leirasara alkalmas, illetve a kdzottik létrejott
hibridek is kisz(irhetek a hatarozéfuggvények alkalmazasaval. A leiras alapjat az a
herbariumi anyag szolgaltatja, amelyet a teljes Karpat-medencét lefedd, kiterjedt gyljtémunka
eredményeképpen Matyas Vilmos hozott létre. A Borovics altal létrehozott
hatarozéfiiggvenyek egyszerl és gyorsan Kkivitelezhetd mérésekbdl allnak, amelyhez
Osszetettebb szaktudas nem sziikséges. A modszer tovabba online formaban az interneten is

hozzéférhet6, Quercologist néven (http://ngt-erdeszet.emk.nyme.hu/quercologist/default.htm).

Az egyszer( kivitelezhet6ség és a statisztikai alapot szolgaltatdo ndvényanyag eredete alapjan
ez a rendszer az, amely legnagyobb megbizhatosaggal es legkényelmesebben alkalmazhato6 a
hazai allomanyok vizsgalatara.

Meg Kkell jegyezni ugyanakkor, hogy a klasszikus numerikus taxonomiai
megkdzelitések mellett egyre nagyobb szerepet kapnak a digitalizalt formaban, levélkontar
alapjan tortend morfometriai vizsgalatok is (Bookstein 1991). Viscosi és mtsai (2009 a) 20
olaszorszagi populaciébdl begydijtott Qu. robur, Qu. petraea, Qu. pubescens és Qu. frainetto
fajok 6sszehasonlitd vizsgélataval értek el igéretes eredményeket, mig egy masik tanulmany
(Viscosi és mtsai 2009 b) egy nyugat-franciaorszagi Qu. robur, Qu. petraea, Qu. pubescens és
Qu. pyrenaica fajokbdl all6 allomanyban bizonyitotta a modszer nagyfokd alkalmazhatdsagat.

A nagyszamu, atmeneti format hordozé egyed kapcsan, a fajok kozotti hibridizacié
tényének bizonyitasa a mesterségesen létrehozott hibridek altal tint a legcélravezet6bb Utnak.
A kulonbo6z6 tolgy fajok kozotti atkeresztez6dés lehet6ségét szamos mesterséges keresztezési
kisérlet alatdmasztotta mind az észak-amerikai (Cottam és mtsai 1982; Hardin 1975; Jensen €s
Eshbaugh 1976; Knops és Jensen 1980), mind pedig az eurdpai tolgy fajok esetében (Dengler
1941; Rushton 1977; Aas 1991; Schite 1995; Steinhoff 1998 a, b; Borovics 1998 b).
Ugyanakkor, egyes megfigyelések szerint az F1 hibridek nem mutatnak feltétlenil kdztes
morfologiat, hanem inkdbb az egyik szll6faj jegyeit hordozzak (Cottam és mtsai 1982;
Kleinschmit 1995; Kleinschmit és mtsai 1995 a; Kleinschmit és Kleinschmit 1996), legalabb
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is fiatal stadiumban. A numerikus taxondmia és a morfometria tehdt az objektiv
megkdzelitésbél fakadd sajatossaga révén jelenthetné a tdlgyeket ovez6 vita feloldasat,
azonban a hibridek és méginkabb a tobbszordsen visszakeresztezddott, introgresszalt egyedek
kapcsan kétseges eredményt nyujthat. A figyelem ezért egyre inkadbb a hibridizacios
folyamatok, a fajok kozotti géncsere és introgresszid molekularis szintl vizsgalata felé
fordult.

3.2.  Uj modszerek szinrelépése az erdészeti kutatasban

Mint lathattuk, a taxondmusok szorgalmasan rendszerezték és irtak le az alakgazdag
fehér tolgyek kuldnb6zd valtozatait és azok hibridjeit, fajkomplexekbe rendezve 6ket, majd
tovabb bontva a szliken értelmezett ,kisfajokra”. Ezt a preciz, rendszerez6 munkat mar az
atmeneti, hibrid jellegl formék allando felbukkanasa is megnehezitette, és a molekularis
genetikai vizsgélatok eredményei végképp aldésni latszanak az eddig felépitett rendszereket.
A kovetkez6kben, miel6tt ratérnénk az eddigi kutatdsi eredmények bemutatasara, egy kis
kitér6vel az eddig alkalmazott molekularis genetikai modszerek sajatossagait tekintjuk
roviden at.

Az elsd generacios genetikai markerek az erdei fafajok kutatdsdban az izoenzim
markerek voltak (Hamrick és mtsai 1992). Az izoenzimek olyan enzimvaridnsokat jelentenek,
amelyek azonos funkcioval birnak, azonban szerkezetiiket tekintve eltéréek (Markert és
Moller 1959, Markert 1977). A szerkezetbeli kulonbseg alapjan egy egyszerl szeparacios
technika (gélelektroforézis) alkalmazasaval elvalaszthatjuk az adott ndvénymintaban
megtalalhatd kiilonbdzd valtozatokat. Az eltérd struktdrabdl pedig a kodolasukért felelGs
génszakasz eltéréseire kovetkeztethetiink. Igy attételesen ugyan, de a DNS diverzitasarol
kaphatunk képet. Az izoenzimek esetében a valtozatok alapvet6en kétfele modon alakulhattak
ki. Az egyik tipus (allozimek) esetében egyetlen strukturgén varidnsai (alléljai) felel6sek az
elterd felépitésért. A masik esetben a kilonb6z6 valtozatok eltérd struktirgének termékei,
ezek a valodi izoenzimek, amelyek enzimrendszereket alkotnak. Barmely csoportrol is legyen
sz0, az izoenzim valtozatokat altalaban semleges genetikai markereknek tekintik, de legalabb
is valamely adaptiv jelleghez kothet6 megjelenésik eddig még nem bizonyitott. Ett6l
fuggetlendl, mivel funkciondlis geéntermékekrdl van sz0, a teljes semlegesség €és a
véletlenszer(i el6fordulas is megkérddjelezhetd. Tovabba, egy Kremer és mtsai (1998 a) altal
végzett Kkutatds eredménye szerint az eurOpai fehér tolgyek esetében a legmagasabb

valtozatossag (heterozigdcia) a termdhelyi optimumokon elGforduld populaciokban fordul el6,
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ami szintén utalhat a semlegest6l eltér6 mintazatra. Az izoenzim markerek esetében tehat a
DNS néhany specifikus régiojardl nyerhetlink informaciot. A vizsgalhaté enzimrendszerek
szama is korlatozott, a f6 fafajok esetében 15-20 enzimrendszer esetében beszélhetiink
fuggetlen 6roklédesrol, egyszeri megjelenithet6ségrol és megfelel6 valtozatossagrol. Ez
utobbi kritérium alatt altalaban 2-4, maximum 8 allélvaltozatot értink, igy a modern
markertechnikékkal 6sszehasonlitva a felbontoképessége korlatozott.

A 90-es évek masodik felétdl egy Gjabb markertechnika hoditott, a kloroplasztisz DNS
motivumait vizsgald, cpNDS haplotipus valtozatossag vizsgalata. Ezek, a kizardlag anyai uton
0roklédé DNS szegmensek alkalmasak voltak a komplex filogenetikai 0Osszefliggesek
feltarasara, és igy a multban lezajlott események nyomon kovetésére. Hasonlo célokat szolgalt
a riboszomalis DNS un. ITS! szekvenciaiban rejl kilénbségek vizsgalata. (Weising és mtsai
2005)

A markerezési technikak kovetkezd lépcs6fokat a sejtmagi DNS vizsgalatat lehetbvé
tev6 RAPD? markerek jelentették (Williams és mtsai 1990). Ez a médszer mar a PCR®
(polimeraz lancreakcid) segitségével torténd DNS fragmentumok felszaporitasan, majd méret
szerinti elkulonitésen (elektroforeézis) alapul. A RAPD markerek ugyan a DNS-t rovid
szekvenciamotivumok keresésével szlirik, igy fuggetlendl a kodolo és a nem kodold regioktol
barhol megjelenhetnek, azonban méar a DNS nagyobb felbontoképességli analizisét teszik
lehetévé. A RAPD markerek az Un. dominans markertipusba tartoznak, tehat csupan arrol
adnak informéaciot, hogy bizonyos motivumok jelen vannak vagy sem a DNS adott pontjan,
igy egy binéris jellegi genotipus kodot eredményeznek. A RAPD mddszer egyszerlségébol
fakaddan sajnos hibakat is rejt magéban: a kivitelezése ugyan egyszer(i, azonban az
eredmények nem mindig reprodukélhatéak a neha ténylegesen véletlenszerl bekdt6dés es
felszaporitas miatt. A dominans markerek egy (j generécijét jelentette az AFLP* médszer
kidolgozasa (Vos és mtsai 1995), amely joval Osszetettebb eljarassal dolgozik (restrikcios
enzimekkel torténd emésztés utan PCR reakcio két Iépésben, majd a fragmentumok pontos
méretének meghatdrozasa egy nagy felbontoképességli analizatorral), azonban a

megbizhatosaga ennek megfelel6en joval magasabb.

LITS - Internal Transcribed Spacer
2 RAPD - Random Amplified Polymorphic DNA
® PCR - Polymerase Chain Reaction

* AFLP — Amplified Fragmenth Length Polymorphism
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A markerezési technikdk fejlédésenek egy kovetkezd lépcs6foka a nuklearis
mikroszatellit vagy méas néven SSR®> markerek megjelenése volt (Beyermann és mtsai 1992).
Ezek a markerek a DNS olyan specidlis régioit jelentik, amelyek funkci6jara maig nem derilt
fény. Felepitésik igen egyszerl, egy 1-5 bazisparbél all6 motivum nagyszamu
ismétlodéseiként jottek létre, az ismétl6dd elemek szama pedig igen valtozatos lehet a vizsgalt
egyedek kozott. Ennek megfeleléen az adott mikroszatellit régidé hossza is valtoz6. Ez a
hosszbéli valtozatossag jelenti ezen markerekben rejlé legfontosabb lehetéséget, ugyanis mar
akar 4-5 ilyen mikroszatellit szakasz mérésevel olyan szamkombinaciohoz juthatunk, amely
egyedi szint(i azonositast tesz lehetéve. Ennek kdszénhetéen ez a markertipus a genetikai
ujjlenyomat technikak (’genetic fingerprinting’) kdzott vezetd pozicidba kerult mind a human,
mind a zooldgiai, mind pedig a botanikai kutatasban (Weising és mtsai 2005). A
mikroszatellit markerek tovabbi nagy el6nye abban rejlik, hogy az el6z6ekben bemutatott
markerekkel szemben méar kodominans 6rokl6désmenetet mutatnak, tehat mind az apai, mind
az anyai eredet(i allélvaltozat feltarhatéva valik. Ebben az értelemben hasonlit az izoenzim
markerekhez, azonban a kimagaslé allélvaltozatossag (a  tulajdonképpeni a
hosszvaltozatossag) revén a felbontoképessége joval meghaladja a klasszikus markerekét. A
kodominans tipusbol kovetkezik tehat, hogy egy normal diploid szervezetnél minden
mikroszatellit lokuszon® két hosszadatot mérhetiink (egy apai és egy anyai eredet(it).
Amennyiben a két hosszérték megegyezik, akkor homozigota genotipusrol beszéliink, mig az
eltér6eknél heterozigotakrol, akarcsak a klasszikus értelemben vett génhelyek esetében.
Mindezekbdl kovetkezik, hogy a modszer felbontoképessége olyan értelemben is n6, hogy a
heterozigota lokuszok révén is né a szamkombinaciok lehetGsége. Igy példaul 5 mikroszatellit
marker vizsgalataval egy 5x2 szamjegybdl allo kdédot kapunk, amelynek minden szdmjegye
egyedenkent eltér6 lehet. Bar a termeszetes populaciok esetében az allélok eloszlasara inkabb
a haranggorbe jellegl lefutas jellemz0, tehat mig egyes allélok igen gyakoriak az adott
alloméanyban, addig mas, ritkabb allélvaltozatok csak kis gyakorisagértékkel jelennek meg. Az
alkalmazott markerek esetében kiszamithatd annak a val6szin(isége, hogy két genotipus kod
véletlenszer(i egyezést mutat (P,p, probability of identity érték), ami abban azt esetben

fordulhat el6, ha keves markert vizsgaltunk, és a ritka allélok nem kertltek szinre (pl. kis

® SSR - Simple Sequence Repeat

® természetesen nem valddi génhelyekrél van sz6, azonban a szaknyelvben megmaradt ez az elnevezésmad,
ahogyan az allél kifejezés is a kiilénbdz6 hosszvaltozatokra
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mintaszamnal). Ekkor novelni kell a vizsgalt markerszamot, eés igy finomithatd a
felbontoképesség.

A mikroszatellit markerekben rejld masik nagy lehet6ség a rokon egyedek tesztelése
az egyedi genetikai profil alapjan. Kilonbdz6 statisztikai eljarasokkal azonosithatdo a
legvalGszinlibb szulé vagy szilGpar az utodok és a feltételezett szil6k genotipusanak
ismeretében. Az ilyen szil6-, illetve apasagi vagy anyasagi vizsgalatokhoz (parentage,
paternity, maternity analysis) ma mér tobb program is rendelkezésre all, amelyeket az
erdészeti kutatasban is alkalmazhatunk (Cervus 3.0 — Kalinovski és mtsai 2007; FaMoz -
Gerber és mtsai 2003; Probmax 1.2 — Danzmann 1997).

A mikroszatellit markerek egyik legfébb hatranyat ugyanakkor a semlegességik
okozza: mig egyedazonositasra kivaléan alkalmazhatdak, addig adaptiv jellegl tulajdonsagok
kovetésére nem valtak be. Ez vélhet6leg abbol kovetkezhet, hogy bar el6fordulnak kodolo
régidkban is, azonban nagyrészt a nemkddolo, egyel6re funkcié nélkilinek tartott DNS
szakaszokhoz kothet6ek legink&bb. Mésik hatranyuk a Kivitelezés 0sszetettebb voltaban, és
ennek  megfeleléen magasabb  koltségigényében  rejlik, azonban a nagyfoku
megbizhatosaguknak kdszonhetéen az ismétlésszam minimalisra csokkenthetd, igy
0sszességében akar olcsdbbak és id6takarékosabbak is lehetnek egy RAPD technikaval
dsszehasonlitva. A markertipus els6é felbukkanasakor még jelent6s koltségeket jelentettek a
mikroszatellit régiok feltarasdnak munkalatai. Ezt legaldbb nemzetségenként sziikséges volt
elvégezni, és bar a rokon fajok kozott a markerrégiok gyakran azonos DNS régidban
helyezkednek el, igy a markerleirdsok kdnnyen adaptalhatdak a rokon fajok kozott, azonban
ez nem minden esetben garantalt. Ma mar a legfontosabb fafajok esetében jelentds marker
adatbazisok &llnak rendelkezésre, ami a mikroszatellit technika rutinszer( alkalmazasét tette
lehetéve, és ennek megfeleléen a koltségei is merséklédtek. A fehér tolgyek esetében
alkalmazott legfontosabb mikroszatellit markerleirdsok a Steinkellner és mtsai (1997) altal
Qu. petraea genombdl leirt QpZAG sorozat, a Kampfer és mtsai (1998) Qu. robur genombdl
leirt QrZAG sorozata, illetve a Dow és mtsai (1995) nevéhez fliz6d6 MSQ sorozat, amely a
Qu. macrocarpa faj genomjabol szarmazik. Az emlitett markerek kozil tobb univerzalisnak
bizonyult mas télgy fajok esetében is (Fernandez és mtsai 2000; Valbuena-Carabarfia és mtsai
2005; Neophytou és mtsai 2008; Curtu és mtsai 2006).

A markerezési technikak legUjabb hullamat viszont azok a kodominans markerek
képviselik mar, amelyek alkalmasak a genom teljes ,,atféslilésére”, lehetbvé téve igy az
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adaptiv markerek kisz(irését (SNPs’, Lascoux és Petit 2010), illetve eleve a kddolé régidkban
talalhatoak (EST-SSRs®, Varshney és mtsai 2005; Ellis és Burke 2007; Durand és mtsai 2010)
igy novelve az eselyt az adaptiv jellegek genetikai kontrolljanak feltardsara. A tolgy
nemzetség esetében is torténtek el6relépések az elmult években, igy ma mar rendelkezésre
allnak az els6 adatbazisok, igaz els6sorban a Qu. robur és Qu. petraea genom vizsgalata

alapjan (EVOLTREE SNP Database: http://www.evoltree.eu/index.php/snp; Quercus Portal

EST Database: https://w3.pierroton.inra.fr/QuercusPortal/index.php?p=est).

3.2.1. A legfontosabb molekularis genetikai eredmények bemutatésa: a taxonok es populaciok
elkilonithet6sége

A tolgy fajok esetében a filogenetikai kutatdsok szolgaltattdk az els6 meglepd
eredményeket, ugyanis sem a cpDNS markerek (Kremer és mtsai 1991; Ferris és mtsai 1993;
Petit és mtsai 1993 a, 1995, 1996, 1997; Manos es mtsai 1999), sem a riboszomalis DNS
specidlis markerszakaszai (Petit és mtsai 1993 b) nem mutattak ki markans, fajszint(i
elktlonulést a hadrom f6 fehér tolgy faj, a kocsanyos, kocsanytalan és molyhos télgy kdzott. A
cp haplotipusok alapjan rekonstrualt posztglacialis rekolonizaciés atvonalak, valamint a
lehetséges refugiumtertletek feltarasa tovabbi érdekessegre deritettek fényt (Petit és mtsai
1997, Dumolin-Lapégue és mtsai 1997, Petit és mtsai 2002, Bordacs és mtsai 2002). A
vizsgalatok eredményeképpen megallapithaté volt ugyanis, hogy az azonos reflugium
teruletekr6l szarmazo leszarmazasi vonalak a faji hovatartozastdl fiiggetlenil azonos
haplotipusokban osztoznak. Ez a megfigyelés vezetett ahhoz az elmélet kidolgozasahoz (Petit
és mtsai 2002), amely szerint az eljegesedés utani visszavandorlas soran kiterjedt hibridizacié
zajlott az emlitett harom tolgy faj kozott, és mintegy egymast segitve, szukcesszids
lepésenkent egylittesen haladtak el6re. Ezek a szukcesszios Iépesek vélhet6leg ugy zajlottak,
hogy a pionir jellegl kocsanyos tolgyek ligetes térfoglalasa utan a kocsanytalan tlgy egyedek
pollen révén jelentek meg fokozatosan nagyobb aranyban az egyes allomanyokban. Ezutén a
kialakult  hibridek  tovdbbi  folyamatos, kocsanytalan télgy pollennel  tortént
visszakeresztez6des miatt egyre inkabb tulsulyba kertltek a kocsanytalan tolgy introgresszalt
formak és végiil kiszoritva a tiszta kocsanyos tolgy egyedeket az allomanybol. igy egy pollen
atjan tortend szukcesszio révén gyakorlatilag egy ,,genomialis szukcesszio” zajlott le. Bar a

molyhos tolgyekrdl kevesebbet tudunk, azonban a szintén nem elkilénithetd haplotipus

"SNP - single-nucleotide polymorphism (ejtsd: sznip)

8 ESTs — Expressed Sequence Tags
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mintazatukbdl kiindulva, feltételezhet6en hasonlé folyamatok réven hddithattak teret. Ez az
eurdpai feher tolgyekre jellemzd sajatossag lehet6vé teszi az dllomanyok természetességének,
autochtonitdsanak feltarasat (Katzel és mtsai 2002, Konig és Stauber 2004, Cottrell és mtsai
2004, Buiteveld és Koelewijn 2006). Megfigyelhetd ugyanis, hogy az 6shonos allomanyokban
csupan egy vagy nehany haplotipus dominal, és amennyiben a fajok elegyedve vannak jelen,
ez a haplotipus jellemzd mindegyikdjikre. Raadasul az adott uralkodd haplotipus mintazat jol
megfeleltethetd a legutdbbi eljegesedés utan tortént visszavandorlds Utvonaldnak
mintazataval. Ezzel szemben, a nem 6shonos, betelepitett allomanyokban altalaban mar elve
vegyes haplotipus mintazattal talalkozhatunk, de legalabb is a mintazat nem illeszkedik a
kornyez6 allomanyok genetikai 0Osszetételéhez. Az idegen haplotipusokbdl az esetek
tobbségében az is megmondhatd, hogy mely terlletekr6l szarmazott a betelepitett
ndvényanyag.

Az eurdpai fehér tolgyfajok esetében szamos izoenzim tanulmany késziilt, azonban
ezek egyike sem mutatott ki fajspecifikus allélokat, bar egyes allélok gyakorisaga tekintetében
példaul a PGM-A, IDH-B és ACP-C enzimrendszereknél, a kocsanyos és kocsanytalan tolgy
fajok kozott tapasztalhatd volt jelent6s eltérés az allélgyakorisdgok tekintetében (Hertel és
Degen 2000). A molyhos tolgyfaj esetében még kevesebb informéacio all rendelkezésiinkre,
bar ezek — hasonldéan a mésik két tolgy faj esetében tapasztaltakhoz — nem mutatnak éles
fajszint(i elkilondlést (Samuel és mtsai 1995; Curtu és mtsai 2006; Kanalas és mtsai 2008).
Tekintve, hogy az izoenzim markerek felbontdképessége korlatozott, a fajok kdzotti markans
kilénbségek hidnya még nem jelenti ténylegesen az elktlonilés hianyat. Ezt erésitik meg a
mas fafajok esetében tett megfigyelések is, miszerint a fafajokra jellemzé kimagasl6 izoenzim
valtozatossag tobbnyire a populéciokon belll jelenik meg, és jelentésebb differencialodas
csupan az egyebként is izolalt, fragmentalt aredval jellemezhet6 fafajoknal fordul el6 (Matyéas
1999). A tolgyek esetében az eredmények nagy része a két legnagyobb terlileten megjelen6
tolgy faj a kocsanyos és kocsanytalan tolgy genetikai mintazatanak vizsgalatara korlatozodik.
Az egyik érdekes eredmény, hogy mig a két faj populacioi kozott nem tapasztalhatd éles
genetikai elkiloniles, addig egy hatarozott K-Ny iranyd klinalis mintazat figyelheté meg az
izoenzim variaciokban. A diverzitas értéke kimagaslé merték( az egyéb fafajokhoz merten is,
és ennek a magas értéknek a fenntartasaban vélhet6leg a kiterjedt intra- és interspecifikus
génaramlas nagy szerephez jut (Kremer és mtsai 1998 a, b). Ezen tul, a kocsanytalan tolgy
esetében tovabbi korrelacio is kimutathaté volt a diverzitdasi mutatok és a foldrajzi
elhelyezkedés kozoétt (Kremer és mtsai 1998 a): (1) A rugyfakadas sokkal valtozatosabbnak

bizonyult a nyugati populaciokban és a magasabb fekvesti allomanyokban, tovabba a mérhetd,
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fenotipusos tulajdonsagok alapjan altalanosan jobb elkilonilés figyelhetdé meg a populaciok
kozott, mint az izoenzim markerek alapjan; (2) ugyanakkor a magassagi ndvekedés
valtozatosabb a déli populaciokban, amiben a Qu. pubescens-szel vagy akar mas mediterran
fajokkal tortént introgresszio jatszhat szerepet; (3) kelet felé haladva n6 a lokuszonkeénti
allélszam, amiben viszont a balkani-pontuszi elemekkel (Qu. dalechampii, Qu. polycarpa)
tortént keveredés mutatkozhat meg (Zanetto és Kremer 1995) és az izoenzim polimorfizmus
keleten magasabb diverzitast jelez (Zanetto és Kremer 1995, Le Corre és mtsai 1998); (4)
végul a varhatd heterozigdcia nyugati iranyban novekszik és a tengerszint feletti magassaggal
csokken (Zanetto és Kremer 1995). A nyugat-europai populaciokban megfigyelhetd
magasabb heterozigocia értékek vélhetbleg a kiegyenlitettebb, atlantikus kliman a Qu. robur-
ral torténd intenzivebb géncserébdl fakadhat, tekintve, hogy a két faj dkologiai igényeikben,
és igy az elfoglalt él6helyekben nem kuldnil el olyan markansan. Ezzel szemben a kocsanyos
és kocsanytalan tolgyek elkilonilése a Karpat-medencében joval hangsulyosabb mind
morfoldgiai (Borovics 1997), mind genetikai mintazatban (Bordacs és Koranyi 1993, Bordacs
és Burg 1997), ami a kordbban mar emlitett balkani-pontuszi hatassal figghet ssze.

Moreau és mtsai (1994) szintéen kocsanyos és kocsanytalan tolgyek kozotti eltérést
vizsgaltdk sejtmagi genom szintjen RAPD markerekkel. Altalanosan rendkiviil alacsony
mérték( elkilonilést tapasztaltak (atlag 0,5 %), azonban sikerilt kimutatniuk egy olyan
markert (fragmentumot), amely gyakorisaga jelent6s mértékben eltért a két faj kozott (Qu.
robur-nal 1,0 volt, mig Qu. petraea-nal csupan 0,16). Ez a véletlentl kimutatott marker jol
jelzi, hogy el6fordulhatnak eltérések a fajok genetikai allomanyaban, ha nagyon alacsony
aranyban is, azonban a felkutatasuk igen hosszadalmas és sokszor véletlenszer(i folyamat.
AFLP markerekkel végzett vizsgalatokra szintén elsésorban a nyugat-eurdpai kocsanyos €s
kocsanytalan tolgy allomanyok esetében talalhatunk példakat (Mariette és mtsai 2002; Bakker
és mtsai 2001; Coart és mtsai 2002). Altalanosan elmondhatd, hogy bar az AFLP jobb és
megbizhatobb felbontast kinadl6 mddszer, mint a RAPD technika, azonban a két télgy faj
elkllonitésére nem szolgaltattak eddig fajspecifikus markerekkel, bar a gyakorisag értékek
megoszlasa alapjan a két taxonomiai csoport részben elkilonithet6 volt. A Mariette és mtsai
(2002) altal vegzett nagyobb léptéki{i nyugat-europai vizsgalat (az Egyesilt Kiralysagtol
Spanyolorszagon at Ausztriaig 7 populacio mintazasa), nagyobb mértékl genetikai diverzitast
jelzett a kocsanytalan télgy csoporton beliil, mint a kocsanyos télgyeknél. A kocsanytalan
tolgy populéaciok kozott némileg magasabb volt a genetikai differencialtsag mértéke is.
Ugyanez a tanulmany nuklearis mikroszatellit markereket is alkalmazott, azonban a 155

AFLP markerhez viszonyitva a 6 SSR marker esetében kisebb volt a genetikai differencialtsag
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mérteke. Ugyanakkor a mikroszatellit markerekkel nyert genetikai mintazat is megerésitette a
kocsanytalan tolgy csoport magasabb diverzitasat és differencialtsagat. Osszességében
elmondhat6, hogy a populéciok elkilonitése érdekében lehetdség szerint minél magasabb
markerszamra kell torekedni, amely leginkabb az AFLP markerek esetében valosithatd meg.
Raadasul agy tdnik, hogy jelenleg csak ez a markercsoport teszi lehetévé az adaptiv
jellegekhez kotott markerek fellelését, mivel a korlatozott szamd mikrosztellit lokuszok
esetében eddig csupan semleges jelleg volt kimutathato.

A Kkét alapfaj, a Qu. robur és Qu. petraea kozoétti genetikai differencialodas
vizsgalatanak egy specialis megkdzelitése volt a Scotti-Saintiagne és mtsai (2004) altal
publikalt, iranyitott keresztezésbsl szarmazé 278 testvérb6l all6 utédnemzedék QTL®
vizsgélata. Ez a vizsgélat mind mddszertanaban (géntérképezés, QTL markerek Kkutatasa),
mind a felhasznalt markerek szamaban és Osszetételében (389 marker, koztuk izoenzim,
SCAR, SSR, AFLP, SNP markerek) egyedilallonak bizonyult. A vizsgalat meger0sitette
azokat a korabbi eredményeket, amely szerint a két faj kdzott nagyon kismértéki a genetikai
elkilonulés. Az eltérésekért felelés markerek azonban els6sorban a genom kodol6 régidihoz
kothetGek, tehat kijelenthetd, hogy a semleges markertipusokkal joval kisebb meértéki
elkilonulés tarhato fel. Ezt erGsiti meg az a tény is, hogy funkcionalis regiokhoz kétédé SNP
markerek, tovabbd néhéany izoenzim lokusz nagyobb differencidlodast jelezetek, mint a
mikroszatellit, vagy akar AFLP markerek. Ezen tul azt is megallapitottak, hogy azt eltéréseket
tobb ponton is jelen vannak. Igy példaul a két faj elkulonitésére maig leginkabb alkalmas
levél morfoldgiai tulajdonsdgokért felelés QTL markerek is 6 kilénbdz6 kapcsolddasi
csoportban, elszortan voltak kimutathatdak. Hasonl6an a viz felhasznalas hatékonysagaval
Osszefliggd markerek is két, nagyobb csomoponton (hot spot) jelentek meg, illetve tovabbi
szamos, a genomban elszdrtan megjelend és kevésbé szignifikans QTL marker is kotédott

ehhez a tulajdonséaghoz.

Kozep-Europa tekintetében joval kevesebb tanulmany all rendelkezésilinkre, es mivel a
pontuszi-balkani elemek megjelenésével a térségre jellemz6 a tolgy valtozatok szamanak
novekedese a kiegyenlitettebb klimaju, nyugati térséghez viszonyitva, a vizsgalatok is valtozo
fajosszetételliek. Az egyik f6 kutatdsi irdny a molyhos tdélgy alloméanyok genetikai
mintazatanak vizsgalata. Err6l, a harmadik legnagyobb elterjedési tertlettel bird eurdpai fehér

° QTL - Quantitative Trait Loci (Camp és Cox 2002)
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tolgy fajrol 6sszességében kevesebbet tudunk, mint az intenziven vizsgalt kocsanyos és
kocsénytalan tolgy fajokrol. Az els6 filogenetikai kutatasok, amelyek az eurdpai fehér tolgy
allomanyok intenziv vizsgalatat végezték el, azt a meglepd eredményt hoztak, hogy a cp
haplotipusok tekintetében a molyhos tdlgyek sem rendelkeznek egyedi, a kocsanyos es
kocsanytalan tolgyektdl eltéré genetikai mintazattal sem eurdpai léptékben (Petit és mtsai
2002), sem pedig a helyi, karpat-medencei illetve balkéani teriileteken (Bordacs és mtsai
2002). Bordacs (1998) vizsgalata szerint (lasd még: Bordacs és Borovics 1999) a molyhos
tolgy komplexbe tartozo két hazai faj a szlken értelmezett molyhos télgy (Qu. pubescens
s.str.) és az olasz tolgy (Qu. virgiliana) kozétt nem mutathatdo ki kilonbség sem a cp-
haplotipus mintdzatban, sem a vizsgéalt RAPD markerek tekintetében. Ugyanakkor a molyhos
tolgyekkel kdzelebbi rokonsagot mutaté magyar tolgy (Qu. frainetto) esetében kimutathatoak
voltak unikalis cp-haplotipusok. Hazankban Kanalas és mtsai (2008) egy kocsanytalan tolgy
allomanyt (BlUkk hegység, Sikfokuat) vizsgaltak, a begydijtott egyedek levélmintain elvégzett
numerikus taxondmiai hatarozassal és izoenzim elemzéssel. A kijeldlt terlileten az uralkodd
Qu. petraea egyedek mellett Qu. polycarpa, Qu. pubescens és Qu. virgiliana, illetve
kilénboz6 fajosszetételben hibrideket is azonositottak, 6sszesen 30%-0s aranyban.
Ugyanakkor ez a morfoldgiai és taxonomiai heterogenitas nem volt tetten érhetd a genetikai
mintazatban. Meglep6 maodon viszont, a harom fakadasi csoport kozul a kordn fakado
egyedek csoportja a genetikai tavolsag alapjan jol elkuloniltek a masik két, késébbi fakadasu
csoporttol. Ez vélhet6leg a populécid joval kordbbi differencidlédasabol alakulhatott ki, ami
viszont az eltérd viragzasi periodusbdl eredéen az emlitett csoportok kozotti génaramlas
hidnyara vezethetd vissza.

Franji¢ és mtsai (2006) Horvatorszag teriletén vizsgaltak tobb molyhos tolgy
allomanyt levelmorfologiai bélyegek és RAPD markerek segitségével, annak érdekében, hogy
a feltételezett komplexen beluli, egyéb molyhos télgy fajok (Qu. virgiliana, Qu. brachyphylla,
Qu. dalmatica) onallo faji statuszat megerdésitsék vagy cafoljak. Sem a numerikus taxonomiai
vizsgalatok, sem a genetikai mintazat nem tdmasztja azonban ala a molyhos télgy komplex
tovabbi fajokra bontasat. Ugyanakkor egyértelmiien elkilonilés mutatkozott a déli és eszaki
terlet kozott, amelyet mindkét csoportositdsi modszer megerdésitett. A szerz6k az északi
allomanyokban tapasztalhatd nagyfoku genetikai és morfologiai diverzitas alapjan a
kocsanytalan tolggyel vald kiterjedt introgressziot feltételezik, mig a déli populaciokban, ahol
a két tolgyfaj elterjedési teriilete mar nem fed at, vélhet6leg tisztan Qu. pubescens egyedek
fordulnak el6. Hasonl6 eredményekre jutottak Bruschi és mtsai (2000) észak- és kozep-

olaszorszagi allomanyok mikroszatellit markerekkel végzett vizsgalatakor, vagyis nem
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sikerdlt elkuloniteniik a kocsanytalan tolgyek és molyhos tolgyek csoportjat a genetikai
mintézat alapjan, ami a két faj kozotti kiterjedt hibridizaciora utalhat. Salvini és mtsai (2009)
szintén egy olaszorszagi alloméanyban végeztek hasonld genetikai vizsgélatot, ahol nagy
aranyban tartak fel kocsanytalan télgy és molyhos t6lgy hibrid genotipussal rendelkez6
egyedeket. Az utodvizsgalat eredményeképpen azt is megallapitottdk, hogy az aktualis
beporzéaskor nagy aranyban a kocsanytalan télgy egyedek szerepeltek pollen donorként,
tovabbd a hibrid anyafakat mindkét alapfaj, és a hibrid egyedek is egyenld mértékben
termékenyitették. A kocsanytalan télgyek és molyhos tolgyek kozott létrejovo kiterjedt
introgressziora mar egy korabbi, északkelet-franciaorszagi elegyes tolgy allomanyban végzett
morfoldgiai vizsgalat (Dupouey és Badeau 1993) is szolgaltatott bizonyitékot. Ebben a
vizsgalatban ugyanis a kocsanyos tolgy egyedek egyértelmien elkilonithet6ek voltak a masik
két tolgy fajtol, azonban a kocsanytalan és molyhos tolgyek kdzott egy folyamatos atmeneti
forméakat tartalmazé csoport volt kimutathato.

A hérom 6 fehér tolgy faj komplex, 6sszehasonlito vizsgalatara Curtu és mtsai (2006)
kutatasat érdemes kiemelni. Egy, a Keleti-Karpatokban (Bejan, Romania) talalhato elegyes
tolgy allomanyban végeztek taxondmiai és genetikai megfigyeléseket (cp, izoenzim és SSR
markerekkel). A t6lgy fajokban gazdag teruleten (Qu. robur, Qu. petraea, Qu. pubescens, Qu.
frainetto, Qu. cerris) a csertolgy (Qu. cerris) egyértelmden elkilonilt genetikai mintazataban
a tobbi tolgy fajtol, ami megerdsiti az elkilonilt taxondmiai statuszat is (masik alnemzetség).
A fehér tolgyek kozott viszont részben volt csak kimutathatd genetikai elkilonulés. A Nei-
féle genetikai tavolsadgok alapjan szerkesztett dendrogramokon a Qu. frainetto a Qu.
pubescens-szel mutat kézelebbi kapcsolatot, ahogyan a Schwarz-féle rendszerben is azonos
szekcidba (sect. Dascia) tartoznak. Ugyanakkor a Qu. robur csoporttdl a legtdvolabb
helyezkedik el. A taxonok paronkénti dsszehasonlitdsakor a Qu. petraea és a Qu. pubescens
csoportok kozott mutathaté ki a legkisebb genetikai differencidlodds a mikroszatellit
markerek alapjan, ami nagyobb mérték(i génaramlast feltételez a két faj kozott, és
alatdmasztja az el6z6ekben mar ismertetett megfigyeléseket a két faj introgresszidja kapcsan.
Curtu és mtsai (2011 a) egy korabbi vizsgalatukban tobb romaniai allomanybdl begydjtétt Qu.
pubescens és Qu. frainetto egyedek genetikai elkulonithet6ségét vizsgaltak reészletesebben. Az
alkalmazott hét mikroszatellit marker (ebb6l két EST-SSR régid) segitsegével sikerlt jol
elkllonitenilik a két taxondmiai csoportot, illetve bizonyos alloményokban kimutatniuk a
hibrid egyedeket. A romaniai allomanyok kapcsan egyértelmiien megallapithat6 volt, hogy a
Qu. frainetto faj alacsonyabb genetikai diverzitassal bir, és a populécioi kozoétt kisebb a

genetikai tavolsag, mint a Qu. pubescens allomanyok esetében. Erdekes médon mégis a Qu.

25



frainetto allomanyok esetében volt kimutathatdo olyan egyedek nagyobb aranyu jelenléte,
amelyek a két faj kozotti, kevert genotipussal rendelkeztek. Ezalapjan a szerzék erdsebb
introgressziora kdvetkeztettek a Qu. frainetto fajnal.

Végil a kocsanyos tolgy csoport tekintetében két érdekes eredményt emlithetiink.
Curtu és mtsai (2011 b) egy kdzelmaltban készitett vizsgalata a kocsanyos télgy komplexbe
tartozd egyik szarazsagtlird faj, a Quercus pedunculiflora genetikai mintazatat tarta fel
izoenzim és cp haplotipusok segitsegevel 7 romaniai &llomanyban. A levél morfoldgiai
vizsgalata alapjan Ugy talaltak, hogy a fonaki sz6rozoéttseg szolgaltja a legjobb elkilonitésre
alkalmas bélyeget a két csoport kozott, tovabba az egyéb levélbélyegek tekintetében is
nagymértékd hasonlosagot tartak fel a molyhos télgyek jellemzGivel. Mindezek alapjan,
feltételezésiik szerint a szarazsagt(ir6 Qu. pedunculiflora alak vélhet6leg a Qu. robur és Qu.
pubescens kozotti introgresszio eredményeként alakulhatott ki. A genetikai mintazatban
kimutathato kismértéki elkilonilés ugyanakkor arra utal, hogy a két kocsanyos télgy faj
elkllonulése csak a kozelmultban kezd6dhetett, és koztik még mindig intenziv géncsere all
fenn. Bordacs és Burg (1997) magyarorszagi kocsanyos tolgy allomanyok reprezentativ
mintazasat végezték el RAPD markerekkel, amelynek eredményeképpen egy olyan unikalis
markert sikeriilt kimutatniuk, amely a szlavén télgyek (Quercus robur ssp. slavonica), a
kocsanyos tolgy egy teriiletileg jol elhatarolhatd szarmazédsanak (Matyas 1967 a)
jellegzetessége volt. Ez a marker sem a tobbi Qu. robur &lloméanyban, sem a masik két tolgy
fajnal nem jelent meg. Az egyedi genetikai mintazatbdl a szlavon télgyesek énallé evolucios
fejl6édesere kovetkeztettek. Ugyanakkor azt is szem el6tt kell tartani, hogy a specifikus
markerek jelenlétiikkel sok esetben csupan a populaciok egyediségét jelzik (Dumolin-
Lapégue és mtsai 1997; Bordacs és Burg 1997), a tényleges taxondmiai elkulonilés

vizsgalatara pedig mindkét esetben tovabbi mintak bevonasa szikseges.

3.2.2. A legfontosabb molekularis genetikai eredmények bemutatasa: finomlépték( genetikai
vizsgélatok

A finomléptékl( genetikai vizsgalatok attekintését érdemes kiemelni, hiszen mas
jellegl informacidhoz juthatunk altaluk, mint a populaciok kozotti genetikai kapcsolat
feltarasabol. A finomléptekil elemzések sajatossaga, hogy egy kijelolt mintatertlet lehet6leg
Osszes idéskoru egyedet mintdzzuk, a helyzetiket foldrajzi koordinataikkal rogzitjik, igy a
késdbbiekben a vizsgalt dllomanyrészlet genetikai struktarajat tudjuk rekonstrudlni. Ezek az
elemzések is a diverzitas egyfajta felméréset jelentik, azonban mindez sokkal kisebb

tavolsagon belll torténik. Altalaban olyan markertipus alkalmazasa célszerd, amellyel
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lehet6ség nyilik az egyedek genetikai azonositasara, genetikai ujjlenyomatuk révén, igy a
klonok (sarjak) kiszlrésére, illetve a genetikailag nagyobb hasonldsagot mutatd egyedek
esetleges térbeli csoportosulasanak kimutatasara (térbeli genetikai struktura). Mindezek miatt
az elemzések finomléptékiinek tekinthetéek mind a foldrajzi tavolsdg, mind a genetikai
felbontas tekintetében. A leggyakrabban alkalmazott mikroszatellit markerek kodominans
sajatossagabdl kovetkez6en nem csupan egyedazonositasra alkalmasak, hanem az
utddnemzedék és a szll6populacioé genotipusanak ismeretében szilgvizsgalatokra vagy ismert
anyanovény esetében apasagi vizsgalatokra is lehetGség nyilik. igy nem csupan a két
generacid genetikai mintazatat hasonlithatjuk dssze, de olyan populaciodinamikai folyamatok
is tanulmanyozhat6ak, mind a pollen altali génaramlas vagy akar a mag utjan térténé migracio
aranya vagy tavolsaga. A tolgy fajok esetében az elegyes allomanyokban lehetdség nyilik
tovabba a hibridizacid vagy introgresszio mértékének feltardsara is. A kovetkezékben néhany,
a fehér tolgyekkel kapcsolatos finomléptéki genetikai vizsgalat eredményeit foglaljuk 6ssze.

A tolgyek esetében az els6 ilyen jelleg vizsgélat Dow és Ashley (1996) nevéhez
kothetd, akik egy észak-amerikai faj, a Quercus macrocarpa egy allomanyaban vizsgaltak az
allomanyon belili génaramlads aranyadt a beporzds sordn mikroszatellit markerek
alkalmazésaval. A tulajdonképpeni apasagi vizsgalat soran azt az eredményt kaptak, miszerint
a beporzas soran, a 62 vizsgalt egyed kozil a magoncok 80%-a minddssze 4 egyedtdl
szarmazott. Mig az allomanyban vélhetdleg néhany dominans egyed vesz részt a beporzasban,
addig a kilsé pollen biztositja a genetikai valtozatossag fenntartasat és a beltenyésztettseg
elkerulését. Ezzel az dllomanyban egy természetes szabalyozo rendszer alakulhat Ki.

Streiff és mtsai (1999) mar egy Qu. robur és Qu. petraea elegyes allomanyban
vizsgaltak hasonlé mddon a kiilsd pollen aranyat. Vizsgalatukban meglepé modon 70%-ban
kivulrél érkezett pollent mutattak ki, tehat a beporz6 egyed nem volt megtalalhat6 az 5,76
hektaros allomanyban. Az atlagos megporzasi tavolsag 287 m volt, és a tavolsagi pollen
transzport bizonyithatéan fontos szerepet jatszott az allomany genetikai diverzitadsanak
fenntartasaban.

Az europai fehér tolgy allomanyokban — elsGsorban a kocsanyos és kocsanytalan
tolgyek esetében - a génaramlas mertékének vizsgalatara, és 2001 és 2005 kozott egy
nemzetkozi projekt jott Iétre OAKFLOW néven. Ebben a komplex kutatasban kilenc eurdpai
mintaterllet kerilt kijel6lésre és intenziv mintazasra (Un. ISP teruletek, intensive study plot)
kilénbdz6 orszagokban (Anglia, Dania, Hollandia, Svédorszag, Franciaorszag,
Spanyolorszaghoz tartozo szigetek, Olaszorszag, Svajc és Magyarorszag). A mintatertletek

nagysaga igen valtozo volt, 5-50 hektaros meretekig. A vizsgalt eurdpai részterilet keleti
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szélén elhelyezked6 magyar mintaterilet Sopron kozelében kerilt kijel6lésre, egy
taxondmiailag és morfoldgiailag is igen valtozatos sszetétel(i elegyes allomanyban. Azonban
ez a taxondmiai gazdagsag, valamint a hibrid jegyeket mutatd példanyok sokasaga vezetett
ahhoz, hogy az altalanos érvényl konkllziok levonasakor a hazai mintaterilet szinte minden
tekintetben kivalallokent szerepelt (bar ugyanez részben elmondhaté a mediterran fajokat is
feldolgozo spanyol teriiletekrél). igy a nyugatabbra fekvé, tisztan kocsanyos és kocsanytalan
tolgyekbdl all6 allomanyok alapjan az eredmények egységesebbek. Az egyik fontos konkluzid
az europai tolgy allomanyok magas genetikai diverzitasa, amelynek fenntartasdban a
legfontosabb evollcios faktornak a pollen atjan tortén6, populaciok és fajok kozotti
généramlas tekinthetd. A vizsgélt terlileteken atlagosan 60%-0s volt a kilsé pollen ardnya,
ami megfelel6 mértékben fenntartja az utddpopulacioban a genetikai valtozatossadgot. A
meglepé eredményt a mag utjan térténé genaramlas (seed flow) hozta, ugyanis a diszperzid
genetikai nyomon kovetésével az allomanyokban atlagosan 40%-ra volt tehetd a kils6
migracio aranya. A nagy magvu fajok magszorddasa elsésorban gravitacios uton torténik, és
igy Kkis tavolsagon belul valésulhat meg. Azonban a magas tapanyagtartalmd
szaporitokepletek esetében, mint a toélgy makkok esetében is, nagy szerepet kap az allatok
atjan tortend terjesztés is. A tolgyek esetében is talalhatunk mar olyan vizsgalatokat, amelyek
egy-egy tolgy faj és a makkot fogyasztdé madar vagy kisemlds kapcsolatat, és igy a diszperzi6t
befolyasold hatasukat vizsgalja. Kilonosen a szajkd jelet6ségére hivjak fel tobben a
figyelmet, amely egyuttal a faj védelmeének sziikségessegét, peldaul vadaszatanak tilalmat is
kell6en indokolja (Grivet és mtsai 2003; Pons és Pausas 2007).

A finomléptekii vizsgalatok maésik fontos célkitlizését a fajok kozotti hibridizécids
események feltarasa jelenti. A kordbban bemutatott OAKFLOW projekt keretében kijelolt
svajci mintaterleten Gugerli és mtsai (2007) végeztek ilyen iranya levélmorfoldgiai és
genetikai vizsgalatokat (6t mikroszatellit marker alkalmazésaval) kocsanyos és kocsanytalan
tolgyek kozott. A genetikai klaszterezes alapjan jol elkllonithetd volt a két taxondmiai
csoport, és az egyedek besorolasa dsszhangban allt a morfometriai elemzés eredményével is.
A teriileten igen kis aranyban voltak jelen hibrid genotipussal bird egyedek, és a morfologiai
bélyegek alapjan hibridként meghatarozott egyedek tobbsege is besorolhatd volt genotipus
mintazatuk alapjan valamelyik alapfajba. Raadasul ez megfelelt a kdrnyezd fak taxondmiai
statuszanak. A két faj egyedei terlletileg is jol elkilonlltek az él6helyen tapasztalhat6
kornyezeti kilonbségeken kialakult mikrohabitatoknak megfeleléen. A tanulmany végsé
konkluziojakent azt emeli ki, hogy az idéskori allomanyban igen Kis aranyban fordulnak el6 a

hibrid egyedek, ami arra utal, hogy az eltér6 mikohabitatokon az alapfajok jutnak szelekcios
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elényhoz, és az esetleges hibrid egyedek még fiatal stadiumban kiszelektalodnak. Mindezek
alapjan a szerz6k arra hivjak fel a figyelmet, hogy a két faj kozotti genetikai elkilonilés
korlatozott volta inkabb a fajképzd&dés fiatal stddiumaval magyardzando, mintsem az intenziv
géncserével.

Curtu és mtsai (2007) korabban bemutatott vizsgalataban szintén viszonylag alacsony
volt a morfolégiailag hibrid egyedek ardnya (6%), és csupan 3,4%-ban voltak kimutathatoak
elsé generacios hibridek a teriileten. Raadasul a morfoldgiailag és genetikailag hibridként
azonositott egyedek sem voltak minden esetben 6sszhangban, amibél az kovetkezett, hogy a
morfologiailag hibrid fenotipus nem jelentett feltétlentl valodi genetikai hibrid statuszt, és
forditva. Az introgresszio kimutathat6 volt a fajok kézétt, azonban nem egyforma mértékben.
A legkisebb mértékben a Qu. robur és Qu. frainetto csoport kdzott volt megfigyelhetd (1,7%),
ezt kovette a Qu. robur és Qu. petraea csoportok kozotti magasabb introgresszios érték
(6,1%), mig nagyobb mértékben volt kimutathatd a Qu. pubescens és Qu. petraea kozott
(9,4%), illetve legmagasabbnak bizonyult a Qu. pubescens és Qu. frainetto fajok kozott
(16,2%). Ugyanakkor a szerzék felhivjak a figyelmet arra, hogy a fajok kdzott megtalalhato
kisszamu els6 generacids hibrid arra utal, hogy makddik egyfajta reprodukcids gat, aminek
kovetkeztében a fajok nem olvadnak fel egymasban. Az F1 hibridek ellen vélhet6leg mikodik
egy szelekciés mechanizmus, a szul6fajok, illetve a szll6fajokkal nagyobb hasonldségot
mutatd visszakeresztezddott formak javara.

A Salvini és mtsai (2009) finomlépték(li genetikai vizsgalatarél, amelyet egy Qu.
petraea €s Qu. pubescens elegyes allomanyban végeztek, korabban mar volt szé. A vizsgalat
érdekessége volt, hogy a nagy aranyban feltart hibridek vagy visszakeresztez6dott egyedek
kozott a beporzas iranyat is azonositottak. Igy mig az elsé generacios hibridek esetében a Qu.
petraea dominal mint pollendonor, addig a hibrid anyafdkat egyenl6 mértékben
termékenyitették a két alapfajhoz tartozo, illetve a hibrid egyedek.

Ugyanakkor egy spanyolorszagi vizsgalat (Valbuena-Carabafia és mtsai 2007), amely
harom Qu. petraea és Qu. pyrenaica elegyes allomany genetikai szerkezetét, és a hibridizacio
mértekét tarta fel, arra hivja fel a figyelmet, hogy a kapott eredmények nagyban fliggenek a
populéciok egyedi sajatossagaitol. Igy a teriiletileg jol elkuloniilt alapfajok esetében a hibrid
és introgresszalt egyedek kisebb szamban fordultak el6, és szinte kizarolag a kontakt zonaban
helyezkedtek el. Ebben az atmeneti zdnadban megfigyelhetd volt a talaj azon tulajdonsagainak
koztes formaban vald megjelenése is, amely talajtulajdonsagokra egyébként a két alapfaj
térbeli szeparacioja is visszavezethet6. Ezzel szemben a jobban elegyesedd alloméanyban, ahol

az edafikus tényezOk szempontjabdl az él6hely is joval kiegyenlitettebb volt, a kilénb6z6
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mértekben introgresszalt egyedek is elszorva és nagyobb szdmban fordultak el6. A vizsgalat
egyik legérdekesebb eredménye a hibridizacié térbeli genetikai struktarara gyakorolt
hatdsanak kimutatdsa volt. Az introgresszalt formak gyakoribb el6forduldsa ugyanis
kimutathato volt az allomany térbeli-genetikai mintazataban, méghozza nagyobb mértékben,
mint az alapfajok esetében. Az él6hely valtozatossaganak, mozaikossadganak a fajok
elterjedésére és a hibrid zonék kialakulasaval valo 6sszefliggésekrdl mar més, amerikai tolgy
fajok esetében is szilettek megfigyelések (Dodd és Afzal-Rafii 2004; Williams és mtsai
2001), illetve Himrane és mtsai (2004) a Qu. pubescens x Qu. faginea hibridek 6kofizioldgiali
paraméterekben mérhet6 nagyobb valtozatossagat mutattak ki az alapfajokhoz képest.

Az introgresszid mértékét és iranyat, és igy a valamilyen fokda hibrid genotipusok
aranyat az adott allomanyban nem csupan az éléhely befolyasolhatja, hanem az alapfajok
egyedaranya is. Lepais és mtsai (2009) intenziv mintazason alapulé és 10 mikroszatellit
markerrel végzett, nagyfelbontdsi genetikai analizisen alapuld kutatasuk alapjan
megallapitottdk, hogy az eurdpai fehér tolgyek korében Kiterjedt és altalanos folyamatnak
tekinthetd a fajok kozotti keresztezddés. Ugyanakkor, az adott allomanyban kisebb
egyedszamban jelen levd tolgy fajokat nagyobb mértékben érinti a mas fajoktdl szarmazé
pollen, illetve a mar kialakult hibrid egyedeket is nagyobb aranyban termékenyitik a
gyakoribb fajok. Igy az introgresszio aszimmetrikussa valik, és akar a ritka faj teljes genetikai
integritdsanak eltlinésehez is vezethet. Lepais és Gerber (2011) folytatva az el6z6 tanulméanyt,
azt is megallapitotta, hogy a hibridek ugyanolyan életképesnek bizonyultak mind a termelt
pollen, mind a mag szempontjabol, mint a tiszta fajok egyedei. Ugyanakkor, a szaporodasban
egyenl6é aranyban részt vevl fajok esetében mégis mikddik egyfajta kontroll a fajazonos
pollen kiszlrésére, ami hosszU tavon megakadalyozza a hibrid egyedek felduzzadasat az

allomanyban és igy legalabb részben fenntartja a fajok elkulonuléeset.

Egy-egy kivalasztott allomany teljes vagy kozel teljes mintavételezésén és az egyedek
nagy felbontasd genetikai analizisén alapuld finomlépték( vizsgalatok sok egyeb kutatési
lehet6séget rejt magaban. Copini és mtsai (2005) peldaul az egykori hollandiai télgyesek
helyén visszamaradt, részben a legeltetés miatt kitermelt, részben tizifatermelés céljabol
sarjaztatassal fenntartott, leromlott erd6k genetikai szerkezetét és diverzitasat tarta fel a
modszerrel. A vizsgalt terlileteken az egyedek genetikai ujjlenyomata alapjan beazonositottak
a kloneredet(i fakat, amelyek sokszor Kiterjedt sarjtelepek és egymastol jol elkilonilt
gyokersarjak formajaban voltak jelen. Az eurdpai bikk esetében (Fagus sylvatica) Buiteveld

és mtsai (2007) a kulénb6z6 erdészeti mivelésmddoknak az allomany genetikai szerkezetére
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gyakorolt hatasat tanulmanyoztak intenziv genetikai mintazassal, illetve Holtken és Gregorius

hasonlitottak dssze kiilénbdz6 mivelésl erdékben szintén az egyedek genetikai ujjlenyomatat
alkalmazva.
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4. Anyag és modszer

4.1.  Avizsgélt névényanyag

A kijelolt mintatertilet kozel 4 hektar nagysagu, Sopron és Fertérakos kozott, a
Szarhalmi-erd6é északnyugati csiicskében, a Kecskehegyi kilato alatt tertl el (Tanulmanyi
Erd6gazdasag ZRt., Fert6rakos 13/C és 13/A erddrészleteken, északi szélesség 47° 43,314’
keleti hosszUsag 16° 37,800" 2. sz. abra). A terlleten 450 id6s egyed kertilt kijelolésre 2001
folyaman egy kordbbi nemzetkézi projekt (OAKFLOW) kapcsan. A Kkijeldlés soran a
mintafak felfestett sorszdmot kaptak, valamint a pontos foldrajzi helyzetik rogzitésre kertlt
X,Y,Z helyi koordinatakkal, hagyomanyos teodolitos technikat alkalmazva. A vizsgalathoz
két ujulatfolt is kijelolésre kerult, amelyekben az ott megtalalhaté 37 illetve 38 csemete
foldrajzi helyzetét az el6z6ekben ismertetett modon rogzitettiik. A vizsgalatba vont egyedek
helyzete ezutan térképen is abrazolhatova valt az ArcMap 9.0 (www.esri.com) térinformatikai
szoftver segitsegével.

A vizsgalatra kijel6lt terilet jellegzetessege a néhany szaz méteren belil jelentkez6
jelent6s terméhelyi kiilénbség, amely részben a térszint emelkedésébdl, részben pedig az tde-
széraz termdhelyi atmenetb6l adodik. A terllet legmélyebb pontjdn patakmeder fut, mig a
legmagasabb pontjan (208 méteren) szaraz, napos Kitettség(i dombtet6 teril el (3. sz. abra).

A terllet természetes novénytarsuldsa a melegkedvel6 és fenyigényes, xerotherm
tolgyes (Orno-Quercetum pubescenti-cerris), azon belll is a Soproni-dombvidékre jellemz6,
reliktum jellegli alpokalji molyhos tolgyes szalerd6 tarsulas (Borhidi és Santa 1999). A
terlleten, a mar emlitett kordbbi nemzetktzi projekt kapcsan, terepi megfigyelések is
torténtek. Ennek soran a felvételezett egyedek taxondmiai statuszardl is szllettek feljegyzesek
a hagyomanyos taxonomiai hatarozobélyegek figyelembevételével (Bordacs es Borovics nem
publikalt adatsor). A téarsulastipusnak megfelelen a terlleten molyhos télgy, kocsénytalan
tolgy és csertdlgy egyedek talalhatéak. Ez utdbbi tdlgyfaj azonban nem képezte a vizsgalat
targyat, mivel a fehér tolgyekt6l vald tavolabbi taxonomiai helyzetéb6l addddan (maés
alnemzettseg) azokkal nem hibridizal. A terlleten megtalalhaté volt tovabba a kocsanyos
tolgy csoport is, amelynek természetes eredete vitathatd. A terepi megfigyelések soran nagy
szamban kertiltek leirasra atmeneti bélyegekkel rendelkezd, hibrid egyedek is.

A mintaparcella elsédlegesen védelmi rendeltetésd, védett terlileten fekszik és része a
Natura 2000 halozatnak. Ugyanakkor korabban, els6sorban a koérnyezd telepulések

tlzifaigényét kielégitendd, tobbszor visszavagasra keriilt. Ennek eredményeképpen az
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allomany magan viseli a tobbszori Gjrasarjaztatds nyomait, ami az allomany s(r(iségében, a

,,CS0kros” ndvekedésli egyedek jelenlétében és a leromlott torzsminéségben is tettenérhet6 (4.

és 5. sz. bra).
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4. sz. dbra: Részlet a kijeldlt allomanybdl (Foto: Borovics A.)
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5. sz. abra: A sarjaztatas hatasanak szembet(iné jelei az allomanyban (Foté: Borovics A.)

4.2.  TaxonoOmiai vizsgalat

A vizsgélatba vont idéskoru egyedek esetében numerikus taxonémiai hatarozésra
kerllt sor, amelyet 2004-2005 folyaman, a teriileten még megtalalhaté 376 id6skoru egyed
esetében végeztem el. A numerikus taxonémiai hatarozas soran a levél alaki tulajdonsagai,
illetve a szO6rozottségének mértéket alapul véve, a kulonbdz6 fajok szubjektiv megitéléstdl
mentes taxondmiai besorolasara nyilik lehet6ség, tovabba a hibrid egyedek azonositésara is
alkalmas. A vizsgalathoz egyedenként minimum 5 levelet gy(jtottem, lehetdség szerint a
korona dél-keleti, fénynek Kkitett alsé harmadabdl. A levelek préselés utan feliratozott
papirtasakokban archivélasra kerultek.

A numerikus taxonomiai hatarozashoz a Borovics (2000) &ltal kidolgozott eljaras
kerllt alkalmazasra. A vizsgalt 16 levélmorfoldgiai bélyeg tobbvaltozds statisztikai értékelése
eredményeként un. Kklasszifikacios fuggvények kertltek leirasra. A modszerrel a
Lepidobalanus alnemzetség Pendunculatae, Sessiliflorae és Lanuginosae sorozatainak
hazankban el6forduld fajai (Quercus robur, Qu. petraea s. str., Qu. dalechampii, Qu.
polycarpa, Qu. pubescens s. str., Qu. virgiliana) kilonithet6k el, illetve az atmeneti
formaképzési, feltehetéen hibrid alakok azonosithatoak.
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Az értékeléshez szikséges mérhetd, és merésekbdl szarmaztatott levélmorfologiai

bélyegek (Borovics 2000) ismertetése a 2. sz. tablazatban, illetve a 6. és 7. szamd &bran

lathato.

Meért és szarmaztatott levélmorfologiai

bélyegek

Meérés leirasa

OE

Oboleresség

db, az 6bolbe fut6 erek szama a levélhossz 1/4-
3/4 kozétti terileten (6. sz. abra)

KS

Karéjok szama

db, beleszamitva a csucskaréjt is

SD

Sz6rdenzitas a levélfonakon

bonitalt érték 0-4 kozétt, 40-szeres nagyitas

Z%

Karéjmélység szazalék

Képlete: (X1+X2)*100/SM ahol X1 és X2 a két
legnagyobb oldalkaréj hossza mm-ben

Szimmetria jelz6szam

Képlete:|X1-X2|*100/(X1+X2)

Levélnyél hossza

mm-ben

NL

Levélnyél szazalék

Képlete: N*100/L ahol L a levéllemez hossza
mm-ben

S1S2

Levélalak index 1.

Képlete: S1*100/S2 ahol S1 a levélhossz
csucstol szamitott 1/4-nél mért levélszélesség;
S2 a levélhossz csucstdl szamitott 3/4-nél mért
levélszélesség

S1SM

Levélalak index 2.

Képlete: S1*100/SM ahol SM a levéllemez
maximalis szélessége

SML

Levélalak index 3.

Képlete: SM*100/L

L1L

Levélalak index 4.

Képlete: L1*100/L ahol L1 a levélcslcs és a
levéllemez maximalis szélessége kdzotti hossz

Kl

Karéj index

Képlete: L/K

LA

Levélalap formai értékelése

LEV_ALAP 0-4 kodz6tt bonitalt érték; 0 atfed6
cimpas, 4 hegyes ékvalli; a bonitalas utan a
statisztikai feldolgozhat6sag miatt radianban
fejezzlik ki ezen értékeket:

LEV_ALAP=0 - LA=9/8*r, 1 7/8*r,

2 5/8*7'C, 3 3/8*7'C, 4 1/8*7'C (7 SZ. ébl‘a)

CK

Csucskaréj

mm-ben

MK

Mellékkaréjok szama

db

CKI

CsUcskaréj index

Képlete: CK*100/L

2. sz. tAblazat: A numerikus taxonémiai hatarozas soran alkalmazott mérhetd, és mérésekbél szarmaztatott

levélmorfologiai bélyegek Borovics (2000) nyoman
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1/4L

2/4L

1/4L

N

6. sz. bra: Levélmorfoldgiai bélyegek értelmezése

|- Lavéllemez

7. sz. abra: Levélalap formai értékelése (LEV_ALAP)

A mérések utan a mintanként vizsgalt 6t levél eredményeinek szdmtani atlaga kerilt
behelyettesitésre a hat taxont elkllonité klasszifikacios fuggvényekbe. A legmagasabb értékkel
rendelkez6 fliggvény megadja az adott minta taxonomiai statuszat. Azonos értékekkel rendelkezé
figgvények esetében pedig a két taxon hibridjére utal. Az alkalmazott klasszifikacios
fuggvényekhez sziikséges szorzdkat Borovics (2000) nyoman a 3. szamu tablazat tartalmazza. A

fuggveny altalanos formajéat a kovetkezok szerint lehet megfogalmazni:
Q=W T X+ W, T X+ W F Xt AW T X+ G
ahol i jeloli a taxonokat, 1....m a bélyegeket, w;; az i taxon j-dik bélyegenek egyutthatoja, x; a j-dik

bélyeg mért (megfigyelt) értéke, ¢; az i-taxon konstansa és S; az i taxon Kklasszifikacios erteke.
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Qu. robur Qu. petraea | Qu. dalechampii | Qu. polycarpa | Qu. pubescens | Qu. virgiliana

p=,24390 p=,20732 p=,18293 p=,10976 p=,16829 p=,08780
OE -3,51 -5,07 -5,51 -4,80 -4,06 -4,95
KS 58,36 58,52 58,01 56,96 57,46 57,53
SD 5,68 8,06 7,67 7,38 12,16 12,00
7% 2,39 2,31 2,36 2,20 2,41 2,37
S 1,06 1,06 1,10 1,00 1,15 1,07
N -21,47 -19,82 -19,81 -20,34 -20,92 -20,17
NL 20,35 19,62 19,74 20,16 20,33 19,68
S1S2 0,29 0,04 0,05 0,02 0,02 0,05
S1SM 12,68 12,62 12,48 12,67 12,94 12,89
SML 2,15 2,00 1,81 2,00 2,02 2,09
L1L 7,33 7,10 7,19 7,30 7,19 7,35
Kl 88,36 86,92 86,13 85,94 85,71 87,44
LA 10,44 1,54 2,15 2,15 1,60 3,56
CK -62,52 -64,67 -64,04 -62,91 -63,09 -64,64
MK -3,11 -2,75 -2,49 -2,77 -2,40 -2,62
CKI 72,10 73,91 73,97 71,57 72,08 73,44
Konsta -1653,66 -1571,10 -1549,88 -1548,53 -1591,01 -1613,08

ns

3. sz. tdblazat: A numerikus taxonomiai vizsgalat soran alkalmazott klasszifikacios fiiggvény egyltthatok

Borovics (2000) nyoman

A Klasszifikacios fliggvények egyutthatoit és konstansait a vizsgalt taxonokra a 3. szamu tabléazat

megfelel6 soraibdl lehet kiolvasni az alabbi médon:

Srop= 5,68*SD+10,44%L A+0,29%S1S2+.....+1,06%S-1653,66

Az el6z6 eljaras sordn molyhos télgyek csoportjaba tartozé mintaknal (Qu. pubescens

s.str., Qu. virgiliana vagy hibridek) tovabbi harom levélsz6rozottségi bélyeg vizsgalatat

javasolta Borovics (2000) a még megbizhatobb azonositas érdekében (4. sz. tablazat foglalja

6ssze a molyhos télgyekre kidolgozott fliggvény egyiitthatokat):

1. Sz6rdenzitas a levélnyélen: SN (bonitalt érték 0-2 kdzott, 40-80-szoros nagyitas)

2. Sz6rdenzitas a fonak erein: SE (bonitalt érték 0-2 kdzott, 40-80-szoros nagyitas)

3. Sz6rdenzitas a levél szinén: SS (bonitalt érték 0-2 kozott, 40-80-szoros nagyitas)

38




pub virg
p=,16829 p=,08780
SN 20,61 18,25
SE -2,4 -1,92
SS -3,19 -3,3
OE -6,030 -7,180
KS 82,690 81,300
SD -2,370 -1,870
Z% 2,130 2,130
S -0,350 -0,550
N -53,160 -51,900
NL 45,360 44,370
S1S2 -0,580 -0,570
S1SM 13,090 13,230
SML 0,120 0,190
L1L 5,420 5,710
Kl 147,250 147,100
LA 19,970 22,810
CK -81,620 -81,400
MK 2,000 1,870
CKIl 78,710 78,160
Konstans -1788,800 -1800,120

Spub = 19,97*LA+5,42*L 11 +20,61*SN+....-2,13*Z2%-1788,80
Svir = 22,81*LA+5,71*L 1L +18,25*SN+.....-2,13*Z%-1800,12

4. sz. tablazat: A két molyhos tolgy faj elkiilonitésére alkalmazott klasszifikacios fliggvények és egyutthatdik

Borovics (2000) nyoman

Az elso 1épésben molyhos tolgyként beazonositott egyedek esetében ezeket a kiegészitd
méreseket is elvégeztem, és a hatarozast a kiegészitett paraméterekkel megismételtem.

Az alkalmazott moddszerr6l és hatarozofliggvenyekrél részletes informacio a
Quercologist internetes hatarozéprogram oldalan is  elérhetd (http://ngt-

erdeszet.emk.nyme.hu/quercologist/default.htm).
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4.3. Laboratériumi vizsgalatok

4.3.1. Mikroszatellit vizsgalat

A DNS alapt molekularis genetikai vizsgalatokhoz sziikséges mintavetelt, az
OAKFLOW Projekt kapcsan, az ERTI és az OMMI (MgSzH, majd legijabban NEBIH)
végezte kozosen 2001-ben. A Kkijelolt 450 id6skord mintafardl, és a két ujulatfolton
felvételezett 75 csemetér6l friss levelek keriltek begydijtésre. A DNS kinyerését az OMMI
Genetikai Laboratériuma 2001 sordn végezte el. Az extrakcio friss levélszovetbdl tortént a
QIAGEN Dneasy Plant Mini Kit segitségével. Az igy kinyert, altalanosan nagy tdménység
DNS-oldatokat, megfelel6 mértékd higitas alkalmazasaval, egységesen 2-3 pg/ul
koncentrcidra kerllt bedllitasra. A mintasor nukleéris mikroszatellit markerekkel torténd
elemzéséhez négy nuklearis mikroszatellit (SSR) marker kerllt kivalasztasra, amelyek

fontosabb adatait az 5. szamu tablazat tartalmazza.

Marker Motivum Primerpar szekvencia (Forward - Reverse) Markerleiras

ZAG 1/5 (GT)5(GA)g 5-GCTTGAGAGTTGAGATTTGT-3 Steinkellner és mtsai 1997
(Qu. petraea)
5-GCAACACCCTTTAACTACCA-3'

ZAG 9 (AG)1, 5-GCAATTACAGGCTAGGCTGG-3 Steinkellner és mtsai 1997
(Qu. petraea)
5-GTCTGGACCTAGCCCTCATG-3

ZAG 104 (AG);sAT(GA); 5-ATAGGGAGTGAGGACTGAATG-3 Steinkellner és mtsai 1997
(Qu. petraea)
5-GATGGTACAGTAGCAACATTC-3

MSQ 13 - 5-TGGCTGCACCTATGGCTCTTAG-3 Dow és mtsai 1995
(Qu. macrocarpa)
5-ACACTCAGACCCACCATTTTTCC-3’

5. sz. tablazat: A vizsgalat soran alkalmazott négy mikroszatellit marker f6bb adatai, a primerparok

szekvenciasorrendje és a markerleiras publikacioja

A PCR reakcitelegy dsszeallitasa a markerleirdsok nyoman készilt, az optimalizalas
soran a ZAG1/5 és ZAG104 markerek esetében 1mM MgCl, végkoncentraciora, a ZAG9 és
MSQ13 markereknél 3 mM MgCI, végkoncentraciora beallitva. A PCR reakcié az 6. szamu

tablazatban ismertetett programozassal zajlott.
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Folyamat Reakciokorilmények

kezdd denaturacio 95 °C 15 perc
denaturacio 95 °C 50 masodperc
primer bekét6dés 52/55/65* °C 50 mésodperc
lanchosszabbitas 72 °C 1 perc 45 mésodperc
ciklus (2-3-4. 1épés) ismétlése ismétlés 35x
végs6 lanchosszabbités 72 °C 10 perc
tarolas 4 °C-on 4 °C-on

6. sz. tablazat: A PCR reakci6 programozasa a mikroszatellit markerek vizsgalatahoz
Megjegyzés: * az optimalis primer bekot6dési hémérsékletet jelzi, amely a ZAG104 és MSQ13 markereknél 52
°C, a ZAG1/5 markernél 55 °C, illetve a ZAG9 markernél 65 °C volt.

A PCR reakcid soran felszaporitott SSR régiok pontos hosszanak meghatarozasa
(fragmentanalizis) ABI-Prism 310-es genetikai analizatorral tortént. A fragmentanalizis soran
a gyartd altal forgalmazott virtualis C-matrix kerilt alkalmazasra. A fragmentumok a
primerparok Forward tagjanak 5 végén elhelyezett 6-FAM fluoreszcens jel6lést hordoztak, a
belsé méretstandard TAMRA-500 volt, az egyes markerek elemzése kilon-kilon tortént. A
fragmentumok (minta és méretstandard) méret szerinti elvalasztasa utan, a mintakbol
felszaporitott SSR markerrégié pontos hosszanak megadasa a GeneMapper szoftver

segitségével tortént.

4.3.2. RAPD vizsgélat

A RAPD analizist az ERTI Genetikai Laboratoriumaban végeztem el 2005-2007
oldatokkal kerilt lebonyolitdsra. A vizsgalatokhoz szilkséges DNS-mintdkat az OMMI
biztositotta.

A genetikai profil l1étrehozésara irodalmi adatok alapjan (Bordacs és Burg 1997) négy
primer Kker(lt kivalasztdsra az OPERON sorozatbdl. A primerek adatait az 6. szamu tablazat

tartalmazza.

Marker Primer szekvencia
G5 5-CTGAGACGGA-3
G9 5-CTGACGTCAC-3'
Gl1 5-TGCCCGTCGT-3'
G13 5-CTCTCCGCCA-3’

6. sz. tblazat: A vizsgalat soran alkalmazott RAPD primerek szekvenciaadatai

41



A PCR reakcidelegy 0Osszedllitisa Bordacs és Burg (1997) szerint a kdvetkezd
receptira alapjan tortént: 15 ul végtérfogatra 3 pl DNS, 1x-es mennyiségl enzimpuffer
(Qiagen HotStar, 15 mM-o0s MgCl, tartalommal), primer (4uM-0s) 0,1 rész, dNTPmix
(Promega, 10 mM egyenként) 0,01 rész, polimeraz (Qiagen HotStar) 0,75 unit. Az
amplifikacié Eppendorf Mastercycler Gradient PCR késziilekben zajlott, az alabbi program

szerint (7. sz. tablazat):

Folyamat Reakcidkdrilmények
kezd6 denaturacio 95 °C 15 perc
denaturdcio 95 °C 1 perc
primer bekodtédés 38 °C 1 perc
lanchosszabbitas 72 °C 2 perc
ciklus (2-3-4. 1épés) ismétlése ismétlés 40x
végso lanchosszabbitas 72 °C 10 perc

tarolas 4 °C-on 4 °C-on

7. sz. tablazat: A PCR reakcié programozasa a RAPD markerek vizsgalatahoz

Az amplifikalt fragemntumok méret szerinti elkllonitése agardz gélelektroforezissel
tortént (1,75 %-os gel [Roti Agarose, Roth Gmbh.], TAE pufferrendszer). A futtatas Sigma-
Aldrich Midi készulékben zajlott, 2,5 d6ran at, 120 V fesziltségen. A mintak mellett, a ket
széls6 futtatdsi poziciéban Roth DNS méretstandardot (5000-100 béazispar), illetve egyes
mintaknal Promega méretstandardot (2000-100 bazispar) futtattunk. A gélt etidium-bromiddal
festettlik, majd UV fénnyel atvildgitva a futtatdsi mintazatot megjelenitettiik és digitalisan
fotoztuk. A hasznalt gélek veszélyes hulladékként keriiltek megsemmisitéesre.

A RAPD futtatdsok kodolasa egyrészt szabad kézzel (felnagyitott fotokkal, segédvonalak
beh(zéséval), mésrészt egy specialis értékeld szoftver segitségével (Kodak Image Analyser)
tortént. A mintadkkal egyutt futtatott méretstandard kiulénb6z6 méretli fragmentumaihoz
viszonyitva megadhato az egyes mintdkban amplifikalt DNS savok mérete. A teljes mintasort
attekintve, elsd korben az 6sszes megjelend amplifikatum leirasra kerilt a méretik szerinti
elnevezéssel. Ezutdn mintarol mintara haladva binéris kddolassal keriltek attekintésre az
egyes profilok, amelyekben a hianyzé savok ,,0” kodot, mig a meglévd savok ,,1” kddot
kaptak. Az igy lekodolasra kerilt futtatasi profilok nyers binaris kodjat egy Excel
munkaflizetben rogzitettem. Ez a nyers genotipus adatsor képezte a kiindulasi adatokat a

tovabbi statisztikai elemzésekhez.
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4.3.3. lzoenzim vizsgalat

Az izoenzim vizsgéalatra az ERTI Genetikai Laboratériuméban kertlt sor. Az analizist
2004-2006 folyaman végeztem a teljes mintasoron, illetve a még életben 1évé mintafak
gyujtésével és vizsgalataval.

A mintagydjtés 2004-2005, illetve 2005-2006 telén zajlott, tekintve, hogy a
vizsgalathoz nyugalomban lévé, téli rugyek szikségesek. Mintanként legalabb 10-15
egészséges, €16 rugy kerilt begy(jtésre, amelyeket hitve szallitottunk, majd a feldolgozasig —
80 °C-on taroltunk.

A rigymintak feldolgozasa soran szintén igen fontos volt a megfeleléen htott
korilmények biztositasa, ugyanis folyamatosan fenn kellett tartanunk az enzimek
mlkodoképességét, az in situ enzimspecifikus festési reakciok kés6bbi alkalmazasa
érdekében. Az enzim extrakciohoz kb. 5-6 darab, normal meéretl rigyet dolgoztam fel
mintanként, amely soran a rigypikkelyeket szikével eltavolitottam, a levélkezdeményeket
letisztitottam. Ezt a névényi mintat merkapto-etanol alapu extrakcios pufferrel, elszivéfilke
alatt, h(itott mintataroloban homogenizaltam. A folyékony allagi mintaoldatba ezutan 8 darab,
4x10 mme-es filterpapirt helyeztem, amely kb. 20 perc varakozasi id0 alatt felszivta a feltart
enzimoldatot. Ez az extraktum nagyszamU enzimet, enzimrendszert tartalmaz, magas
koncentracidban. A filterpapirokat ezutan 8x12 fér6helyes mikroplate-ekbe helyeztem,
amelyek azonnal — 80 °C-os mélyh(t6be kerlltek, ahol a vizsgélat kdvetkezd 1épéséig, az
elektroforézisig varakoztak. A fennmarado riigyeket, az esetleges tovabbi felhasznalasig — 80
°C-on taroltuk.

A vizsgalat kovetkez6 része a filterpapirokban megtalalhaté enzimek elvalasztésa,
amely keményit6 gélelektroforézissel zajlott. Egy futtatas alkalméval 0Osszesen 13
enzimrendszert vizsgaltam, egyszerre 6t futtatohelyen, 6t kilénbdz6 rekaciokorilményeket
biztositd gél és pufferrendszer alkalmazésaval. Egy futtatas alkalmaval 50 minta vizsgalatara
kerulhetett sor. A gélek fels6 szélén egy kb. 1 cm-es savot levagtam, majd egymas mellé egy-
egy filterpapirt helyeztem, és a levagott géldarabbal fixaltam 6ket. Az 6t gélhez igy ot
filterpapirt hasznaltam el, az esetleges ismétlésekhez, illetve egyeb vizsgalatokhoz tovabbi
harom filterpapir maradt mintanként, amelyeket ezutan is — 80 °C-on taroltunk. A futtatasok,
az enzimek aktivitasat megorizve hiitott korilmények kdzott zajlottak.

A szeparacio egyfel6l méret (és szerkezet) szerint tortént. Ehhez harom kilonb6z6
porusszerkezet( gelt készitettlink, amelyek a megfelel6 pH-ju pufferrendszerrel kombinélva, a
vizsgalni kivant enzimrendszerek szempontjabol optimalis futtatokdzeget jelentettek. Az

egyes geleket a futtatdas utan harom vékony szeletre vagtam, és az igy nyert vékony
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géllapokon egy-egy enzimrendszer mintazatat hivtam el6. Ez az el6hivas a szeparacio
masodik lépcs6foka, amikor a gélben megtaldlhaté enzimrendszerek kozul egy, az adott
enzim tevékenységére specifikus reakcid lejatszasaval, illetve a reakciotermék megfestésével,
megjelenitjik a gélben kiilonbdzo helyen elhelyezkedd enzimvariansokat. Az inkubalas utan
el6hivott mintazatot fénypadon atvilagitottam és a kodolashoz digitalisan fotoztam.

Az extrakcids pufferr6l, a gélekrél és az enzimrendszerek festéséhez sziikséges
fest6oldatok elkészitésérdl tovabbi informéacidk az 1. szamu Mellékletben, valamint a Miller-
Starck es Ziehe (1991) altal publikalt, pontos protokolleirasban talalhatok, amelyet a vizsgalat
helyszinéll szolgalé laboratoriumi korilményekre optimalizaltunk. A vizsgalat soran
alkalmazott vegyszerek és reagensek a Sigma-Aldrich forgalmazo6tol, a specialis keményit6 a
Biomoltol kerllt beszerzésre.

Az izoenzim vizsgalatban az alabbi enzimrendszerek szerepeltek (zardjelben a név
roviditése és a nemzetkdzi Enzim Bizottsag altal bevezetett EC kod):

- Aszpartat-amino-transzferaz / (Glutamat-oxalacetat-transzaminaz) (AAT (GOT)/ EC

2.6.1.1)

- Akonitaz (ACO/ EC 4.2.1.3)

- Glutamatdehidrogendz (GDH/ EC 1.4.1.2)

- lzocitratdehidrogenédz (IDH/ EC 1.1.1.42)

- Leucinaminopeptidaz (LAP/ EC 3.4.11.1)

- Maléatdehidrogendz (MDH/ EC 1.1.1.37)

- Menadionreduktdz (MNR/ EC 1.6.99.2)

- 6-Foszfoglukonét-dehidrogenaz (6-PGDH/ EC 1.1.1.44)

- Foszfogliko-izomeraz (PGI/ EC 5.3.1.9)

- Foszfoglikomutaz (PGM/ EC 2.7.5.1)

- Sikimét-dehidrogenaz (SKDH/ EC 1.1.1.25)

A kilonb6z6 enzimrendszerek izoenzim mintazatanak kodolasat a korabbi publikaciokban

alkalmazott, standard sor alapjan vegeztem el (Mdiller-Starck és Ziehe 1991).
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4.4. Statisztikai értékelés

Az elemzésben az egyes SSR markerrégiok egy-egy lokusznak, a detektalt
hosszvariansok a kiillonbdz6 alléloknak feleltethetek meg, diploid szervezetrél lévén szd két
allélvarianssal lokuszonkent, amelyek homozig6ta genotipus esetén azonosak, illetve
heterozigota genotipusnal eltérnek (kodominans 6rokl6dés).

A vizsgalt izoenzim rendszerek elemzése szintén kodominans jellegl genotipus kodot
eredményez. Az egyes enzimlokuszokon szintén megkulonboztethetlink heterozigota (eltéré
allélok esetén) és homozigdta (azonos allélok esetén) genotipust.

A RAPD technika az el6z6ekkel szemben dominans jellegl (a homozig6ta dominans
és a heterozigdta genotipus nem kullénbdztetheté meg, csak a homozigéta recessziv) és binaris
kodot eredményez. Minden egyes felszaporitott DNS fragmentum (a gélen kiilonb6zé méret(
sav) egy DNS markernek felel meg.

A statisztikai elemzést részben a GenAlEx 6.4 (Peakall és Smouse 2006), részben az
FSTAT 2.9.3.2 (Goudet 1995), illetve a STRUCTURE 2.1 (Pritchard és mtsai 2000)
populaciogenetikai programokkal készitettem. A dendrogramok szerkesztését a STATISTICA
6.0 szoftver segitsegével végeztem.

A mintasor elemzése killénb6z6 szempontok szerint, killénbdzd bontasban tortént. Az
elemzés menete a kovetkez6képpen alakult:

- ld6skora alloméany
= Sarj (klén) eredetli egyedek Kkisz(irése, egyedi ujjlenyomat alapjan
(GenAlEx) — mikroszatellit adatokkal

Terbeli genetikai struktura elemzése (SGS, GenAlEx) — mindharom

markertipusal

TaxonOmiai  csoportok genetikai szerkezetének 0Osszehasonlitasa
(GenAIEX, FSTAT) — mindharom markertipusal

El6zetes besorolas nélkil torténd csoportositas a genotipus mintazat

alapjan (K-klaszterezés, Structure) — mikroszatellit és izoenzim
adatokkal
- Ujulatfoltok — mikroszatellit adatokkal
= Esetleges sarj (klon) eredet(i egyedek kisziirése egyedi ujjlenyomat
alapjan (GenAlIEx)
= Genetikai szerkezet 0©sszehasonlitdsa az id6skord allomanyéval
(GenAlEXx)
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4.4.1. Egyedazonositas genetikai ujjlenyomat alapjan:

Az alkalmazott négy SSR marker felbontoképességét és az egyedazonositasra vald
alkalmassagat a P,p mutatdval (probability of identity, azonos genotipus valdszin(iség)
ellenGriztem. A detektalt allélvariansok minél magasabb szama és kiegyenlitettebb
gyakorisaga noveli az egyedi genotipus kombinaciok, igy az egyedazonositas lehet6ségét. Az
azonos genotipus valdszinliseg mutatd (P\p) annak a valdszinliségét adja meg, hogy az adott
mintasorbol véletlenszerlien kiemelt barmely két, egymassal genetikailag nem azonos egyed
genotipusa megegyezik (Weising és mtsai 2005). Ertéke 0 és 1 kozott alakul. Minél kozelebb
all a 0-hoz, annal megbizhatdbb az egyedazonositasra alkalmazott markerek kore, illetve
annal Kkisebb a valdszinlsége a Vvéletlenszerlen megjelend azonos genotipusoknak.
Ugyanakkor, megfelel6en alacsony érték mellett az azonos genotipussal rendelkez6
egyedekrdl kijelenthetd, hogy klonok, tehat biztosan sarj (t6, gyokeér) eredetliek.

Szamitasa: Pip=(3 piY)*-Spi*

4.4.2. Genetikai szerkezet jellemzése:

A killénbdz6 csoportok (taxondmiai csoportok, idéskoru allomany — utdédnemzedek) genetikai
szerkezetének jellemzésere a kdvetkezO, megfigyelt allélfrekvencia értékekbdl levezethet6
diverzitasi mutatok kertltek dsszehasonlitasra:

Na — megfigyelt allélszdm: Az Osszes detektalt allel, amelyek mellé egy gyakorisagi értek
rendelhet6. Megkiilonboztethetlink ritka és gyakori allélokat.

N, — effektiv allélszam: A gyakorisagi értékekkel korrigalt allélszam. Ne = 1/ (3pi%)

R — allélgazdagsag (allelic richness): Mintaszamtdl fuggetlen allélszam mutatd, lehetdvé teszi
az eltér6 mintaszammal rendelkez6 csoportok 6sszehasonlitasat. Lényege, hogy a legkisebb
csoport mintaszamaval (és ennek megfeleléen a lehetséges maximalis allélszamaval)
korrigalva ad becslést a magasabb mintaszdmu csoportok lehetseges allélszdméara egyforma
mintaszdm esetén (FSTAT, El Mousadik és Petit 1996, Petit és mtsai 1998).

Np — egyedi allélok szama: Kizarolag az adott csoportban megtalalhato allélok szama.

H, — megfigyelt heterozigdcia (observed heterozygosity): A heterozigéta genotipusok
gyakorisaga a vizsgalt populacioban. Szamitasa: heterozigotak téenyleges szama / mintaszam
He — szamitott vagy vart heterozigdcia (expected heterozygosity): Az allélfrekvencia
értékekbd| levezethetd diverzitasi mutatd. Kodominans genotipus esetén: He=1 - 5 pi?

Binaris genotipus esetén csak szarmaztatott érték, mivel a savok hiany esetén a aa genotipust

feltetelezziik, mig a savok megjelenése egyarant jelentheti a AA és Aa genotipusokat.
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Szamitasa ezutan a kovetkez0: A allél frekvencidja p = 1 — q, a allél frekvenciagjagq=1-p, aa

genotipus frekv. g2=hidnyzé6 savok gyakorisdiga=1 - savok gyakorisaga, és ebbdl

I — Shannon-Weaver-index: Szintén az allélgyakorisag értékekbdl levezethetd informacios
index. Ertéke 0-nal nagyobb, de fels6 értékkel nem Korlatozott, igy a csoportok jobb
dsszehasonlitasat teheti lehetéve. Lokuszonkent kerlil szamitasra, majd megadhat6 a lokuszok
atlaga. 1=-3 pilnp;

4.4.3. Csoportok (részpopulaciok) genetikai szerkezetének 6sszehasonlitésa:

F — fixacios index: A heterozigotak hianyat vagy tobbletét jelezheti a (rész)populéaciokon
belul, amely nem random pérosodas, illetve a heterozigdtak ellen/mellett hato szelekcid esetén
alakulhat ki. Ertéke -1 és 1 kozott alakul. Véletlenszer(i parosodas esetén értéke 0. Pozitiv
értéke beltenyésztettségre (heterozigota hianyra) vagy nullallélok jelenlétére utal. Negativ
értéket vesz fel heterozigota tobblet esetén, amely szelekcids hatasra vagy preferencidlis
parosodasra utal. F=(He-Ho)/He

Fst — A (rész)populaciok kozotti genetikai differencialodast méri. A teljes genetikai diverzitas
azon hanyadat adja meg, amely a vizsgalt csoportok elkiloniiléséért felel. Ertéke 0 és 1 kozott
alakul. Ha minden (rész)populacié Hardy-Weinberg-egyensulyban van, értéke 0 lesz.
AMOVA - A csoportok kozotti genetikai differencialodds vizsgalatdnak egy masik
lehet6sége a molekularis variancia analizise (AMOVA, Analysis of Molecular Variance),
amely a teljes molekularis variancia (rész)populaciok kdzotti komponensének megadasaval,
és igy az Fg érték becslésével adja meg a vizsgalt csoportok elkuldnilésének mértékét
(Excoffier és mtsai 1992). A mddszer nagy el6nye az Fy érték hagyomanyos szamitasaval
szemben, hogy nagyszdmu random permutacié segitségével statisztikailag tesztelheté az
eredmény megbizhatosaga e€s nem sziikséges normal eloszlas az elemzeshez.

Nei-féle genetikai tavolsag — A csoportok paronkénti dsszehasonlitasaval megadott genetikai
tavolsag matrix Nei (1972) nyoman. Szamitasa: ... = —inl,_, ahol 7,_.= . /(ﬁ) és

{:1 :I-'-._,L:r-l:- ) Valamint Ir__:i:::_ _l'_-_ éS |'-__= x {_- -I__-r:_ .

UPGMA dendrogram — A Nei-féle genetikai tavolsdg méatrixbdl dendrogramot szerkesztiink,
amelyen a csoportok kozotti genetikai kapcsolat szemléltethetd. A dendrogram a Statistica 6.0
program klaszter analizis opcidjaval készil, UPGMA (unweighted pair group avarege,

csoportatlag eljaras, Podani 1997) klaszterezesi moddal.
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4.4.4. Egyedszint(i genetikai vizsgalatok:

Besorolési teszt (assignment test) - Az elemzés soran a vart allélgyakorisag-értékek és ebbdl
eredben a genotipus gyakorisagok alapjan, minden egyes vizsgalt minta esetében egy
felallitott csoportba tartozik a genetikai mintazata alapjan. A program mindezt egy grafikus
abrara is kivetiti, amelyen az 0Osszehasonlitott csoportokat alkotdé mintdk pontfelhdi az
atfedésuk vagy épp elkilonulésik révén szemléltetik az egyes csoportok hasonldsagat vagy
kilénboz6ségét. Az elemzés a GenAlEx programmal készlilt.

K-klaszterezés — Ebben a csoportositasi eljarasban el6zetes besorolas nélkil képeziink a
mintakbdl csoportokat (gy, hogy a genetikai mintazatuk alapjan hasonlo egyedek keriljenek
azonos csoportba. Az eljards felfoghatd egy forditott varianciaanalizisként, amikor a
csoportok Ugy kerilnek kialakitasra, hogy a kozottiik mérhetd variancia a legmagasabb
legyen, tehat a legjobb elktlonitést célozzuk meg. Ezen tal, a mddszer alkalmas a
hibridizacio, introgresszié hatasara létrejott egyedek detektalasara. A csoportositdshoz a
STRUCTURE 2.1-es program (Pritchard és mtsai 2000) kerilt alkalmazasra, amely Bayes-
féle valdszinlségszamitas alapjan hozza létre a legvaloszinlbb K szdmu csoportot az egyedek
tobblokuszos genotipus adatsorabol. Az elemzéshez a két kodominans markertipussal nyert
kombinalt genotipus adatsort alkalmaztuk. A feltételezett K Kklaszterszamot 1-t6l 6-ig
teszteltlk, minden Kklaszterszam esetében 10 futtatassal. A legvaldszinlibb klaszterszam
megallapitasa, a futtatasok eredményeképpen kapott valdszinlség értékekbdl, a
STRUCTURE HARVESTER online program (Earl és von Holdt 2011) alkalmazésaval
tortént.

4.4.5. Térbeli genetikai struktdra:

Mantel-teszt — A Mantel-féle teszt (1967) két tavolsagmatrix kozotti 6sszefliggést vizsgalja,
igy a terbeli genetikai struktura elemzésekor a genetikai tavolsagmatrix és a foldrajzi
tavolsagmatrix kozotti korrelaciot. A Mantel-tesztet a GenAlEx programmal végeztem, a
szignifikanciaszint ellen6rzése 9999 veéletlenszer(i ismétlés alapjan tortént. A teszt
eredményeként egy korrelacios egyutthatot kapunk, amely értéke 1 és -1 kozott alakul. Minél
kozelebb all valamely széls6 értekhez, annal erdsebb az 6sszefliggés a ket adatmatrix kozott,
mig 0-hoz kozeli érték esetén nem mutathato ki korrelacio.

SGS - A térbeli genetikai struktira (SGS, spatial genetic structure) az egymashoz
genetikailag kozelebb allo genotipusok térbeli elhelyezkedését vizsgalja. Az elemzést a

GenAlEx program megfelelé opcidjaval végeztem el. Az autokorrelacios elemzés soran a
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kilénboz6 tavolsdg osztalyokban pozitiv korrelaciot kapunk, amennyiben az adott
tdvolsagban elhelyezked6 egyedek genetikailag is kozelebb &llnak, mint a tébbi egyed,
negativ korrelaciét kapunk, amennyiben az adott tavolsagban elhelyezked6 egyedek
genetikailag sokkal tavolabb allnak egymastol, mint a tobbi egyed, illetve nincs szignifikans
korrelacio, amennyiben az adott tavolsagban elhelyezked6 egyedek nem mutatnak
genetikailag szignifikans kulonbséget a tobbi vizsgalt egyedt6l. Az elemzés nagy elénye,
hogy nem lokuszonkeént kiilon-kilon, hanem egyidében elemzi a tébbvaltozos adatsort, és igy
jobban feltarja a tobballélos genotipus mintazatban rejlé terbeli strukturaltsagot (Smouse és
Peakall 1999). Az elemzés kiindulépontjai az egyedek paronkénti dsszehasonlitasabdl nyert
genetikai és foldrajzi tdvolsag matrixok. A két matrix 0sszevetésébdl generalt autokorrelécios
koefficiens (r) a hagyomanyos Moran-féle | mutatoval szoros 6sszefiiggést mutat. Ertéke -1 és
1 kozott alakul, és az azonos tavolsdg osztalyokba sorolt egyedparok kozotti genetikai

hasonlosagot mutatja meg. Az eredmeny egy korrelogramon keriil abrazolésra.
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5. Eredmények

5.1.  Numerikus taxonémiai vizsgalat

A numerikus taxonomiai vizsgalat soran a level alaki tulajdonséagai és a levélsz6rok
elemzése révén, Kklasszifikacidos fiiggvények alkalmazasaval azonositottuk a terlileten
fellelhetd fehér tolgy fajokat és a koztik létrejott atmeneti formékat (Borovics 2000). A 16,
illetve a molyhos tolgyek esetében 19 merési pont egyuttes értékelése a hagyomanyos
hatarozdkulcsokkal ellentétben egy szubjektivitastol mentes és megismételhetd hatarozast tett
lehet6vé.

A vizsgalathoz 6sszesen 376 egyedrdl sikertlt mintat gydjteni a korabban kijeldlt 450
egyed kozil. A fennmaradd 74 egyed 2001-2004 folyaman megsemmisilt, kiszaradt illetve
néhény fa kivagasra kertlt. A levélmorfologiai vizsgalat alapjan a tertlet igen véltozatos
taxondmiai 6sszetételt mutat: a kocsanyos tolgy (Qu. robur) dominancidja mellett, jelent6s
aranyban megtalalhatok a molyhos t6lgy komplexbe sorolhaté egyedek (Qu. pubescens s.str.,
Qu. virgiliana, Qu. pubescens x virgiliana hibridek), tovabba jelen vannak kocsanytalan télgy
(Qu. petraea s.str.,, Qu dalechampii, Qu. petraea x dalechampii hibridek) egyedek, s6t
tovabbi fajhibrid formak is. A hatarozas eredmenyét, a terlileten megtalalhaté nemes tolgy
fajokhoz tartozé egyedek és hibridek szaméat a 8. szamu tablazatban foglaltuk 6ssze. A 8.
szamu abra a tadgan ertelmezett (sensu lato) faji csoportok és a hibridek aranyat mutatja be. A
részletes mérési adatokat, illetve a hatarozas eredményét a 2. szamu Melléklet tartalmazza.

A vizsgalt tolgy egyedek taxondmiai megoszladsa a kovetkezOképpen alakult a
numerikus taxonomiai elemzés alapjan: A vizsgalatba vont 376 egyed valamivel tébb mint
50%-a, 198 egyed kocsanyos tolgy (Qu. robur L.) volt. Az allomany masik hangsulyos részét
a molyhos tolgyek képezték 43%-0s részarannyal. Ebb6l 29 egyed szliken értelmezett
molyhos t6lgy (Qu. pubescens Willd.), 98 egyed olasz télgy (Qu. virgiliana Ten.), valamint
41 hibrid jellegli egyed volt. A vizsgalt terlleten a kocsanytalan tolgyek alakkore
minddsszesen 10 példannyal volt képviselve. Ebben a csoportban dominalt a szarazsagtlr6bb
dardas karéju kocsanytalan télgy (Qu. dalechampii Ten.), illetve a Qu. petraea x dalechampii
hibrid. Az atlantikusabb, kiegyenlitettebb klimat kedvel6 szliken értelmezett kocsanytalan

tolgy (Qu. petraea (Matt.) Liebl.) mindossze két egyeddel jelent meg.
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A taxonok megoszlasa a vizsgalt teriileten

Taxon Egyedszam Megoszlas
Qu. robur 198 52,7%
Qu. petraea 2 0,5%
Qu. dalechampii 5 1,3%
Qu. petraea x dalechampii 2 0,5%
Qu. pubescens 29 7,7%
Qu. virgiliana 96 25,5%
Qu. pubescens x virgiliana 39 10,4%
Qu. petraea x virgiliana 1 0,3%
Qu. polycarpa x virgiliana 1 0,3%
Qu. robur x pubescens 2 0,5%
Qu. robur x virgiliana 1 0,3%
Osszesen 376 100%

8. sz. tablazat: A taxonok megoszléasa a teriileten a numerikus taxonémiai hatarozas eredményeképpen

A tagan értelmezett taxonomiai csoportok és a hibridek
aranya

hibridek

1%

Qu.pubescens
gensu lato
44%

Qu. robur
53%

Qu. petraea

sensu lato
20%

8. sz. abra: A tagan értelmezett taxondmiai csoportok és a hibridek ardnya a numerikus taxondmiai hatarozas

eredményeképpen
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5.2. Térképi abrazolas

A kilénbdz6 fajok és hibridek megoszlasa a vizsgalati teruleten az X,Y,Z
koordinatakkal térképen szemléltettiik, amelyen a Z koordinata alapjan a térszint emelkedését
is abréazolni tudtuk (9. sz. bra).

A vizsgalt terllet jellegzetessége a néhany szdz meéteren belll jelentkezé jelentés
termdhelyi kilonbség, amely a térszintemelkedésbél és a széaraz-tude terméhelyi atmenetbdl
adodik. A terméhelyi viszonyok karakteres kilonbségei jol visszatukroz6dnek a fajok
elterjedéseben is. Az débb volgyi helyzetben dominalnak a kocsanyos télgy (Qu. robur)
egyedek, illetve a patakmeder kdzelébe, az alloményszegélybe lehtiz6dé molyhos tdlgyek a
mezofil term6helyi viszonyokhoz alkalmazkodott olasz télgy (Qu. virgiliana) egyedek koziil
kertlnek ki. A szarazabb, naposabb kitettsegl dombtetén pedig tulnyomdan a molyhos tolgy
csoport (Qu. pubescens s.l.) egyedei jelennek meg. A kocsanytalan télgy (Qu. petraea s.l.)
fajcsoport egyedei — csertdlgyekkel (Q. cerris) elegyedve — a kocsanyos és molyhos télgyek
kozé ékel6dtek. Az 9. sz. brén jol nyomon kdvethet6 a fajok térbeli elkilonilése és az
Okologiai gradienssel vald 6sszefliggés is. Itt erdemes megjegyezni, hogy a csertélgy nem
képezte a jelen kutatas targyat tekintve, hogy az europai nemes tolgyektol taxondmiailag es
genetikailag is jol elkuldnithetd, azokkal nem keresztez6dik. Ugyanakkor a jov6ben érdemes
lesz figyelmet szentelni az alloméanyban betoltott szerepére, az esetleges klimatikus és

term6helyi valtozasok mentén, az allomanyszerkezetre es fajosszetetelre gyakorolt hatasaira.
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lercus dalechampii Events
pet x dal Events

9. sz. dbra: A vizsgalt fajok eloszlasa és az dkologiai gradienssel valé dsszefiiggésiik a teriileten,
ahol A: Quercus robur egyedek, ®: Qu. pubescens egyedek, ®: Qu. virgiliana egyedek, @: Qu. pubescens x
Qu. virgiliana hibridek, ®: Qu. petraea egyedek, ®: Qu. dalechampii egyedek, El: Qu. petraea x Qu.
dalechampii hibridek (Megjegyzés: A szintvonalak valamint a zéld-barna-sziirke szinatmenet a térszint

emelkedését jelzik, a helyi magassagi Z koordinatakbol képzve)

5.3. Mikroszatellit vizsgalat

5.3.1. Egyedazonositas genetikai ujjlenyomat alapjan

A mikroszatellit elemzést a mintatertileten kijel6lt 376 id6skori egyed esetében
végeztik el. A morfoldgiai vizsgalathoz képest egy egyeddel bdvitettilk az adatsort (165-6s
fa), amely a vizsgalatok megkezdésekor mar nem élt, azonban a taxondmiai statuszat a
korabbi terepi megfigyelések alapjan Qu. petraea-ként allapitottuk meg (Bordacs és Borovics
szObeli kozlés).

Az alkalmazott négy nuklearis mikroszatellit (SSR) marker magas polimorfizmust
mutatott (részletes adatok a kovetkez4 alfejezetben). A négy marker kombindciojaval az
azonos genotipus val6sziniiség mutat6 értéke P;p=1,05x10" lett, tehat annak a valdszin(isége,
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hogy az adott mintasorbdl véletlenszerlen kiemelt barmely két, egymassal genetikailag nem
azonos egyed genotipusa megegyezzen, elenyész6. Az azonos genotipussal megjelend klénok
tehat biztosan egyazon egyed sarjainak tekinthet6k. Mivel a teriileten korabban sarjaztatasos
mivelés folyt, ezért ilyen értelemben minden egyedet sarjeredetlinek kell tekinteniink.
Ugyanakkor, az egyszerlseg kedvéért, a tovabbiakban kizarélag az azonos genotipussal
rendelkezd egyedcsoportok — klénparok, kléncsoportok — esetében, azok szinonimajaként,
hasznéljuk a sarj kifejezést.

A Kklonok arénya a vizsgalt allomanyban a kdvetkez6képen alakult. Az 6sszes id6s
példany 9 %-andl tudtunk azonos genotipussal jellemezhet6 csoportokat meghatarozni, ami
tlkrozi a terlileten hosszu ideje folyo sarjaztatas hatasait. A 198 kocsanyos tolgy egyed kozott
12 klénpart talaltunk, mig a molyhos tolgyek csoportjaban (6sszesen 168 egyed) 11 klonpar
és tovabbi 4 esetben harmas kloncsoport is el6fordult. Ezen kivul 7 klonpar esetében a
levélmorfologiai hatarozas bizonytalan eredményt adott, amelybdl 4 eset a molyhos télgyek
csoportjan beldli keveredest jelez, mig 3 klonparndl még magasabb szint(i eltérést figyeltink
meg (2 robur/virgiliana illetve 1 virgiliana/petraeaxvirgiliana kombinacidkban). A
hatarozasbeli eltérések oka a molyhos tolgyek esetében egyrészt az allomanyban elegyesen
megjelené egyedeknél a levelmorfologiai belyegek er6teljes 6sszemosddasaban keresendd. A
két rokon taxon kozotti kuldnbségek, tipikus bélyegek igy egyes egyedeknél ugyan élesen
el6jonnek, azonban mas egyedeknél az atmeneti jellegli forméak igen megnehezitik a pontos
fajhatarozast, még a nagy precizitasu tobbvaltozos statisztikai értékelés alkalmazésaval is.
Ezen tal, a tolgy hibridek id6skort morfologiajarol kevesett tudunk. Szakirodalmi adatok nem
allnak rendelkezésre, amelyek alatdmasztandk azt a feltételezést, miszerint egy hibrid
egyedt6l szarmazo két sarj esetében eléfordulhat, hogy a két szul6i fenotipusnak megfelel6en
eltér6 morfoldgiai bélyegeket hordozzanak. A virgiliana/virgilianaxpetraea paros (266-267-es
fak) esetében azonban, ha Ovatosan is, de fontolora vehetjuk ezt az eshetdseget. A klonpar
helyzetét tekintve a tobbi kocsanytalan tolggyel egy zondban jelenik meg, utalva a lehetséges
kocsénytalan tolgy eredetre, mig a mindkét egyednél megjelend virgiliana jelleg valdszinQsiti
a molyhos télgy szarmazasi vonalat is. A masik két klonpar (202-201-es és 295-296-0s fak)
még érdekesebb megjelenést, ugyanis molyhos télgy és kocsanyos tolgy (virgiliana/robur)
kombinécidban kertltek azonositasra. Ugyanakkor, a herbariumi anyagok ellenGrzését
elvégezve, a kocsanyos tolgyként azonositott egyedek esetében (201-es és 296-0s fa) a fonak
érzugaiban megfigyelhet6 volt a sz6rozottség nyoma, ami vélhetbleg a nyar végére részben

lekopott mar. A levél egyéb alaki tulajdonsagai alapjan viszont, egyes esetekben el6fordulhat
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a kocsanyos tolgyek és olasz tolgyek alaki hasonldsdga, ami magyarazatot ad a téves
hatarozésra.

Béarmely magyarézatot is részesitjik elényben, mindenképpen érdemes megjegyezni,
hogy a tobbvaltozos statisztikai értékelésen alapuld numerikus taxondémiai médszer a molyhos
tolgy komplexen belul bizonytalan felbontoképességl lehet, legalabb is a nagymértékben
elegyes allomanyok esetében. Hiszen akar az els6 valtozatot (a két taxon nagyfoku atfedése),
akar a masodik magyarézatot (hibrideknél valamely szil6i fenotipus megjelenése) fogadjuk
el, a molyhos t6lgy hibridek, s6t akar az egyik alapfajba besorolt egyedek taxonomiai helyzete
nem tekinthet6é biztosnak. A kérdés feloldasanak egyik lehetséges modja a molekularis
genetikai kilonbségek feltarasa a tolgy taxonok kozott, amellyel a hibrid eredetl egyedek
Kisz(irésére is lehetéség nyilhat. Erre a kés6bbiekben még bdvebben visszatérink (5.7.
fejezet).

A Kklonok elhelyezkedését a teriileten X,Y koordinataik alapjan térképen is abrazoltuk
(10. sz. &bra). (A kérdéses sarjparokat az egyszer(iség kedvéért a tdgan értelmezett molyhos
tolgy (Qu. pubescens s.l.) csoportban kerultek dbrézolésra). A sarjak minden esetben egymaés
kozvetlen kdzelében helyezkedtek el, tébb esetben a terepen is megfigyelhet6 volt a csokros
novekedes, ami a tuskorol tortent Ujrasarjadast jelzi. Két molyhos tolgy par esetében volt
megfigyelhetd a klénok kissé tavolabbi elhelyezkedése (6,8 illetve 7,9 m-re), ami
gyOkérsarjak megjelenésére utal. Tovabbi két kocsanyos tolgy és két molyhos tolgy pér
esetében a tavolsag 2 és 3 m kozott alakult, ami szintén gyokérsarjakrdl térténd vegetativ
terjedést valoszindsit.

Osszességében elmondhatd, hogy a molyhos tolgyek csoportjanal gyakoribb és valtozatosabb
(harmas tésarjak, gyokérsarjak) volt a vegetativ szaporodasi, illetve fennmaradasi stratégia.
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10. sz. 4bra: Az azonos genotipussal rendelkezd, klon egyedek elhelyezkedése a tertileten fajonként

5.3.2. A fajok genetikai elktlonulése

A héarom f6 tolgy csoport (kocsényos tolgy — Qu. robur, tagan értelmezett kocsanytalan
tolgyek — Qu. petraea s.l., tdgan értelmezett molyhos télgyek — Qu. pubescens s.l.) genetikai
szerkezetének 0sszehasonlitasara alkalmazott négy nuklearis mikroszatellit marker fébb
variabilitasi jellemzdit, valamint a kulonbozd allélfrekvencia értékekb6l szarmaztatott
diverzitasi mutatok értékeit a 9. szamu tadblazatban foglaltuk Ossze. Az elemzést a sarj
egyedek nélkul, csak az egyedi genotipusok figyelembevételével (G) vegeztik el, tovabba
kizartuk az elemzésb6l a harom, feltehetdleg hibrid erdetld klénpart is (295-296, 201-202,
266-267), valamint a tagan értelmezett fajok kozotti hibrideket (407, 230, 232, 329). gy a
teljes mintasor 336 egyedébdl 184 kocsanyos tolgy volt, 142 a molyhos tolgyek csoportjaba
tartozott, mig a kocsanytalan tolgy alakkor 10 egyeddel képviseltette magat. Ez utdbbi
mintaszama igen alacsony volt, megnehezitve az eredmények reprezentativ
értelmezhetdségét. Az eredmények interpretlasa soran ezt minden esetben figyelembe vettik.

A legvéltozatosabb marker a ZAG104 volt, 52 kilénbdzd alléllal a teljes mintasoron.
Mind az effektiv allélszam (N¢), mind az allélfrekvencia értékekebdl szarmaztatott diverzitasi
mutatok (I, He, Ho) ennél a markernel adtdk a legmagasabb értékeket a teljes adatsor és a

taxondmiai csoportok tekintetében is. A legalacsonyabb allélszammal az MSQ13-as marker
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szerepelt, 19 allélt detektaltunk a teljes mintasoron. Ezt a markert eredetileg Quercus
macrocarpa fajnal irtdk le, igy valosziniileg ezzel magyardzhatd az eurdpai fehér tolgyeknél
tapasztalhatd alacsonyabb variabilitds. Megfigyelhetd volt tovabba néhany allél dominancidja,
mig a tobbi allél ritkabban, alacsony gyakorisaggal jelent meg. A fixacios index (F) nulla

korali értékei nem utalnak nullallélok jelenlétére a teljes mintasor tekintetében.

| N N, N, | H, He F
ZAG1/5 336 28 10,4 2,630 0,827 0,903 0,084
ZAGY 336 23 97 2,534 0,893 0,897 0,005
ZAG104 336 52 19,1 3,302 0,938 0,948 0,011
MSQ13 336 19 4.9 1,954 0,750 0,795 0,057

9. sz. tdblazat: A vizsgalat soran alkalmazott négy mikroszatellit marker fé6bb diverzitasi jellemz6i, ahol N:
mintaszam, N,: tényleges allélszam, N,: effektiv allélszam, I: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigdcia, He:

vart heterozigdcia, F: fixacios index

A hérom tolgy fajcsoport allélszerkezetének Osszehasonlitasakor (10. sz. tablazat) az
értékelést megnehezitette a kocsanytalan tolgy csoport (Qu. petraea s.l.) kritikusan alacsony
mintaszama (G=10 kulonb6z6 genotipust egyed). A diverzitasi mutatok tekintetében,
ugyanakkor nem talaltunk jelent6s eltérést a masik két, jelentésen megasabb mintaszammal
rendelkezd kocsanyos tolgy (Qu. robur, G=184) és molyhos tolgy (Qu. pubescens s.l.,
G=142) csoporthoz képest. A csoportokban megfigyelt allélszamok (N,) eltérése a
kocsanytalan tolgy csoportban egyértelmien az alacsony mintaszamra vezethet6 vissza. A
joval alacsonyabb effektiv allélszamok (Ne), azonban mindharom fajnél tukrozik a ritka
allélok hatasat, és kiegyenlitettebb allélosszetételre utalnak a harom fajnal. A két, nagy
mintaszdmu tolgycsoport kozil a molyhos tolgyek rendelkeztek magasabb mutatokkal az
alléldiverzitas tekintetében (N,=27,0 N=9,5), annak ellenére, hogy a mintaszam itt volt az
alacsonyabb (G=142), 6sszehasonlitva a kocsanyos tolgy csoport értékeivel (G=184 N,=23,5
N¢=8,6).

Az allélgazdagsag (R) mutatoval szintén a kilonb6z6 fajok allélvaltozatossagara adtunk
becslést Ugy, hogy korrigaltuk a csoportok kozotti mintaszambeli eltérést. A legkisebb csoport
mintaszamat alapul véve (esetlinkben a kocsanytalan tolgyek, N=10) végeztiink becslést,
tobbszori véletlen mintavételezéssel, a masik két faj esetében is. Lathatd, hogy a harom télgy
csoport allélszerkezete igen hasonléan alakul, bar az N=10 részmintéra vetitett alléldiverzitas
a kocsanyos tolgy csoportban enyhén alacsonyabb értéket mutatott (Rr0»=9,0 Rpet=9,3 értékkel

0sszevetve), mig a molyhos t6lgyeknél némileg magasabb értéket kaptunk (Rpu=10,0).

57



Egyedi allélok (N,) legmagasabb aranyban szintén a molyhos tolgyeknel fordultak el6
mind dsszéretékiiket tekintve, mind lokuszonkénti bontasban. Ugyanakkor, az egyedi allélok

mindharom tdlgy csoportban alacsony gyakorisagu, ritka allélokat jelentenek.

Faj Lokusz |G N, Ne Rpo1 N, I H, H. F

Qu. petraeas.l. ZAG1/5 |10 11 7,7 11,0 2 2,221 1,000 0,870 -0,149
ZAG9 10 8 6,3 8,0 0 1,934 0,900 0,840 -0,071
ZAG104 |10 13 10,5 13,0 0 2,458 1,000 0,905 -0,105
MSQ13 |10 5 3,3 5,0 0 1,371 0,700 0,700 0,000
Atlag 10 9,3 7,0 9,3 0,5 1,996 0,900 0,829 -0,081
SE 0 1,8 15 1,8 0,5 0,234 0,071 0,045 0,032

Qu. robur ZAG1/5 |184 18 7.4 8,1 2 2,223 0,772 0,864 0,107
ZAG9 184 19 10,0 9,9 0 2,518 0,902 0,900 -0,002
ZAG104 | 184 42 13,5 12,0 8 3,015 0,929 0,926 -0,004
MSQ13 | 184 15 3,7 5,8 1 1,655 0,728 0,728 0,000
Atlag 184 23,5 8,6 9,0 2,8 2,353 0,833 0,855 0,025
SE 0 6,2 2,1 1,3 1,8 0,284 0,049 0,044 0,027

Qu. pubescens s.I. ZAG1/5 | 142 24 11,0 10,7 8 2,663 0,887 0,909 0,024
ZAG9 142 23 8,1 9,2 4 2,419 0,880 0,877 -0,004
ZAG104 | 142 44 14,1 12,7 9 3,140 0,944 0,929 -0,016
MSQ13 | 142 17 5,0 7,3 4 1976 0,782 0,799 0,021
Atlag 142 27,0 9,5 10,0 6,3 2,550 0,873 0,878 0,006
SE 0 59 2,0 1,2 1,3 0,243 0,034 0,029 0,010

10. sz. tablazat: A harom vizsgalt télgy csoport fébb genetikai jellemz8i markerenként és a négy marker
atlagaban a klon genotipusok nélkiil, ahol G: az egyedi genotipusok szdma, N: mintaszam, N,: tényleges
allélszam, N.: effektiv allélszam, R: allél gazdagsag a legkisebb csoport mintaszamara vetitve, N,: egyedi allélok

szama, |: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigocia, He: vart heterozigdcia, F: fixacios index

Az allélgyakorisag értekekbOl szarmaztatott diverzitasi paraméterek (I, He), valamint a
megfigyelt heterozigdta genotipusok aranya (H,) magas genetikai diverzitast jeleznek a
vizsgalt mikroszatellit régiokban, mindharom télgy faj esetében. A molyhos télgyeknél
némileg magasabb értékeket figyelhetiink meg ezen mutatdk tekintetében is. A kocsanytalan
tolgy csoportban a megfigyelt heterozigécia (H,) magasabb értékei az alacsony, és igy
torzitott mintaszdmbol adodhat. A fixacids index (F) nulla korali értkekkel alakult, illetve
egyes markerek esetében nagyon enyhe heterozigdta tobbletet jelzett. Ebbdl arra
kovetkeztethetlink, hogy a vizsgalat soran a nullalélok jelenléte nem volt szamottevd, illetve
szelekcios hatasokra sem utalnak.

A vizsgalt egyedek alapjan a tertleten megtaldlhatdo feher télgy fajok genetikai

szerkezetukben (allélosszetétel, allélgyakorisag) tehat nem kilonultek el élesen, és emiatt nem
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lehet Oket ezen genetikai jellemzOk alapjan élesen szétvalasztani. A csoportok kozotti
elkllonllés mértékét a nagyszamu, ismételt mintavételen alapuld6 AMOVA elemzéssel adtuk
meg, amely a molekularis variancia megoszlasat vizsgalja a csoportokon beliil és a csoportok
kozott az F-statisztika értékeinek megadasaval. Az elemzés eredményeként kapott Fi=0,077
érték alacsony varianciat mutat a harom télgy csoport kozott, mig a genetikai valtozatossag
nagy hanyada (93 %) a fajokon bellli varianciabdl ered (P<0,0001). A paronkeénti
Osszehasonlitdsabol nyert Fg értékek minden esetben szignifikans kilonbséget mutattak
(P<0,05) a vizsgalt fajok kdzott (11. sz. tablazat).

| Qu. petraeas.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
Qu. petraea s.l. - <0,010 <0,0001
Qu. robur 0,038 - <0,0001
Qu. pubescens s.I. 0,089 0,079 -

11. sz. tablazat: A vizsgalt télgy fajok paronkénti 6sszehasonlitasabdl nyert Fg értékek AMOVA elemzés alapjan

(diagonal alatt) és a P val6szindségi értékek 9999 ismétlés utan (diagonal felett)

Az Fq értékekbOl nyert tavolsdg matrix alapjan szerkesztett UPGMA dendrogramon
szemléltettiik a taxonok kozotti differencialtsag mértékét (11. sz. dbra), amelyen lathatd, hogy
a molyhos tolgyek csoportja jobban elkilonil a mésik két télgy fajtol, mig a kocsanyos télgy
és kocsanytalan tolgyek esetében egészen csekely genetikai differencialtsagot tapasztaltunk
(0,038). Ugyanakkor a kocsanytalan tolgyek es molyhos télgyek kozo6tti magasabb genetikai
differencialtsdg (0,089) arra utal, hogy a terlleten taldlt kocsanytalan télgyek alacsony
mintaszamuk ellenére is mutatnak egyedi genetikai sajatossagokat, legalabb is a molyhos

tolgy csoporttal 6sszehasonlitva.
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Qu. petraea s.l

Qu. robur

Qu. pubescens s.l.

0.03 0.04 0.05 0,06 0,07 0,08 0.09

Genetikai tavolsdg

11. sz. abra: A vizsgélt télgy fajok genetikai elkiilonllése az AMOVA vizsgalat eredményébdl szerkesztett

UPGMA dendrogramon, négy mikroszatellit marker alapjan

A vizsgélt tolgy fajok kozotti kapcsolat feltardsanak egy masik lehet6sége az
allélfrekvencia értekekbdél szarmaztatott Nei-féle (1972) genetikai tavolsag szamitasa (12. sz.
tablazat). A genetikai tdvolsag matrix alapjan szerkesztett UPGMA dendrogram (12. sz. abra)
az F értékekbdl levezetett, el6z6 megkdzelitéshez hasonlo elkulonilést mutat a harom tolgy

faj kozott.
| Qu. petraeas.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
Qu. petraea s.l. 0,000
Qu. robur 0,292 0,000
Qu. pubescens s.I. 0,597 0,360 0,000

12. sz. tablazat: A fajok paronkénti elkilonilése a Nei-féle (1972) genetikai tavolsaguk alapjan

60



Qu. petraea s.l.

Qu. robur

Qu. pubescens s.1.

0.250 0275 0.300 0.325 0.350 0,375 0,400 0,425 0450 0,475 0,500

Nei-féle genetikai tdvolsdg

8. sz. &bra: A fajok Nei-féle genetikai tdvolsaga UPGMA dendrogramon &brazolva a négy

mikroszatellit marker alapjan

5.3.3. A molyhos télgy komplex genetikai szerkezete

A terlleten magas részarannyal — mintegy 50%-kal — jelennek meg a molyhos télgy
komplexbe sorolhat6 egyedek. A levélmorfoldgiai bélyegek alapjan a csoport tovabb bonthatd
volt a két szliken értelmezett molyhos tolgy taxonra, Quercus pubescens s.str.-ra, Quercus
virgiliana-ra, illetve ezek hibridjeire. Az igy kapott harom alcsoport genetikai jellemz&inek
6sszehasonlitasa alapjan azonban nem mutathato ki jellegzetes eltérés a csoportok kozott (13.

sz. tblazat).
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Faj Lokusz |G N, Ne N, I H, H. F

Qu. virgiliana ZAGl/5 |85 21,0 10,7 4 2,622 0,871 0,907 0,040
ZAGY9 |85 180 7.8 2 2,332 0,894 0,872 -0,025
ZAG104 | 85 37,0 146 2 3,109 0,941 0,932 -0,010
MSQ13 |85 16,0 572 2 2,010 0,800 0,807 0,009
Atlag 850 230 96 2,5 2,518 0,876 0,879 0,003
SE 0,0 4,8 2,0 0,5 0,233 0,029 0,027 0,014

Qu. pubescens s.str. ZAG1/5 |21 150 89 2 2,408 0,952 0,888 -0,073
ZAGY |21 110 71 0 2,108 0,857 0,858 0,001
ZAG104 | 21 190 85 1 2,574 0,952 0,882 -0,080
MSQ13 |21 8,0 3,7 0 1,607 0,762 0,729 -0,045
Atlag 210 133 7,0 0,8 2,174 0,881 0,839 -0,049
SE 0,0 2,4 1,2 0,5 0,212 0,046 0,037 0,018

Qu. pubescens x Qu. virgiliana ZAG1/5 |36 16,0 10,7 O 2,534 0,889 0,906 0,019
ZAGY9 |36 16,0 6,6 1 2,272 0,861 0,849 -0,015
ZAG104 | 36 270 126 3 2,901 0,944 0,921 -0,026
MSQ13 | 36 110 48 0 1,891 0,750 0,793 0,054
Atlag 36,0 175 87 1 2,399 0,861 0,867 0,008
SE 0,0 3,4 1,8 0,7 0,213 0,041 0,029 0,018

13. sz. tablazat: A molyhos télgy komplex sziiken értelmezett fajainak 6sszehasonlitasa a f6bb diverzitasi
mutatdik alapjan a vizsgalt négy mikroszatellit lokuszon és azok atlagat tekintve, ahol G: az egyedi genotipusok
szama, N: mintaszam, N,: tényleges allélszam, N.: effektiv allélszam, N,: egyedi allélok szama, I: Shannon-

index, H,: megfigyelt heterozigdcia, He: vart heterozigécia, F: fixacios index
Ugyanezt az eredményt erdsiti meg az csoportok kozotti genetikai variancia aranyat
megadd AMOVA vizsgalat (14. sz. tblazat), illetve a csoportok kdzotti paronkénti Nei-féle
genetikai tavolsag értékei is (15. sz. tablazat). Az AMOVA vizsgalattal nyert Fg értékek nem
mutatnak szignifikans elkilonilést a két szlken értelmezett molyhos tolgy faj kozott, és
ugyan a hibrid csoport némileg elkilon(l t6lik, azonban ez a kiillénbség sem szignifikans. A
Nei-féle genetikai tavolsagok alapjan is a két faj all kdzelebb egymashoz, mig a hibrid csoport

nagyon kis mértékben kilénbozik télik (13. sz. abra).

Qu. petraea s.l.  Qu.robur  Qu. virgiliana Qu. pubescens s.str. Qu. pub. x Qu. virg.
Qu. petraeas.|. - <0,013 <0,0002 <0,0001 <0,0002
Qu. robur 0,038 - <0,0001 <0,0001 <0,0001
Qu. virgiliana 0,081 0,071 - <0,299 <0,038
Qu. pubescens s.str. 0,130 0,118 0,003 - <0,147
Qu. pub. x Qu. virg. 0,094 0,082 0,009 0,009 -

14. sz. tdblazat: A vizsgalt tolgy fajok, koztlik a szliken értelmezett molyhos télgy fajok és hibridek, paronkénti
Osszehasonlitasabol nyert F értékek AMOVA elemzés alapjan (diagonal alatt) és a P valoszinlségi értékek 9999

ismétlés utan (diagonal felett)
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Qu. petraea s.l.  Qu. robur Qu. virgiliana Qu. pubescens s.str. Qu. pub. x Qu. virg.
Qu. petraeas.|. 0,000
Qu. robur 0,292 0,000
Qu. virgiliana 0,564 0,327 0,000
Qu. pubescens s.str. 0,830 0,613 0,098 0,000
Qu. pub.x Qu. virg. 0,660 0,411 0,108 0,147 0,000

15. sz. tablazat: A vizsgalt tolgy fajok, koztlik a szliken értelmezett molyhos télgy fajok és hibridek Nei-féle

genetikai tavolsaga a négy mikroszatellit marker alapjan

Qu. petraea s.1.

Qu. robur

Qu. virgiliana

Qu. pubescens s.str.

Qu. pubescens x Qu. virgiliana

0.0 0.1 0.2 03 04 0.5 0.6

Nei-féle genetikai tdvolsdg

13. sz. &bra: A vizsgalt tolgy fajok, koztiik a sz(iken értelmezett molyhos télgy fajok és hibridek Nei-féle

genetikai tavolsdiga UPGMA dendrogramon abrazolva a négy mikroszatellit marker alapjan
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5.4. lzoenzim vizsgalat

5.4.1. A harom vizsgélt tolgy faj genetikai elkilonilése

Az izoenzim vizsgalatot a mintatertlet 389 idGskori egyedén végeztik el. A
morfologiai vizsgalathoz képest két egyeddel bovitettlik az adatsort (165-0s és 192-es fak).
Ezek az egyedek a morfoldgiai gy(jtés idejére mar elpusztultak, azonban a korabbi terepi
megfigyelések alapjan Qu. petraea-ként keriiltek leirdsra (Bordacs és Borovics szObeli
kozlés), igy az egyébkent igen limitalt mintaszdmu kocsanytalan télgy csoportot Kivantuk
béviteni ezen egyedek rendelkezésre allo genetikai adataval. Ezen Kkivil kizartunk az
elemzésbél hdrom, a tdgan értelmezett fajok koz6tti hibrid egyedet (407, 230, 267) a genetikai
hatarok jobb értelmezhet6sége érdekében. A harom tolgy faj genetikai szerkezetének
0sszehasonlitd elemzése soran 11 egyed a tagan ertelmezett kocsanytalan télgy komplexbe
(Qu. petraea s.l.), 208 egyed a kocsanyos t6lgy csoportba (Qu. robur), mig 170 egyed a
szintén tagan értelmezett molyhos télgyek csoportjaba (Qu. pubescens s.l.) tartozott. Mivel a
kocsanytalan tolgy csoport alacsony mintaszammal képviseletette magat, az elemzések
értékelése soran ezt a tenyez6t szem el6tt kellett tartani.

Az eredetileg tervezett 13 izoenzim rendszer kozul kilenc mutatott megfelelGen
értékelhetd mintazatot. Ebbdl egy bizonyult monomorfnak, igy a fennmaradt nyolc
enzimrendszerrel végeztik el az elemzéseket. A vizsgalt izoenzim lokuszok fébb jellemz6it a

16. szamu tablazat foglalja 6ssze.

Lokusz N N, Ne I H, H. F

PGM 389 5 2,127 0,873 0,393 0,530 0,259
IDH B 388 4 1,722 0,707 0,327 0,419 0,219
IDH_A 378 4 1,480 0,680 0,226 0,324 0,304
AAT B 384 5 1,181 0,360 0,152 0,153 0,005
MNR 377 6 1,463 0,700 0,242 0,316 0,235
PGI 389 6 1,153 0,322 0,120 0,133 0,098
SKDH_A 389 5 1,163 0,338 0,128 0,140 0,090
6-PGDH_B 385 3 1,126 0,231 0,113 0,112 -0,015

16. sz. tdblazat: A vizsgalt izoenzim lokuszok fébb diverzitasi jellemz6i, ahol N: mintaszam, N,: tényleges
allélszam, N,: effektiv allélszam, I: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigocia, He: vart heterozigdcia, F:

fixacios index

Mind a nyolc vizsgalt enzimrendszer esetében sikeriilt a dominans egy vagy maximum

két allel mellett ritka allélokat is detektalnunk. A leginkabb informativnak, a Shannon-index
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valamint a heterzigocia értékek alapjan, a PGM, IDH-A és IDH-B, illetve az MNR génhelyek
bizonyultak. A fixaciés index 0 koruli értéke egyensdlyi allapotra utal. A 17. szamu
tablazatban a harom télgy faj diverzitasi jellemzGit foglaltuk 6ssze a nyolc vizsgalt izoenzim

lokusz eseteben kilon-kiilon és atlagosan.

Faj Lokusz N N, Ne Rpg N | Ho He F

Qu. petraeasl.  PGM 11 3 16 30 0 0689 0091 0376 0,758
IDH_B 11 2 13 20 0 0398 0273 023 -0,158
IDH_A 11 3 14 29 0 0576 0182 0310 0413
AAT B 10 3 12 30 0 0394 0100 0185 0,459
MNR 11 3 13 29 0 0485 0091 0244 0,627
PGI 11 2 12 20 0 0305 0182 0,165 -0,100
SKDH_A 11 2 12 20 0 0305 0000 0165 1,000
6-PGDH B| 11 1 10 10 0 0000 0000 0000 0,000
Atlag 109 24 13 24 00 0394 0115 0210 0,429
SE oL 03 01 03 00 0073 0033 0040 0,151

Qu. robur PGM 209 24 29 0957 0450 0,580 0,225

4 0
IDH_B 208 4 2,1 2,3 0 0,778 0514 0,515 0,000
IDH_A 209 4 1,6 34 0 0,781 0,254 0,385 0,341
AAT_B 209 5 1,2 2,2 1 0,347 0,153 0,149 -0,029
MNR 202 6 13 2,6 0 0,489 0,188 0,206 0,087
PGI 209 3 11 1,4 0 0,130 0,043 0,051 0,162
SKDH_A 209 5 11 1,9 1 0,266 0,091 0,102 0,104
6-PGDH_B | 209 2 1,0 1,0 0 0,017 0,005 0,005 -0,002

Atlag 2080 41 1,5 2,2 03 0471 0,212 0,249 0,111
SE 0,9 0,4 0,2 0,3 0,2 0,120 0,065 0,077 0,045
Qu. pubescens s.I. PGM 172 4 1,6 2,2 1 0,612 0,343 0,385 0,109
IDH_B 172 4 1,1 2,0 0 0,307 0,105 0,127 0,177
IDH_A 161 4 1,3 2,8 0 0,525 0,193 0,238 0,190
AAT B 168 4 1,2 2,2 0 0,366 0,155 0,157 0,013
MNR 167 6 1,8 3,6 0 0,800 0,317 0,434 0,269
PGI 172 6 1,3 2,6 3 0,506 0,209 0,223 0,062
SKDH_A 172 4 1,2 2,3 0 0,409 0,180 0,183 0,016

6-PGDH_B | 168 3 13 2,0 1 0,408 0,256 0,233 -0,100
Atlag 1690 44 14 2,5 0,6 0,503 0,220 0,247 0,092
SE 1,4 0,4 0,1 0,2 04 0065 0,029 0,038 0,042

17. sz. tablazat: A harom tolgy faj diverzitasi jellemz6i a nyolc vizsgalt izoenzim lokusz esetében kiilon-kiilén és
atlagosan, ahol N: mintaszam, N,: tényleges allélszam, N.: effektiv allélszam, R: allél gazdagsag a legkisebb
csoport mintaszamara vetitve, N,: egyedi allélok szama, I: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigocia, He: vart

heterozig6cia, F: fixaciés index

A megfigyelt allélszamban (N,) mutatkozé eltérés egyértelmlen a petraea csoport

alacsony mintaszamara vezethet6 vissza, az effektiv allélszam (N.) alapjan a harom csoport

65



allélszerkezete mar joval kiegyenlitettebb. Az allél gazdagsag mutatoval (R) a legkisebb
mintaszamu csoport — ami esetlinkben a Qu. petraea komplex — mintaszamaval kalkulalja a
tovabbi csoportok allélkészletét is. Ezen 6sszehasonlitas alapjan — bar az értékek szintén a
kiegyenlitett, hasonld allélszerkezetre utalnak - a petraea csoport Rye=2,4 becsult allélszam
értékevel megel6zi a robur csoportot (Ry,=2,2), és alig marad el a pubescens csoport mégott
(Rpww=2,5). Az egyedi allelok (N,) tekinteteben a pubescens csoport rendelkezik a
legmagasabb értékkel (5 egyedi allél), mig a robur csoportban csupan kettd, a petraea
csoportban pedig egyetlen egyedi allel sem jelent meg (bar ez vélhet6leg az alacsony
mintaszambol ered). A tovabbi diverzitasi értékeket tekintve a Shannon-index petraea-robur-
pubescens irdnyban mutat emelkedést, mig a megfigyelt heterozigdcia szempontjabol a robur
és pubescens csoportok emelkednek ki, azonban szinte azonos értékekkel. A fixacios index 0-
hoz kozeli értéke egyensulyi allapotra utal ebben a két utébbi csoportban, azonban a petraea
csoport — feltételezhetéen megint csak az alacsony mintaszama miatt — a varthoz kepest
alacsony heterozig6ta arannyal és ennek megfelel6en magas fixacios értékkel jelenik meg.

A csoportok kozotti elktlonllés mértékét a nagyszamu, ismételt mintavételen alapuld
AMOVA elemzéssel adtuk meg, amely a molekularis variancia megoszlasat vizsgalja a
csoportokon beltl és a csoportok kozott. A 18. szami tablazatban a paronkeénti
0sszehasonlitashol nyert Fg értékek lathatok. Az alkalmazott izoenzim markerek segitségével
jo elkulonulés figyelhetd meg a kocsanyos és molyhos télgy kdzott (Fs=0,206), tovabba a
kocsanyos es kocsanytalan télgyek csoportja kozott is (Fs=0,142). A markerek nem tették
lehetéve viszont a molyhos tolgyek illetve kocsanytalan tolgyek elkulonitését (Fs=0,017,
P<0,187), ami eredhet az utobbi csoport alacsony mintaszamabol, de akar a két csoport
tényleges hasonldsagabdl is.

‘ Qu. petraeas.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
Qu. petraea s.l. - < 0,001 <0,187
Qu. robur 0,142 - <0,0001
Qu. pubescens s.I. 0,017 0,206 -

18. sz. tdblazat: A vizsgalt tolgy fajok paronkénti 6sszehasonlitasabdl nyert Fg értékek AMOVA elemzés alapjan

(diagonal alatt) és a P val6szindségi értékek 9999 ismétlés utan (diagonal felett)

A tolgy taxonok kozoétti markdnsabb elkilonilés két enzimrendszer — a PGM és az
IDH-B — csoportonként eltér6 allélfrekvencia értékeibdl ered (14. sz. bra).
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14. sz. &bra: A nyolc vizsgalt izoenzim lokusz allélgyakorisag értékeinek alakulasa a harom télgy faj kozott,

kiemelve a PGM és IDH-B génhelyeket, amelyek jelent6sebb allélszerkezetbeli kiilonbséget jeleznek a fajok

kozott

A PGM enzimrendszer esetében végzett AMOVA vizsgalat eredményekent a

csoportok kozotti  variancia,

tehat az elkulonilés mértéke 20%-ra tehet6 (Fg=0,204,

P<0,0001). Az IDH-B lokusz még erdteljesebb kilonbséget jelez a taxonok kdzott, a

csoportok kozotti variancia mértéke itt 47% (P<0,0001). A paronkeénti F értékek alapjan (19.

sz. tablazat) az lathato, hogy a PGM rendszer a kocsanyos és kocsanytalan télgyek csoportja

kdzott nagyobb eltérést mutat, mig az IDH-B lokusz esetében tapasztalt nagymertéki

csoportok kozotti variancia elsésorban a molyhos és kocsanyos tolgyek kozotti elkilondilésbol

ered. A molyhos és kocsanytalan télgyek kozott ezzel szemben nem tapasztalhaté markans

kilénbség, amit az IDH-B esetében a proba magasabb szignifikancia szintje is igazol.

PGM Qu. petraea s.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
Qu. petraea s.l. - < 0,002 <0,150

Qu. robur 0,243 - < 0,0001

Qu. pubescens s.I. 0,048 0,207 -

IDH-B Qu. petraeas.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
Qu. petraea s.l. - < 0,003 <0,073

Qu. robur 0,257 - < 0,0001

Qu. pubescens s.1. 0,079 0,486 -

19. sz. tdblazat: A vizsgalt tolgy fajok paronkénti 6sszehasonlitasabdl nyert F értékek AMOV A elemzés alapjan

a PGM és az IDH-B lokuszok esetében

(F értékek a diagonal alatt és a P valdszin(ségi értékek 9999 ismétlés utan a diagonal felett)
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A vizsgalt tolgy taxonok kozotti kapcsolatot a Nei-féle genetikai tavolsaggal is
jellemezhetjik. A 20. szdmu tablazatban a csoportok paronkénti genetikai tavolsaga lathato.
A tavolsag matrix alapjan UPGMA-dendrogramot szerkesztettiink (15. sz. abra), amelyen
megfigyelhetd az egyes taxonok egymashoz viszonyitott helyzete. A vizsgalt izoenzim
lokuszok alapjan a kocsanytalan és molyhos tolgy komplexek kozott igen csekély genetikai
elkllonulést tapasztalhatunk, mig a kocsanyos télgy csoport t6liik genetikailag tavolabb all.

’ Qu. petraea s.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
Qu. petraea s.l. 0,000
Qu. robur 0,041 0,000
Qu. pubescens s.1. 0,012 0,051 0,000

20. sz. tablazat: A vizsgalt tolgy fajok Nei-féle genetikai tavolsaga a nyolc izoenzim lokusz elemzése alapjan

Qu. petraeas.l.

Qu. pubescens s.1.

Qu. robur

0,000 0005 0010 0015 0,020 0025 0030 0035 0040 0045 0,050

Nei-féle genetikai tavolsdg

15. sz. dbra: A vizsgalt télgy fajok Nei-féle genetikai tavolsdganak UPGMA dendrogramon val6 abrazolasa a

nyolc izoenzim lokusz elemzése alapjan
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5.4.2. A molyhos télgy komplex genetikai szerkezete
A molyhos t6lgy csoporton belil talalhaté tovabbi két faji csoport (Qu. pubescens s.str.,
Qu. virgiliana), illetve a koztuk létrejott hibridek csoport genetikai szerkezetében az izoenzim

lokuszok elemzése alapjan sem tapasztalhatd markans eltérés (21. sz. tablazat).

Faj Locus N N, Ne N, | H, H. F
Qu. virgiliana PGM 95 4 1,7 0 0,639 0,358 0,403 0,112
IDH_B 95 3 11 0 0,243 0,105 0,201 -0,041
IDH_A 88 4 1,3 0 0,498 0,182 0,228 0,202
AAT B 93 4 1,2 0 0,383 0,151 0,162 0,070
MNR 90 5 1,6 0 0,809 0,278 0,387 0,281
PGI 95 5 1,3 1 0,481 0,189 0,213 0,108
SKDH_A |95 4 1,2 0 0,349 0,137 0,149 0,081
6-PGDH_B |92 3 1,3 1 0,399 0,250 0,220 -0,136
Atlag 92,9 4,0 1,3 0,3 0,475 0,206 0,233 0,085
SE 1,0 0,3 0,1 0,2 0,063 0,030 0,038 0,046
Qu. pubescens s.str. PGM 34 2 1,6 0 0,546 0,353 0,360 0,019
IDH B 34 3 1,2 0 0,402 0,147 0,190 0,226
IDH_A 33 4 1,3 0 0,543 0,182 0,247 0,265
AAT B 33 3 1,2 0 0,402 0,212 0,194 -0,092
MNR 34 5 2,2 0 1,076 0,382 0,551 0,307
PGI 34 4 1,2 0 0,430 0,206 0,191 -0,079
SKDH A |34 3 11 0 0,257 0,118 0,112 -0,050
6-PGDH_B | 34 2 1,3 0 0,362 0,176 0,208 0,150
Atlag 33,8 3,3 1,4 0,0 0,502 0,222 0,257 0,093
SE 0,2 0,4 0,1 0,0 0,088 0,034 0,049 0,058
Qu. pub. x Qu. virg. PGM 41 3 1,6 0 0,604 0,317 0,374 0,153
IDH B 41 3 1,2 0 0,295 0,073 0,137 0,466
IDH_A 38 4 1,4 0 0,549 0,237 0,260 0,088
AAT B 40 3 11 0 0,276 0,125 0,119 -0,050
MNR 41 4 1,8 0 0,866 0,366 0,439 0,166
PGI 41 4 1,4 1 0,546 0,244 0,261 0,067
SKDH_A |41 4 1,5 0 0,623 0,341 0,315 -0,084
6-PGDH_B | 40 2 1,4 0 0,444 0,325 0,272 -0,194
Atlag 40,4 3,4 1,4 0,1 0,525 0,254 0,272 0,077
SE 0,4 0,3 0,1 0,1 0,067 0,038 0,038 0,071

21. sz. tblazat: A molyhos tolgy komplex sziiken értelmezett fajainak diverzitasi jellemzgi a vizsgalt nyolc
izoenzim lokusz alapjan lokuszonként és atlagosan, ahol N: mintaszam, N,: tényleges allélszam, N,: effektiv
allélszam, N,: egyedi allélok szdma, I: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigécia, He: vart heterozigécia, F:

fixacios index

A vizsgalt 6t tolgy fajcsoport kdzotti variancia mértékét megadé AMOVA vizsgalat
alapjan szintén nem beszélhetlink genetikai elkilondlésrél a molyhos tolgy komplexen beliil
(22. sz. tablazat).
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Qu. virgiliana Qu. pubescens s.str.

Qu. pub. x Qu. virg.

Qu. petraea s.l.

Qu. robur

Qu. virgiliana

Qu. pubescens s.str.
Qu. pub. x Qu. virg.

Qu. petraea s.I. Qu. robur
- < 0,0001 < 0,200
0,143 - < 0,0001
0,015 0,185 -
0,017 0,201 0,000
0,010 0,204 0,000

< 0,207
< 0,0001
<0,428

0,000

< 0,285
< 0,0001
<0,425
<0,433

22. sz. téblazat: A vizsgalt tolgy fajok, kdztik a szliken értelmezett molyhos télgy fajok és hibridek, paronkénti

Osszehasonlitasabdl nyert F értékek AMOVA elemzés alapjan (diagonal alatt) és a P valészin(iségi értékek 9999

ismétlés utan (diagonal felett)

”r_

s

A Nei-féle genetikai tavolsag, az el6z6eket megerésitve, a molyhos toélgy csoportok

kozott er6s azonossagot mutat, illetve a kocsanytalan télgyekkel (Qu. petraea s.l.) hozza 6ket

kozelebbi rokonsagba, akarcsak a korabban elvégzett, tdgan értelmezett elemzések alkalmaval

(23. sz. tAblazat, 16. sz. &bra).

Qu. petraea s.l. Qu. robur Qu. virgiliana Qu. pubescens s.str. Qu. pub. X Qu. virg.
Qu. petraea s.l. 0,000
Qu. robur 0,041 0,000
Qu. virgiliana 0,011 0,048 0,000
Qu. pubescens s.str. 0,016 0,057 0,003 0,000
Qu. pub. x Qu. virg. 0,013 0,058 0,003 0,005 0,000

23. sz. tblazat: A vizsgalt tolgy fajok, koztiik a sz(iken értelmezett molyhos t6lgy fajok és hibridek Nei-féle

genetikai tavolsaga a vizsgalt nyolc izoenzim lokusz alapjan

Qu. petraea s.1.

Qu. virgiliana

Qu. pubescens x Qu. virgiliana

Qu. pubescens s.str.

Qu. robur

0,00

0,01

0,02 0,03 0,04

Nei-féle genetikai tavolsag

0,05

0,06

16. sz. abra: A vizsgalt télgy fajok, kdztiik a sz(iken értelmezett molyhos télgy fajok és hibridek Nei-féle

genetikai tavolsaga alapjan szerkesztett UPGMA dendrogram, a nyolc izoenzim lokusz elemzése alapjan
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5.5. RAPD vizsgalat

5.5.1. A harom vizsgalt tolgy faj elkilonitése

A vizsgalathoz alkalmazott negy RAPD primer (OPERON sorozat: G5, G13, G9,
G11) eltérdé eredményességgel miikodott a mintasoron. A megfelelé mintazattal rendelkez6
mintdk szamat fajonkénti bontasban es dsszesitve a 24. szamu tablézat tartalmazza. A G5-0s
primert a tovabbiakban kizartuk az 0Osszesitett elemzésbél, mivel a kocsanytalan tolgy
csoportbdl csupan harom egyed elemzese volt sikeres, illetve 0sszességeben is kevesebb
minta esetében allt rendelkezéslinkre adat. A négy primer kombinacidjaval a mintaszam
tovabb csokkent (280 egyed), tekintve, hogy csak azokat a mintakat vettik figyelembe,
amelyek mind a négy alkalmazott primerrel értékelheté mintazatot mutattak. A G13-as, G9-
es, G11-es primerek kombin4cidjaval 6sszesen 360 minta elemzésére nyilt lehet6seg, amelyek
taxonomiai 0sszetételiiket tekintve 8 kocsanytalan télgy, 189 kocsanyos tolgy és 163 tagan

értelmezett molyhos tolgy egyedbdl alltak.

Mintaszam
4 primer 3 primer egyitt
G5 G13 G9 Gl1 egyitt (G5 nélkl)

Qu. petraea s.l. 3 9 9 8 0 8

Qu. robur 153 213 205 200 132 189
Qu. pubescens s.str. 26 29 28 29 25 28
Qu. virgiliana 89 93 95 97 83 93
Qu. pubescens x Qu. virg. 41 43 42 43 40 42
Osszesen 312 387 379 377 280 360

24, sz. téblazat: A sikeres elemzések mintaszama az alkalmazott négy RAPD primerrel kiilon-kilon, a négy

primer egyttes kombinéciéjabol, valamint a harom legnagyobb mintaszamu primer kombinaci6jabél

A RAPD elemzés révén egy jellegzetesen dominans orokl6désmenetl genetikai
mintazatot kapunk, amelyet binaris kodolassal irhatunk le (van sav: 1, nincs sav: 0). Az ilyen
jellegi mintazatok kevesebb informaciot szolgéltatnak az adott populaciordl vagy az
Osszehasonlitani kivant csoportokrdl, mivel a heterozigota genotipusok kimutatdsa nem
lehetséges. El6nylk viszont, hogy nem csupan egyetlen DNS régiordl nyerlink informéaciot
altaluk, hanem a genom atfogobb szlrésére, elemzésére alkalmasak. Az elemzés soran
megfigyelt savok a DNS egy-egy jellegzetes motivumara utalnak, és minél magasabb
szdmban sikerll ezeket a motivumokat detektalni, annal részletesebb DNS elemzést tesznek
lehet6vé. A megfigyelt sdvok szdma mellett, tovabbi fontos paraméter lehet az 5%-nal

71



magasabb gyakorisadgu savok szama (illetve ebbdl levezethetGen a ritka savok szdma), a csak
az egyes csoportokban el6forduld sdvok szama, az azonos savok szdma az egyes csoportok
kozott, valamint a szarmaztatott heterozigocia értéke. Az elemzésbe vont harom primer
alapjan nyert, illetve a kombinaciojukbol szarmazo fobb diverzitasi paramétereket a
kilénbdz6 taxonomiai csoportokra nézve az 25. szaml tablazat foglalja 6ssze. Az egyes
csoportokban megfigyelt savok becsllt méretét, illetve az eléfordulds gyakorisagat az 3.

szamu Melléklet tartalmazza.

Qu. petraea Qu. pubescens Qu. pub. x
G13 s.l. Qu. robur s.str. Qu. virgiliana Qu. virg.
Savok szama 21 29 25 29 26
Ebbdl freq. > 5% 21 24 21 21 18
Egyedi savok szama 0 0 0 0 0
Atlagos He 0,185 0,198 0,155 0,155 0,145
SE Atlagos He 0,032 0,028 0,026 0,026 0,028
Qu. petraea Qu. pubescens Qu. pub x Qu.
G9 s.l. Qu. robur s.str. Qu. virgiliana virg.
Séavok szama 10 22 13 21 18
Ebbdl freq. > 5% 10 19 10 10 9
Egyedi sdvok szama 0 1 0 0 0
Atlagos H, 0,123 0,152 0,127 0,124 0,103
SE Atlagos He 0,037 0,027 0,036 0,037 0,032
Qu. petraea Qu. pubescens Qu. pub. x
G11 s.l. Qu. robur s.str. Qu. virgiliana Qu. virg.
Savok szama 14 24 22 24 22
Ebbdl freq. > 5% 14 19 21 20 17
Egyedi savok szama 0 1 0 0 0
Atlagos H. 0,114 0,180 0,167 0,157 0,146
SE Atlagos H, 0,030 0,030 0,028 0,028 0,027
Qu. petraea Qu. pubescens Qu. pub. x
3 primer egyutt s.l. Qu. robur s.str. Qu. virgiliana Qu. virg.
Savok szama 44 75 60 74 66
Ebbdl freq. > 5% 44 60 50 51 44
Egyedi sdvok szama 0 2 0 0 0
Atlagos H, 0,142 0,178 0,151 0,147 0,132
SE Atlagos H, 0,019 0,016 0,017 0,017 0,017

25. sz. tablazat: A vizsgalt tolgy taxonok f6bb diverzitasi paraméterei, az elemzésbe vont harom RAPD primer,

illetve a kombinaciojuk alapjan, ahol H, a szarmaztatott heterozigocia értéke
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Az adatok alapjan megfigyelhet6, hogy nincs jelentds eltérés a taxondmiai csoportok
kozott. A kocsanytalan tolgy csoportnal (Qu. petraea s.l.) ugyan alacsonyabb értéket
tapasztaltunk a savok szadmat tekintve, azonban ez nagy valdszinlseggel a limitalt
mintaszamra (8 egyed) vezethet6 vissza. Egyedi savok csak a kocsanyos télgy csoportban
(Qu. robur) jelentek meg, de ez a két sav is nagyon alacsony gyakorisaggal fordul el6. Ha az
egyes taxondmiai csoportokat paronként 6sszehasonlitva megvizsgaljuk a kbzds savok szamat
tekintve (26. sz. tablazat), akkor szintén azt tapasztalhatjuk, hogy nincs jelentds vagy
kovetkezetes eltérés a vizsgalt fajok kozott. Ez arra utal, hogy a vizsgalatba vont mintasor
taxonodmiai csoportjai igen kdzeli rokonsagot mutatnak egymassal, a mintdk DNS-e kevés
egyedi motivummal rendelkezik az alkalmazott markerek tekintetében. Meglepé mdodon, nem
csupan a jelentés szambeli eltérés hianya szembe6tl, de az egyébkeént tavolabbi taxonomiai
csoportokként meghatarozott kocsanyos tolgyek és molyhos tolgyek kdzott sem tapasztalhato

szdmottevo kilonbség.

Qu. pubescens Qu. pub. x
Qu. petraeas.l.  Qu. robur s.str. Qu. virgiliana Qu. virg.
Qu. petraea s.l. 44 44 40 44 41
Qu. robur 44 75 59 73 65
Qu. pubescens s.str. 40 59 60 60 56
Qu. virgiliana 44 73 60 74 66
Qu. pub. x Qu. virg. 41 65 56 66 66

26. sz. tablazat: A vizsgalt taxonomiai csoportokra jellemzd megfigyelt savok szama (f6atld, vastagon szedve),

valamint a kdzos savok szama a vizsgalt csoportok kdzott

A csoportok kozotti elkilonilés mértékét a nagyszamu, ismételt mintavételen alapuld
AMOVA elemzéssel adtuk meg, amely a molekuléris variancia megoszIlasat vizsgalja a
csoportokon belul és a csoportok kozott. Az 27. szamu tablazatban a péaronkeénti
0sszehasonlitasbdl nyert Fg értékek lathatok. A molyhos télgyek szignifikansan elkilondlnek
a kocsanyos illetve kocsanytalan tolgyekt6l, azonban a komplexen belil mar nem
tapasztalhatd jelentds eltérés a szliken értelmezett molyhos tolgy fajok és a hibrid csoport

kozott.
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Qu. pubescens Qu. pub. x
Qu. petraea s.l. Qu. robur s.str. Qu. virgiliana Qu. virg.
Qu. petraea s.l. - <0,051 < 0,003 < 0,0002 <0,0001
Qu. robur 0,030 - <0,0001 < 0,0001 < 0,0001
Qu. pubescens s.str. 0,064 0,097 - <0,409 <0,110
Qu. virgiliana 0,084 0,102 0,001 - < 0,088
Qu. pub. x Qu. virg. 0,134 0,125 0,009 0,006 -

27. sz. téblazat: A vizsgalt tolgy fajok paronkénti 6sszehasonlitasabol nyert F értékek AMOVA elemzés alapjan

(diagonal alatt) és a P valoszin(iségi értékek 9999 ismétlés utan (diagonal felett)

A vizsgalt tolgy taxonok kozotti kapcsolatot a Nei-féle genetikai tavolsaggal is
jellemezhetjik. A csoportok paronkénti genetikai tavolsaga (28. sz. tablazat) alapjan
szerkesztett UPGMA-dendrogramon (17. sz. &bra) lathatd, hogy a vizsgélt taxondmiai
csoportok egymashoz viszonyitott helyzete hasonloképpen alakul, mint ahogyan azt az
AMOVA vizsgalat eredményeképpen kapott csoportok kozdétti variancia mértéke is jelezte. A
kocsanyos és kocsanytalan tolgyek kozos agon helyezkednek el, mig a molyhos télgy
komplex t6lik némileg elkilénil, azonban a komplexen beltl mér nem figyelhetd meg

markans genetikai kiilonbség.

Qu. pubescens Qu. pub. x
Qu. petraea s.l. Qu. robur s.str. Qu. virgiliana Qu. virg.
Qu. petraea s.l. 0,000
Qu. robur 0,018 0,000
Qu. pubescens s.str. 0,033 0,020 0,000
Qu. virgiliana 0,032 0,018 0,003 0,000
Qu. pub. x Qu. virg. 0,044 0,025 0,005 0,004 0,000

28. sz. tblazat: A vizsgalt télgy taxonok Nei-féle genetikai tdvolsaga az alkalmazott harom RAPD primer

kombinacidjabol
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Qu. petraea s.1.

Qu. robur

Qu. virgiliana

Qu. pubescens s.str.

Qu. pub. X Qu. virg.

0.000 0.005 0,010 0.015 0,020 0,025 0.030

Nei-féle genetilcai tavolsag

17. sz. abra: A vizsgalt tolgy taxonok Nei-féle genetikai tdvolsaga alapjan szerkesztett UPGMA-dendrogram az

alkalmazott harom RAPD primer kombinacijabél
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5.6.  Térbeli genetikai mintazat

A térbeli genetikai mintazat elemzésének célja az, hogy megallapitsuk a térben
egymas kozelében elhelyezkedd egyedekrdl, hogy azok genetikailag is kbzelebbi rokonsagban
allnak-e? Az allomanyok természetes szaporodasi folyamatai soran feltételezhetdé ugyanis,
hogy az utddnemzedék, a nagymeéret(i termés miatt korlatozott migracio eredményeképpen,
nagyobb valdszinlséggel jelenik meg az anyandvény kozelében. Tovabba, az adott
allomanyfolton kialakult Gjulat 6sszetételében gyakran egy vagy néhany jol term6 anyafa
leszarmazottja, tehat féltestvéri populacio, ami a genetikai szerkezetiik hasonlésagabol
kimutathatd. A vizsgalt tolgy allomany esetében arra kerestiik a valaszt, hogy mennyiben felel
meg a genetikai szerkezet az el6z6ekben felvazolt koncepcionak, és mennyiben utal ez a
szerkezet az allomany esetleges természetes eredetére.

A terbeli genetikai struktira kereseséenek legegyszeriibb modja az egyedparok kozotti
genetikai tavolsaghdl, illetve a valds, foldrajzi tavolsagukbdl Iétrehozott tavolsag maétrixok
kozotti korrelécid vizsgalata. Erre alkalmas a tobbszori permutécidval végzett Mantel-teszt,
amelynek eredményeképpen egy adott megbizhatosagi szinttel (P) rendelkezd korrelacids
egyutthatoval (R) fejezhetjik ki a vizsgalt matrixok kozotti 6sszefuggést. Az R koefficiens 0
és 1 kozott vehet fel értékeket, és amennyiben ez az érték 1-hez kozelit, a genetikai és a
foldrajzi tavolsagok kozott nagyon erds Osszefliggés figyelhetd meg, tehat a genetikailag
kozelebbi rokonsagot mutatd egyedek térben is egymas kozeleben helyezkednek el. A teszt
szignifikancia szintjét szintén figyelembe kell vennilink, amely azt fejezi ki, hogy ezt az
eredményt, milyen val6szinlséggel tekinthetjik megbizhatonak, illetve mennyi a
valdsziniisége annak a lehet6ségnek, hogy a kapott eredmény csupan véletlenszer(ien alakult
igy az adott mintasor elemzése alapjan.

A Mantel-tesztet a mintasor tobb szintjén is elvégeztik. Tekintve, hogy a vizsgalt
fenér tolgy fajok genetikailag nagyon kozeli rokonsagot mutatnak, illetve, hogy
feltételezhetjik a mdltban bekdvetkezett hibridizacios eseményeket is, a vizsgalt teriilet
0sszes mintafajanak térbeli genetikai strukturaltsdgat elemeztiik legel6szor, minden
markertipus esetében. Ezutan a két magasabb mintaszamd taxondmiai csoport, a kocsanyos
tolgy (Qu. robur) valamint a molyhos tdlgy komplex (Qu. pubescens s.l.) mintasorat
elemeztiik kuldn-kilon, hogy az esetlegesen kialakult csaladstrukturakat feltarjuk a terdleten.
A 29. szamu tablazatban osszefoglaltuk a kilénbdz6 szinteken, a kilénbdzd

76



markertipusokkal kapott eredményeket. A tablazat attekintésével lathatd, hogy a teriileten sem
az 6sszes mintafa tekintetében, sem a két dominans taxondmiai csoport, a kocsanyos tolgy és
molyhos télgy komplex tekintetében nem tapasztalhatunk korrelaciot az egyedek genetikai és
foldrajzi tAvolsaga kozott, mivel az R egyutthatd minden esetben 0-hoz kézeli értéket vett fel.
Ugyanakkor a teszt csupan a teljes mintasor tekintetében mutat erés szignifikanciat, ahol az
eredményt 99,99 %-ban megbizhatonak tekinthetjik. A két 6nalléan vizsgalt fajcsoport
esetében a Mantel-teszt kevésbé megbizhaté eredményt hozott. A kocsényos télgyeknél (Qu.
robur) a mikroszetellit, valamint az izoenzim markerek esetében tekinthetjuk megbizhatonak
a korrelacio hianyat, mivel ebben az esetben a szignifikancia szint a 0,01-es kiiszobérték koril
alakult. A t&gan értelmezett molyhos tolgyeknél a gyenge korrelacio ugyanezen markerekkel
viszont nem szignifikans, mig a RAPD markerek szignifikans 6sszefiiggést (pontosabban a

matrixok 6sszefliggésének hianyat) jeleznek.

Mantel-teszt

Marker Vizsgalt allomany Korrelacios egyitthatd (R) Szignifikanciaszint (P)
Mikroszatellit teljes allomany 0,071 0,0001
Qu. robur 0,041 0,028
Qu.pubescens s.l. 0,054 0,066
I1zoenzim teljes allomany 0,12 0,0001
Qu. robur 0,069 0,008
Qu.pubescens s.1. 0,0002 0,487
RAPD teljes allomany 0,191 0,0001
Qu. robur 0,036 0,132
Qu.pubescens s.l. 0,121 0,012

29. sz. tablazat: A Mantel-teszt eredménye a teljes allomany, illetve a kocsanyos télgy (Qu. robur) és molyhos

télgy komplex (Qu. pubescens s.1.) egyedeit tekintve, a harom alkalmazott markertipus szerint

A Mantel-tesztnél sokkal érzékenyebb analizist kinadl a térbeli genetikai
autokorrelacios elemzés (GenAlEx program), amely szintén nagyszamu permutacios lépésen
alapszik, viszont tavolsagosztalyonként képes a matrixok kozotti pozitiv vagy negativ
korrelacio kimutatasara. Az elemzés eredményeképpen egy korrelogramot kapunk a
korreldciés egyutthatd (r) gorbéjével, amely gorbe az el6zetesen megadott tavolsag
osztalyokon belil felvett értékekbdl all 6ssze. A korrelogramon a 0 erték a térbeli és genetikai
struktara osszefliggesenek hianyat jelzi (tehat az egyedek elhelyezkedése véletlenszer(),
illetve megtalalhatjuk a 95 %-os konfidencia intervallum also és fels6 hatarait is, amelyen

beltil mozogva az r érték szintén az 6sszefliggés hianyat mutatja. A 0 értektdl valo pozitiv
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irdnyd eltérés pozitiv korrelaciot jelez, tehat a genetikailag kodzelebbi rokonsagban allo
egyedek térben is kozelebb helyezkednek el, mig a negativ r értékek szignifikans negativ
korrelécidra utalnak (a rokonségilag tavolabb &ll6 egyedek térben is tavolabb helyezkednek
el). Az elemzést markerenként elvégeztilk a teljes mintasoron, valamint kilon-kilon, csak a
kocsanytalan tolgyek csoportjara, illetve a molyhos télgy komplex egyedeire nézve is.

A teljes allomany térbeli autokorrelacids elemzése soran (18. sz. abrasor) sikertilt egy
gyenge pozitiv korrelaciot (r maximum értéke 0,15 és 0,2 koral) feltarni a 0-70 m-es (SSR,
RAPD), illetve a 0-100 m-es (izoenzim) tavolsag osztalyokban, 10 m-es intervallumokat
nézve. 120 m utan viszont egy enyhe negativ korrelaciot figyelhetiink meg. Ez a fajta gorbe
lefutds jellemz6 a természetes fas allomanyokra, ahol a diszperzid korlatozott (White és mtsai
2007).

A két dominans tolgy fajcsoport (kocsanyos tolgy, molyhos tolgyek) kilén-kilén
végzett elemzése sordn meglepé mddon az el6z6ekt6l némileg eltéré eredményre jutottunk.
Mindkét tolgy csoport egyedeinél csupdn egy nagyon enyhe pozitiv korrelacié volt
kimutathaté a kozeli tavolsdgosztalyokban, kb. 0-30 m-ig (4. sz. Melléklet). Efolotti
tavolsadgban nem volt szignifikans dsszefliggés a térbeli elhelyezkedés és a genetikai tavolsag
kozott. Negativ korreléaciot a tavolabbi tavolsag osztalyokban nem tapasztaltunk. Ha tovabb
finomitottuk a kozeli tAvolsagosztalyok felosztasat (2 m-es intervallumok), akkor azt
tapasztalhattuk, hogy a korrelacid elsésorban az elsé 4 m-ig meghataroz6 (4. sz. Melléklet,
4.2. és 4.4. pont). A teruleten a sarjaztatas kdvetkezményeképpen megjelené klén egyedek
csak részben magyardzzak ezt az erGsebb korrelaciot, ugyanis a klénok nélkil elvégzett
elemzés hasonlo lefutasu korrel&cids gorbét eredmeényezett (4. sz. Melléklet, 4.5. pont).

Ki kell emelnink a RAPD markerek nyujtotta eredményeket, hiszen ezzel a
markercsoporttal némileg hatarozottabban sikerult feltdrnunk a teriilleten egy pozitiv
korrelaciot a térbeli elhelyezkedés és a genetikai hasonlosag kozétt. Bar a RAPD markerekkel
készitett korrelogramok még mindig nem egy hatarozott térbeli genetikai strukturat
jelenitenek meg, azonban a markercsalddok kozotti kilonbségekre mindenképp felhivjék a
figyelmet. A térbeli genetikai szerkezet feltarasahoz vélhet6leg olyan modszerre van sziikség,
amely a DNS sok pontjat képes vizsgalni egyid6ben, és a néhany lokuszbol allé genotipus

informéacidk sokszor nem elegendéek.
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18. sz. abrasor: A teljes allomany térbeli genetikai strukturaja autkorrelacios elemzéssel (GenAlEX), a harom
alkalmazott markercsoport alapjan, 10 m-es tvolsag osztalyokra bontva, ahol r autokorrelacios koefficiens
(értéke -1 és 1 kozott), U és L a 95%-0s konfidencia intervallum felsd és als6 hatara, amelyen belil nincs

szignifikans térbeli genetikai struktira

Végul az allomany térbeli genetikai szerkezetér6l olyan mddon is kaphatunk
informécidt, ha a sarjaztatas hatasara kialakult klon egyedeket térképezziik fel. Tekintve, hogy
a 5.3. fejezetben részletesen targyaltuk a tésarjak, illetve egyes esetekben a gyokérsarjak
megjelenésének az allomany genetikai szerkezetére gyakorolt hatésait, itt részletesen nem

térunk erre ki Ujra. Annyit kivanunk kiemelni, hogy a nagyobb szamban megfigyelhet6
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tésarjas ndvekedés mellett néhany esetben, térben tavolabb elhelyezkedd gyokérsarj eredetd
klonokat is sikerilt kimutatnunk. Osszefoglalasként elmondhaté még, hogy a sarjaztatas
hatdsara kimutathatban megemelkedett szami ,,csokros” novekedés nem csokkentette
drasztikusan az allomany diverzitasat.
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5.7. Az egyedszintl genetikai mintazat vizsgalata

Az egyedszint(i genetikai mintazat vizsgalataval arra kerestlk a valaszt, hogy a tertleten
fellelhetd fehér tolgy taxonok egyedei korében tapasztalhatd-e valamiféle genetikai mintazat
alapjan elkulonithetd csoportosulds, jellegzetes csoportmintazat. llyen mintdzat megléte
els6sorban a taxondmiai elkilénulésbél adddhat, tovabba a rokonsagi struktira, a kozeli
rokonsagban all6 egyedcsoportok egyedi mintazata jelenhet meg a vizsgalt egyedek korében.
A multban bekdvetkezett hibridizacios események miatti csoportkeveredések szintén
feltarhatok az alkalmazott modszerrel.

A vizsgalatot egyrészt a Structure 2.2 (Pritchard és mtsai 2000) populéciégenetikai
szoftver segitségével végeztik el. Az egyedek genotipus adata alapjan, mindenféle elGzetes
besorolastdl eltekintve, a program egyedi csoportmintazatok feltarasara alkalmas a vizsgalt
adatsoron (Structure K-klaszterezés). Az alkalmazott statisztikai szamitasokkal és
szimulaciokkal nem csupan az adhaté meg, hogy az egyes egyedek mely csoportba tartoznak,
hanem az adatsoron belil képezhet6 részhalmazok szaméanak (K szdm( klaszter)
valoszinlsege is. A vizsgalattal azt kerestiik tehat, hogy a terileten talalhato fehér tolgy
egyedek az egyes alkalmazott markercsoportok, illetve ezek kombinalt genotipus
informécidja alapjan a legnagyobb valdszinlseg szerint hany csoportba oszthatdk, tovabba
mely egyedek mely csoportba keriilnek besorolasra. A csoportok kozétti atmeneti mintazatot
mutatd egyedek, vagyis a feltételezett hibrid genotipusok szintén kiszlrhet6ek.

Az egyedi szintli elemzés masik modja az el6zetes besorolasok alapjan létrejott
részpopulacidk tesztelése, amely soran minden egyed esetében vizsgaljuk a besorolasi dontés
helyességét egy valdszinliségi érték megadasaval. Az elemzés soran kiszlrhetjik azokat a
mintakat, amelyek genotipusuk valamint a csoportokra jellemzd allélszerkezet alapjan
nagyobb valdszinlseggel inkabb egy masik csoportba sorolhatok be. Ehhez a tipusu
megkdzelitéshez a korabban is alkalmazott GenAlEX program Besorolasi Tesztjet (assignment

test) hasznaltuk.

Az alkalmazott nyolc izoenzim és négy mikroszatellit marker kombinaciojabol nyert
kodominans genotipus adatsor alapjan 373 tolgy egyed besorolasat végeztiik el a Structure
program segitségével. A vizsgalt egyedek a legnagyobb valdszinliséggel minddssze 2
csoportra oszthatok (K=2). Az el6zetes taxonomiai besorolas alapjan feltételezett, legalabb
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harom csoport meglétének valoszinlisége nagyon alacsony (19. sz. abra), €s ez az eredmény a
két markertipus kulon-kilon elvégzett elemzésenél is hasonloképpen alakult (a valoszindiségi
értékelés tovabbi eredményei a 5. sz. Mellékletben talalhat6ak).

Rate of change of the likelihood distribution (mean)

19. sz. dbra: Az alkalmazott nyolc izoenzim és négy mikroszatellit marker alapjan, a kiilénb6z6 feltételezett
csoportszamok valészinliségének valtozasa a Structure 2.2 programmal végzett elemzés nyoman, csoportonként

10 ismétléssel

A mintasoron valoszindsithet6 két csoport dsszetételét tekintve a terlleten, az el6zetes
morfometriai besorolés alapjan megtalélhato, két dominans taxondémiai csoport, a kocsanyos
tolgy (Qu. robur) és a molyhos télgy komplex (Qu. pubescens, Qu. virgiliana és hibridjeik)
egyedeibdl all fel. Ezek alapjan elmondhato, hogy a genotipus adatok alapjan elkuldnithet6
egy ’robur’ jellegl valamint egy ’pubescens’ jellegl klaszter. A mintdk 90%-a (349 egyed)
legaldbb 80%-0s részardnnyal a két klaszter egyikének jegyeit mutatta, igy ezeket az
egyedeket tekintettik taxonomiailag ,tiszta vérvonallnak”, tehat a korabbi hibridizaciot
kizartuk. A mintadk 10%-a (39 egyed) ugyanakkor hibrid jellegl volt, vagyis csak 70%-ban
vagy annal kisebb részardnyban mutatta az egyik klaszter jellegzetességeit. A taxondmiai
hatarozas alapjan, a teriileten fellelhetd, kis egyedszam( kocsanytalan télgy csoportbdl (Qu.
petraea, Qu. dalechampii és hibridjeik) néhany egyed az egyik illetve a masik klaszterbe
kerult besorolasra, mig a tébbi egyed egyértelmien atmeneti jelleget mutatott a két genotipus
csoport kozott. A kocsanytalan tolgy komplex egyedeit tehat ezzel az elemzéssel nem siker(lt
egy jol korulhatérolhatd, harmadik klaszterként elkiloniteni a genotipus adatok alapjan, még
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akkor sem, ha feltételezéseink szerint néhany hibrid jellegl egyed rejtve jelen lehet a méasik
két taxonOmiai csoport egyedei kozott. Az egyes klaszterekbe besorolt, el6zetesen
meghatarozott taxonémiai csoportok részaranyat, valamint a hibrid csoport 6sszetételét a 30.
szaml tablazatban 0Osszegeztik. A vizsgalt egyedek részletes besorolasa az 6. szamu
Mellékletben talalhato meg. (Itt kell megjegyezni, hogy a 80%-0s kiiszob kivalasztasa
bizonyos mértékig onkényes volt, még nagyobb felbontdképessegli markerszam esetében
természetesen a kiisz6bhatér tovabb finomithatd és magasabbra emelhetd lenne. Ugyanakkor
a jelen elmezés esetében a tal ,,szigord”, 90 vagy akar 95%-os hibrid kiiszdb kijeldlése olyan
mértekd hibrid aranyt feltételezne az allomanyban, amely szintén nem tekinthetd realisnak.
Emiatt az elemzés soran elényben részesitettem egy ,,megengeddbb” kiiszdbértéket, amelyet a
hatarhelyzetben 1évé mintak egyenkeénti, komplex értékelésével egészitettem ki.)

Klaszter 1 Klaszter 2
‘robur’ jellegd  ’pubescens’ jellegd Hibrid csoport
Qu. petraeas.l. 2 3 6
Qu. robur 175 12 19
Qu. pubescens s.l. 6 151 14
Osszesen 183 166 39

30. sz. tablazat: A Structure klaszterezés alapjan a két klaszterbe besorolt egyedek valamint a hibrid genotipusok

szama a numerikus taxonémiai hatdrozassal 6sszevetve

Fontos kiemelni, hogy bar a molyhos télgy komplexen beliil a morfometriai hatarozas
lehetve tette a szliken értelmezett fajok, illetve a hibridek elkilonitését, ez az elkilondilés a
genetikai struktaraban mar nem figyelhet6 meg. A mintak nagyreszt (88%) a 2-es klaszterbe
kerultek besorolasra, és a molyhos tolgy csoport onallé elemzése sem utalt egynél tobb
részcsoport meglétére (a részletes adatokat itt nem kodzoltik). A molyhos télgy komplex tehat
homogénnek tekinthetd a genetikai jellemzo6k alapjan, ahogyan ezt mar a korabbi elemzések is
kimutattak.

Lathaté ugyanakkor, hogy mind a kocsanyos tolgyek, mind a molyhos tolgyek kozott
talalhatok olyan egyedek, amelyek a maésik taxonOmiai csoportba keriiltek besorolasra
genotipusuk alapjan, tovabba mindket taxonnal el6fordulnak hibridek. Miel6tt részletesebben
megvizsgalnank ezeket az egyedeket, dsszefoglaljuk a méasik megkozelitéssel, a Besorolasi
Teszttel nyert eredményeket. A két kodomindns markertipussal, az izoenzimekkel és a
mikroszatellit markerekkel egyittesen jellemezve a harom f6 tolgy csoportot (robur, petraea

83



s.l., pubescens s.l.), az egyedek 15%-a kerilt atsorolasra valamely mas tdlgy taxon
csoportjaba (31. sz. tablazat, a részletes adatsor a 7. sz. Mellékletben taldlhat6). A 20. szamu
abrasoron a taxondmiai csoportok genetikai elkulonulése, illetve atfedése lathat6 a Besorolasi

Teszt valodszinliségi értékei alapjan, a csoportok paronként dsszehasonlitasaval.

Idés allomany (Qu. petraeas.\l. - Qu. robur)
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20. sz. brasor: A Besorolasi Teszt eredményeként kapott valoszinliségi diagramok, amelyen az allomany

taxondmiai csoportjainak genetikai atfedése lathaté paronkénti dsszehasonlitasban
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| Sajat taxon Mas taxon Sajat taxon % Mas taxon %

Qu. petraeas.l. 8 3 72,7% 27,3%
Qu. robur 170 36 82,5% 17,5%
Qu. pubescens s.lI. 152 19 88,9% 11,1%
Osszesen 330 58 85,1% 14,9%

31. sz. tblazat: A Besoroléasi Teszt eredményképpen, valamely mas taxonémiai csoportba atsorolt egyedek

szama és %-0s aranya a numerikus taxonomiai hatarozassal dsszehasonlitva

Az atsorolasok nagy része a kocsanytalan télgyek (Qu. petraea s.l.) csoportja felé
tortént, a kocsanyos tolgyekt6l csupan 5 egyed genotipusa allt kdzelebb a molyhos
tolgyekéhez. A molyhos toélgyeknél is minddssze 7 egyed mutatott nagyobb fokd
hasonlosagot a kocsanyos tolgyekkel. A kocsanyos tolgy csoportbdl atsorolt fennmaradé 31
egyedbdl 28 kerllt a kocsanytalan télgyek csoportjaba, mig 3 egyed bizonyult hibridnek. A
molyhos tolgyeknél 12 egyedet sorolt at a teszt a kocsénytalan tolgyek csoportjaba. Tehat a
Besorolasi Teszt alapjan a vizsgalt egyedek kozétt, a morfoldgiailag elkulonitett 11
kocsanytalan tolgy mellett tovabbi 43 egyed rendelkezik a genotipus alapjan kocsanytalan
tolgy sajatossagokkal. Tovabba, ezen egyedek nagyobb hanyadat a morfoldgiailag kocsanyos

tolgykeént leirt csoportban talalhatjuk (32. sz. tablazat).

Besorolasi teszt alapjan
petraea s.l. petraea s.l. x robur robur  pubescens s.l.
g 5 Qu. petraea s.l. 8 1 2 -
£8  Qu.robur 28 3 170 5
$° Qu. pubescens s.l. 12 - 7 152
Osszesen 48 4 179 157

32. sz. tblazat: A Besorolasi Teszt eredményeképpen, valamely mas taxonémiai csoportba atsorolt egyedek, a

numerikus taxondmiai hatarozas csoportjaihoz képest

A 33. szamU tablazatban 6sszefoglaltuk azokat az egyedeket, amelyek a két elemzés
eredményei, valamint a morfometriai hatarozas alapjan ellentmond6 taxonémiai besorolassal
birnak. A tablazatban feltlintettik a terepi bejarasok soran végzett, hagyomanyos bélyegeken
alapulé taxonomiai megfigyelések eredményet is (Bordacs és Borovics szbeli kozlés). A
vizsgalt 388 egyedbdl 42 egyed (10,8%) taxonOmiai hovatartozasa kétseges a morfometriai
hatarozas, a hagyomanyos bélyegek, vagy a genotipusuk alapjan. Ilyen egyedek mind az 1-es,

mind a 2-es klaszterben megtalalhatok nagyjabdl egyenld aranyban (20, illetve 22 egyed).
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Sorszdm  Morfometria Hagyomanyos Besorolasi Teszt Structure klaszter (> 80%)

447 dal rob robur 1

9 rob rob petraea s.l. x robur 1
82 rob rob petraea s.|. 1
124 rob rob petraea s.l. 1
173 rob rob petraea s.|. 1
208 rob rob petraea s.l. x robur 1
210 rob rob petraea s.|. 1
214 rob rob petraea s.l. 1
250 rob rob petraea s.|. 1
251 rob rob petraea s.l. 1
263 rob pet x virg petraea s.|. 1
264 rob pet x virg petraea s.l. 1
281 rob rob petraea s.|. 1
433 rob rob petraea s.l. 1
84 pub-virg rob robur 1
164 virg rob robur 1
189 virg pub x virg robur 1
190 virg pub x virg pubescens s.l. 1
262 virg pet robur 1
418 virg virg robur 1
70 rob virg x pet x rob pubescens s.1. 2
86 rob pet x rob petraea s.l. 2
101 rob rob petraea s.l. 2
201 rob pet petraea s.l. 2
206 rob pet x rob petraea s.l. 2
207 rob rob x dal petraea s.l. 2
219 rob dal petraea s.l. 2
220 rob dal petraea s.l. 2
230 rob-pub pet x virg pubescens s.1. 2
272 rob dal x pet x virg pubescens s.l. 2
278 rob n.a. petraea s.l. 2
296 rob pet pubescens s.l. 2
43 pub-virg virg x pub x pet petraea s.l. 2
202 virg pet petraea s.l. 2
240 pub virg x pub petraea s.l. 2
266 virg pet petraea s.l. 2
310 pub-virg pub x pet petraea s.l. 2
311 pub-virg pub x pet petraea s.l. 2
322 virg dal x pet x pub petraea s.l. 2
359 virg pub petraea s.l. 2
400 pub rob pubescens s.1. 2
407 poly-virg virg pubescens s.l. 2
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33. sz. tablazat: A numerikus taxonémiai hatarozas, a hagyomanyos bélyegek valamint a két egyedszint(i
genetikai vizsgalat eredményei alapjan, valamely szempont szerint (szlirke kiemelés) kétséges taxondmiai

besorolastnak tekinthet6 egyedek listaja

Az 1-es, vagyis ‘robur’ jellegii klaszterbe besorolt, kétséges mintak kdzil egy egyed
esetében (84-es fa) nagy valdszinliséggel gydijtési hiba tortént, mivel csak a morfometriai
hatarozds kétséges, ami viszont megfelel az egyik, a gydjtéskor mar kiszaradtként
dokumentalt szomszédos egyed (83-as fa) hagyomanyos bélyegek alapjan leirt taxonomiai
jellegének. Egy egyed kocsanytalan tolgykent kerllt meghatarozasra a morfometriai bélyegek
alapjan, viszont a hagyomanyos leiras szerint, tovdbb&a a genotipus alapjan is inkabb
kocsanyos tolgyrél van sz6. 11 egyed kocsanyos tolgy morfoldgiaval rendelkezik mindkét
taxondmiai hatarozas alapjan, viszont a Besorolasi Teszt szerint a "petraea’ csoportba kerultek
atsorolasra. Mivel a Structure klaszterezés alapjan a ’robur’ jellegl klaszterben talalhatéak,
amivel egybevag a morfologiai megjelenésiik is, ezért a kocsanyos tolgyekre jellemz6
genetikai mintazat hatasa feltételezhetd ugyan, de biztosan nem elsé generacids hibridekrol
van sz6. A Besorolasi Teszt alapjan tovabbi két, a kocsanytalan csoportba atsorolt, de
kocsanyos tolgyként meghatarozott egyed rendelkezett inkabb a molyhos és kocsanytalan
tolgyekre jellemz6 karakterekkel. 5 egyed pedig olasz molyhos télgyként kertlt
meghatarozasra a morfometriai mddszer szerint, azonban ezek esetében is ellentmondas all
fenn a hagyomanyos morfoldgiai bélyegeik és a genetikai mintazatuk kozott. Osszességében
ezeknél a kocsanyos tolgy jellegli klaszterbe besorolt egyedeknél, az egyetlen gydjtési
tévedeshOl eredd Kivetelt leszamitva, feltételezheté valamilyen foku introgresszid egyrészt a
kocsénytalan tolgyek, masrészt a molyhos télgyek iranydbol. Ugyanakkor nem valdszind,
hogy ezek az egyedek els6 generdcios hibridek lennének, sokkal ink&bb egy korabbi
hibridizacio utani visszakeresztez6dés eredményeképpen alakulhattak ki.

Ugyanilyen mddon ellen6rizve a 2-es, vagyis ’pubescens’ jellegl klaszterbe besorolt,
azonban kétséges mintékat, az el6z6ekhez hasonlé eredményre juthatunk. Minddssze két
egyednél tisztdzhatd az ellentmondas, a 400-as fa esetében vélhetdleg a hagyomanyos
leirasban tortént tévedés (a 400-as sorszamu egyed még a dombtetén kerlt kijel6lésre, a 401-
es egyed pedig mar Gjra a terllet also reszen, ahol tébbnyire kocsanyos tolgyek talalhatéak),
és az 0sszes tobbi informécid alapjan valéban molyhos télgyr6l van sz6. A 407-es fa pedig
polycarpa x virgiliana hibridként kerllt beazonositdsra a morfometriai jegyek alapjan,
azonban itt is inkabb tiszta olasz t6lgy egyedr6l lehet sz, mivel a polycarpa tipus a tertleten

egyebkeént sem volt megfigyelhet6. A tébbi egyed esetében elmondhatd, hogy a morfometriai
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hatarozas alapjan robur jegyeket visel6 egyedek tdbbnyire rendelkeztek kocsanytalan tolgy
bélyegekkel is (7 minta), és a Besorolasi Teszt alapjan is sokuk a petraea csoportba kertlt
atsoroldsra. 8 tovabbi minta esetében szintén petraea besorolast lathatunk a genetikai
csoportmintazat alapjan, és ezek kozott 6 esetben valéban megfigyelhetéek voltak
kocsanytalan tolgy jellegzetesseégek, annak ellenére, hogy a morfometriai hatarozas szerint a
molyhos t6lgy komplex tagjair6l van szo.

Osszefoglalva elmondhatd tehat, hogy a morfoldgiai, illetve genetikai besorolasuk
alapjan ellentmondasos egyedek esetében, a kérdéses 42 egyed kozul mindossze 3 esetében
tisztazhatd a taxonomiai hovatartozas, mig a tobbi egyed vélhet6leg introgresszalt alaknak
tekinthet6. A genetikai klaszterezés eredményeképpen kapott, egydntetiinek tekintheté
genetikai mintazat viszont arra hivja fel a figyelmet, hogy nagy valdszinliséggel nincs
kozottik elsé generacids hibrid egyed. A sajatos morfologiai bélyegeik, amelyek mas faji
hovatartozast sejtetnek, viszont arra engednek kovetkeztetni, hogy mégsem ,.tiszta vervonalu”
egyedekrdl van szé.

A 34. sz&m( tabldzatban a mikroszatellit markerek alapjan nyert genetikai
ujjlenyomattal azonositott klonparok, kloncsoportok ellentmondasos morfologiat mutatd
egyedeinek genetikai besorolasat tekintettik at. A két leginkabb kérdeses, virgiliana/robur
paros esetében a Structure klaszterezés alapjan egyértelmien a molyhos tolgy jelleg ker(lt
megerdsitésre. A Besorolési teszt szerint az egyik kKlonpar (201-202) inkabb a kocsénytalan
tolgyekre jellemz6 genetikai mintazattal rendelkezik, ami viszont a terepi megfigyelésekkel
cseng egybe. A molyhos tolgy klonparok és kloncsoportok esetében, egy kivételével a
genetikai mintazat megfelel a molyhos tolgy csoportra jellemz6 mintdzatnak. Az egyetlen
kivételként szereplé par (252-253) genotipusa viszont a Structure klaszterezés alapjan a
"pubescens’ és ’robur’ jellegl klaszterek 50%-0s hibridjeként jelenik meg. Ez azonban a

morfologiai megjelenésiikben nem érhetd tetten.

88



Sorszam Morfometria Hagyomanyos Besorolasi Teszt Structure klaszter (> 80%)

201 rob pet petraea s.l. 2
202 virg pet petraea s.l. 2
295 virg petxvirg pubescens s.l. 2
296 rob pet pubescens s.1. 2
266 virg pet petraea s.l. 2
267 petxvirg pet petraea s.l. 2
130 pubxvirg virg pubescens s.l. 2
131 virg virg pubescens s.l. 2
132 virg virg pubescens s.l. 2
252 virg dalxvirg pubescens s.1. h (=50%)
253 pub dalxvirg pubescens s.1. h (=50%)
275 pub petxvirg pubescens s.l. 2
276 virg virgxpet pubescens s.. 2
277 virg virgxpet pubescens s.l. 2
319 pubxvirg dalxpub pubescens s.1. 2
320 virg dalxpub pubescens s.1. 2
377 pub virg pubescens s.1. 2
378 virg virg pubescens s.l. 2
380 virg virg pubescens s.l. 2
381 pub virg pubescens s.l. 2

34. sz. tblazat: A mikroszatellit markerek alapjan készitett genetikai ujjlenyomattal azonositott klonparok,

kléncsoportok ellentmondésos morfologiat mutatd egyedeinek genetikai besorolasa

A kovetkezOkben, a 35. szaml tablazatban a Structure elemzés alapjan hibrid
genotipussal leirt 39 egyedet tiintettiik fel, az elz6 tablazathoz hasonléan a morfoldgiai
bélyegek alapjan tortént besorolasukkal egyitt. A mintak kozil 4 egyed egyontetien tiszta
robur jellemz&kkel rendelkezik, és a klaszter besorolas is tdbb mint 70%-ban a robur jelleget
tamasztja ala. A molyhos tolgyek kozott tovabbi 3 egyedrdl allapithatd meg, hogy
feltételezhet6en ,.tiszta vérvonallal” rendelkeznek. (Megjegyzés: A tablazatban az azonositok
délten szedve.)

A hibridként azonositott tobbi egyed kozott talalhatunk olyanokat is, amelyek minden egyeb
besorolasi mddszert tekintve (a genetikai Besorolasi Tesztet is beleértve) egyontetlien egy faj
jellegzetességeit mutatjak (3 "robur’ egyed, 6 ’pubescens’, 4 *petraea’). Ezek esetében nem
dontheté el egyertelmiien a hibrid eredet. A fennmaradd 19 egyed ténylegesen hibrid

karakterrel rendelkezik.
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Sorszam Morfometria Hagyomanyos Besorolési Teszt Structure hibrid
31 rob rob robur 1 (>70%)
160 rob rob petraea s.l. 1 (>70%)
216 rob rob robur 1 (>70%)
317 rob dal petraea s.l. 1 (>70%)
411 rob rob petraea s.l. x robur 1 (>70%)
415 rob rob robur 1 (>70%)
416 rob rob robur 1 (>70%)
237 n.a. pub petraea s.l. 1 (>70%)
255 dal rob robur 2 (>70%)
271 rob dal x pet x virg petraea s.l. 2 (>70%)
438 rob rob pubescens s.1. 2 (>70%)
62 virg virg pubescens s.l. 2 (>70%)
285 virg pet x virg pubescens s.1. 2 (>70%)
340 virg pub pubescens s.l. 2 (>70%)
406 virg virg robur 2 (>70%)
162 pet dal petraea s.l. h
165 pet pet petraea s.l. h
192 n.a. pet petraea s.l. h
196 pet-dal pet x dal petraea s.l. h
221 pet-dal pet x dal petraea s.l. x robur h

1 rob rob robur h
44 rob rob robur h
53 rob rob petraea s.l. h
85 rob pet x rob petraea s.l. h
119 rob rob robur h
121 rob rob petraea s.l. h
213 rob rob petraea s.l. h
259 rob pet x dal petraea s.l. h

422 rob virg x rob x pub robur h
444 rob pet petraea s.l. h
175 virg pub x virg pubescens s.1. h
178 virg virg pubescens s.. h
225 virg pet x pub robur h
244 n.a. pub pubescens s.l. h
252 virg dal x virg petraea s.l. h
253 pub dal x virg petraea s.l. h
308 virg pet x pub pubescens s.1. h
366 virg pub x pet pubescens s.l. h
376 pub-virg virg pubescens s.1. h

35. sz. tablazat: A Structure klaszterezés alapjan hibridként azonositott egyedek listaja, az egyéb hatarozasi

mddszerekkel (numerikus taxondmia, hagyomanyos bélyegek, Besorolasi Teszt) nyert informaciok

feltlintetésével (szlirkén kiemelve az ellentmondasos bélyegek)
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Osszefoglalva az el6zGeket, a vizsgalt 388 minta kozil 39 egyed a Structure
klaszterezés szerint ugyan egyontet(i genetikai mintazattal bir, azonban a Besorolasi Teszt,
illetve a morfologiai jegyek alapjan feltételezheté a mas tolgy fajoktol szarmazd génhatas.
Ezek az egyedek azonban nagy val6szinlséggel nem tekintend6k els6 generacios hibrideknek,
ugyanakkor valészinlleg egy korabbi hibridizaciod, majd akar tobbszori visszakeresztezOdés
nyomait viselik magukon. Tovabbi 32 egyed esetében a Structure vizsgélat is kevert
genotipust jelzett, ezen egyedek kdrében részben megtalalahatdak mar a valodi hibridek is. A
teljes vizsgéalt allomanyra nézve igy 0sszesen 18,3%-ban feltételezhetjiik a valamilyen fokd
introgresszioval érintett egyedek aranyat.

Ha ezeket az egyedeket térképen abrazoljuk, akkor azt lathatjuk, hogy kiléndsen nagy
aranyban vannak jelen azokban a zonakban, ahol a két télgy faj — a kocsanyos télgy illetve a
molyhos tolgyek egyedei — talalkoznak, tehat a felsd régioban, valamint a patakmeder mentén
(21. és 22. sz. abra). A terllet kozéps6-fels6 zdéngjaban rdadasul megtalalhatéak azok a
kocsanytalan tolgyek is, amelyek nagy szerepet jatszhattak a hibridizaciés események

alakulasaban.

Quercus robur
2100,00
SOHEX
2050,00
Ko X
R X
g 2000,00 )2(
g X
=] X X
E P X tobbi egyed
E b tisztan robur egyedek
35
1950,00 : introgresszidval érintett egyedek
1900,00
1850,00
2000,00 2050,00 2100,00 2150,00 2200,00 2250,00 2300,00 2350,00
X koordinata

21. sz. bra: A kocsanyos tolgyek (Qu. robur) introgresszioval érintett egyedeinek, valamint a tébbi tolgy

taxonhoz tartozé egyed térbeli viszonya
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Quercus petraea s.l. és Quercus pubescens s.l. csoport
2100,00
o0
2050,00 %’
. o,
O
Q& O
[@]
= 2000,00 ®
é O tobbi egyed
1
E L Otdbbi 'pubescens' jellegii egyed
> 1950.00 m tisztan ‘petraea’ jellegii egyedek
L] @ introgresszioval érintett egyedek
L J
1900,00
L
1850,00
2000,00 2050,00 2100,00 2150,00 2200,00 2250,00 2300,00 2350,00
X koordinata

22. sz. dbra: A molyhos tolgyek (Qu. pubescens s.1.) és a kocsanytalan télgyek (Qu. petraea s.l.) introgresszioval

érintett egyedeinek, valamint a ter(let tobbi egyedének térbeli viszonya

58. A, Petraea-probléma”

Az el6z0 fejezetek alapjan lathato, hogy a terlileten nehezen tisztdzhatd a kocsénytalan
tolgy komplexbe tartozé fajok helyzete, jelenléte vagy épp jelenlétének hidnya. Ebben a
fejezetben azokat az eredmeényeket foglaltuk Ujra 0Ossze, amely ehhez a ,Petraea-
problémaként” aposztrofalt dilemmahoz kothetok.

A probléma elsd részét az a kortiilmény képezi, hogy a kocsanytalan télgy komplex vagy
tdgan értelmezett kocsanytalan tolgy gydijt6faj (Quercus petraea s.l.) tobb, elkulénuld fajra
(,,kisfajra”) oszthato. Ezek a sz(iken értelmezett fajok elméletben mind klasszikus morfoldgiai
bélyegeik alapjan, mind a levél morfometriai tulajdonsagai alapjan, illetve az 6koldgiai
igényeik szerint is szétvalaszthatdak (Matyas 1967 a; Borovics 2000).

A terllet terepi bejarasa soran végzett taxondmiai megfigyelések nyoman azt a
benyomast kaphatjuk a tertiletr6l, hogy az allomany egyik meghatarozo eleme a kocsanytalan
tolgyekhez tartozo szliken értelmezett kocsanytalan tolgy (Qu. petraea s.str.), illetve a
dardaskaréju kocsanytalan tolgy (Qu. dalechampii), mivel ezek jellemz6 bélyegeit sok egyed
hordozta. Ezen tul, féként a molyhos tolgyekkel képzett hibrid egyedeken is megfigyelhet6k
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voltak egyes, a kocsanytalan télgyekre jellemzé morfologiai bélyegek. A Qu. dalechampii faj
egyébként okoldgiai igényei szerint is jol illeszkedik az allomany 0Osszképéhez, hiszen a
szarazabb, melegebb mikroklimahoz jobban adaptalédott, mint a kiegyenlitettebb, elsésorban
atlantikus klimat kedvel Qu. petraea s.str.

Ezen megfigyelések alapjan azt feltételeztik, hogy a Karpat-medence t6lgy taxonjaira
Iétrehozott numerikus taxondmiai hatarozéfiiggvényekkel (Borovics 2000) a teriileten nagy
ardnyban lesz kimutathatd a kocsénytalan télgy komplex fajainak jelenléte. Az els6 szamu
ellentmondas abbol adddott, hogy a morfometriai bélyegek alapjan végzett taxomomiai
besorolas, amely egzaktnak tekinthet6 olyan értelemben, hogy fiiggetlen a szubjektiv
értelmezésektél, benyomasoktol, a kocsénytalan télgyek nagyon csekély mérték( részaranyéat
eredmeényezte. A terepi bejardsok sorédn leirt 20 kocsanytalan tolgy (a két szliken értelmezett
faj, illetve hibridjeik), illetve a szamtalan molyhos tolgyekkel kepzett hibrid helyett csupan 11
egyedet sikerilt beazonositani kocsanytalan télgykent. A 36. szamu tablazat a) alpontjaban
azt lathatjuk, hogy hogyan véltozott a kocsénytalan tolgyek és hibridjeik mintaszdma a
hagyoméanyos besorolashoz képest (fliggbleges fejléc) a numerikus taxonémiai hatarozas utan
(vizszintes fejlec). Lathato, hogy a 20 egyedbdl 9 mutatott tisztan kocsanytalan télgyekre
jellemzd bélyegeket, mig 7 egyed, illetve a robur hibridekkent leirt alakok tisztdn kocsanyos
tolgyként kerultek azonositasra, tovabba a molyhos tolgyekkel képzett hibrid forméak szintén
tisztdn molyhos tolgy karakterekkel birtak a levél morfometriai tulajdonségai alapjan.

A kovetkezd 1épésben a harom molekularis genetikai markercsoporttal vizsgaltuk a
numerikus taxonomiai hatarozas utan nyert harom f6 eurdpai fehér télgy faj (kocsanytalan
télgy komplex — Qu. petraea s.l., kocsanyos télgy — Qu. robur, molyhos télgy komplex — Qu.
pubescens s.l.) genetikai elkilonulésének mértékét, illetve a csoportok kozotti genetikai
kapcsolatot. Az elemzések Ujabb fordulatot eredményeztek olyan értelemben, hogy az
alkalmazott markercsoportok kozll ketté esetében (mikroszatellit és RAPD markerek) a
kocsanytalan tdlgyként azonositott csoport inkabb a kocsanyos tolgyekkel mutatott kbzelebbi
rokonsagot, mig az izoenzim markerek alapjan a kocsanytalan télgyek és a molyhos télgyek
csoportjanak genetikai mintazata kozott talaltunk nagymeérték( hasonlosagot. A tobbféle
markertipus egyuttes elemzésével feltarhatok voltak ezek a rejtett 6sszefiiggések is, amelyek
az introgresszios elmélet bevezetéséhez vezettek.

Az egyedszintl genetikai elemzések azt a célt szolgaltdk, hogy az egyedi
csoportmintazatok meglétét jobban feltarhassuk, tovabba a csoportok kozotti hibridizacio
vagy introgresszio mértéket felmérhessuk. A vizsgalat kétféle megkdzelitésben zajlott. Az

egyik megkdzelités szerint a Besorolasi Teszttel vizsgaltuk a kordbban morfometriai
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hatarozassal kialakitott, harom f6 taxonomiai csoport genetikai mintazatat, figyelembe véve
az egyes egyedek legval6szinlbb csoporthelyzetét. A teszt eredményeképpen egyes egyedek
atsorolasra kerlltek masik taxondmiai csoportba, amennyiben a genotipusuk alapjan nagyobb
valdszindiséggel illettek a masik csoport genetikai mintazatdba. Az 36. szamu tablazat b)
alpontjdban a kocsanytalan tolgy jegyekkel rendelkez6 egyedek (fligglleges fejléc)
megoszlasa lathatd Besorolasi Teszt sordn modositott harom f6 tolgy fajcsoportban (vizszintes
fejléc). A tisztan kocsanytalan tolgyként (koztik a szliken értelmezett ,kisfajok” hibridjeivel)
jellemzett egyedek nagy része a teszt alapjan is a kocsanytalan télgy csoport genetikai
mintazatat hordozta, tovabba ide kerultek atsorolasra egyes molyhos tolgyekkel és kocsanyos
tolgyekkel képzett hibridek is. Tisztan kocsanyos toélgykeént csupan nehany egyed (6) kerult
atsorolasra a genetikai mintazat alapjan. (A numerikus taxonémiai hatarozas eredmenye ezzel
szemben, 6sszesen 21 egyed kocsanyos tolgyként azonositva, amely egyedek kdzott
valtozatos 0sszetételben szerepeltek a kordbban tiszta petraea fajként vagy robur x petraea
hibridként, s6t molyhos télgy hibridként keriltek leirdsra.) A molyhos tolgyekkel képzett
hibrid formak legnagyobb részt ez esetben is tisztdn molyhos toélgyként kertltek atsorolasra,
tehat a molyhos t6lgy csoport genetikai mintazatahoz illeszkedtek inkabb. A Besorolasi Teszt
eredményeként modositott kocsanytalan télgy csoport mintaszama 6sszesen 48 egyed volt,
amely mintaszamban az el6z6ekben ismertetett (vagyis kordbban is kocsanytalan tolgy
jegyekkel leirt) egyedeken kivil, tovabbi kocsanyos és molyhos tolgy egyedek is megjelentek.

Az egyedszint(i genetikai elemzés masik megkdzelitése szerint barminemd el6zetes
csoportositast figyelmen kivil hagyva, a teljes mintasoron kerestink jol elkilonitheté
genetikai sajatossdgokkal bird csoportokat (Structure K-klaszterezés). Az elemzés els6
meglepd eredménye az volt, hogy a teljes mintasoron minddssze két klaszter valoszin(isithetd
az eltér6 genetikai mintazat alapjan. Ez az eredmény els6 latszatra inkabb a numerikus
taxonomiai hatarozast latszik aladtdmasztani, ahol a két dominans toélgy csoport mellett
(kocsanyos és molyhos tolgyek) a kocsanytalan tolgyek részaranya csekély mértékd, igy a
genetikai mintazatuk nem reprezentativ a mintasoron. A két genetikai klaszter egyébként jol
megfeleltethetd a két taxondmiai csoportnak igy a tovabbiakban a ’robur’ illetve ’pubescens’
jellegl klaszter elnevezést hasznaltuk. A két csoport kozétt ugyanakkor megfigyelhetdk olyan
mintak, amelyek vagy kevert, hibrid genotipus mintazattal rendelkeznek vagy a besorolasuk
alapjan ugyan ,tiszta vérvonallal” rendelkeznek, azonban minden egyéb leirds (hagyomanyos,
morfometriai, Besorolasi Teszt) alapjan ellentmondasos karakterekkel rendelkeznek. Ebben a
koztes csoportban talalhaté tovabba, az egyeb tipizalas alapjan kocsanytalan tolgy jegyekkel

bird egyedek nagy része is (36. szamu tablazat c) alpont).
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a) Qu. petraea s.l. tipus részaranya a numerikus taxonémiai csoportokban a hagyomanyos

bélyegek alapjan
Qu. petraeas.l. Qu. pubescens s.l.
csoport Qu. robur csoport csoport
tisztan petraea (s.l.) jellegd 9 82% 7 3% 4 2,3%
robur hibridek - - 8 3,8% - -
pubescens (s.1.) hibridek - - 5 (+1%) 3% 101 59%

b) Qu. petraea s.l. tipus részaranya a Besorolasi Teszttel médositott csoportokban a
hagyomanyos bélyegek alapjan

Qu. petraeas.l. Qu. robur Qu. pubescens s.l.
modositott csoport | modositott csoport | mddositott csoport
tisztan petraea (s.1.) jelleg(i 17 (+1**)  34,6% 1 0,5% 1 0,6%
robur hibridek 4 7,7% 4 2,2% - -
pubescens (s.1.) hibridek 9 17,3% 1 0,5% | 96 (+1%) 61,7%

c) Qu. petraea s.l. tipus részaranya a Structure klaszterekben a hagyomanyos bélyegek alapjan

Klaszter 2
Klaszter 1 ('robur’ (’pubescens’
jellegii) jellegd) Hibrid csoport
tisztan petraea (s.l.) jellegd 2 1% 10 6% 8 20,5%
robur hibridek 4 2,2% 3 1,8% 1 2,5%
pubescens (s.1.) hibridek 2 1% 97 (+1%) 59% 7 18%

36. sz. tAblazat: A hagyomanyos bélyegek alapjan kocsanytalan télgy komplex (Qu. petraea s.l.) jellemzéivel
rendelkezd egyedek és hibridek aranya a kiillénb6z6 vizsgalatok szerinti csoportokban: a) numerikus taxonomiali
hatarozas, b) Besorolasi Teszt, ) Structure klaszterezés eredményei alapjan
(* A hagyomanyos bélyegek alapjan mindharom t6lgyfaj (virgxpetxrob) jegyeit hordoz6 hibrid egyed
**A besorolasi Teszt alapjan Qu. petraea s.l. x Qu. robur -ként azonositott hibrid genotipusu egyed)

Ezek az egymasnak ellentmond6 informaciok viszont azt a feltételezést erdsitik meg,
hogy a teriileten valoban megtalalhatok a harom kilénb6z6 taxondémiai csoporthoz tartoz6
egyedek, azonban mig ezek kozil a kocsanyos és molyhos télgyek mutatnak elkildnithet6
genetikai mintazatot, addig a kocsanytalan tolgy komplex egyedei ilyen sajatossdgokkal nem
rendelkeznek. Ezt erGsitette meg az az eredmény is, hogy a mintasoron egy harmadik klaszter
jelenlétének valo6szinlisége igen alacsony, és igy a harmadik klaszterbe sorolhaté mintak
esetlegesek, vagyis elemzésrdl elemzésre valtoznak. Tovabba, akarcsak az el6zd genetikai
teszt alapjan, a Structure klaszterezés eredménye szerint is azt lathatjuk, hogy a korabban
kocsanytalan tolgy jegyekkel leirt egyedek nagyobb hanyada (111 egyed) a ’pubescens’

jellegl klaszterben talalhat, mig a “robur’ jellegl klaszterben minddssze 8 egyed jelent meg.
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Ezek alapjan genetikailag kijelenthetjiuk, hogy a terileten jelen Iévé kocsanytalan toélgyek
illetve hibridek genetikailag inkabb a molyhos tolgyekhez allnak kozelebb, tehat
feltételezhet6en egy molyhos tolgyekkel lezajlott sorozatos introgresszié eredményeképpen
részben feloldddtak a terlileten ma megfigyelhetdé molyhos tolgy jellegli egyedek
génallomanyaban. A Structure klaszterezés eredményeképpen hibrid genotipussal jellemzett
egyedek esetében egy, a kdzelmultban bekdvetkezett hibridizacié gyanuja is fennallhat,
amelynek eredményeképpen elsd generacids hibridek is jelen lehetnek az allomanyban.
Vélhet6leg a kocsanyos tolgyek genetikai mintazataval mutatott, és kdzkeletlien elfogadott
genetikai hasonldsag miatt azonban nehezen megallapithato, hogy a kocsanytalan tolgyek és
robur x Qu. pubescens s.l. hibridekr6l. Mivel sem a morfometriai mérések, sem a
hagyomanyos belyegeken alapulé megfigyelések nem tamasztjak ala ez utobbi hibridek
(kocsanyos és molyhos tolgyek kozotti) nagyszamu jelenlétét a terleten, ezért valoszinlbb a
kocsanytalan tolgy génanyag jelenléte mindkét klaszter kérdéses egyedeiben.

Végll, a teruleten kimutathatd, taxonomiai helyzettél fliggetlen térbeli genetikali
struktara is utalhat arra, hogy az egymas kdzelében elhelyezked6 egyedek kdzoétt a maltban a
faji hataroktdl flggetlenul intenziv géncsere zajlott, amelynek eredményeképpen
kialakulhatott a Kkorlatozott diszperzids képességli, allomanyalkoté fafajokra jellemz6
természetes genetikai csaladszerkezet. Ebben az esetben az &llomanyban talalhatd
kocsanytalan t6lgy egyedek egyfajta genetikai hidként szerepeltek a két széls6séges 6koldgiai
igényl tolgy taxon, a kocsanyos és molyhos tolgyek kozott. A mindket iranyban fennallo
hibridizacio, majd ismételt visszakeresztezddések nyoman a kocsanytalan tolgy génanyag
fokozatosan feloldddott a két masik taxon egyedeiben, kiszoritva a tisztan kocsénytalan tolgy
bélyegekkel és ,vérvonallal” rendelkez6 egyedeket, illetve helyet adva, az adott esetben

nagyobb 6kologiai plaszticitassal biro introgresszalt, atmeneti formak sokasaganak.
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5.9. Az ujulat genetikai szerkezetének dsszehasonlitasa a szil6i nemzedékkel

A kijeldlt tertileten két Gjulatfoltot vizsgaltunk (24. sz. bra, az 1. Gjulatfolt A jellel, a
2. Gjulatfolt A jellel jeldlve). Az ujulat egyedeinek genetikai azonositasa soran a Pjp értek
2,3x10 volt, ami alapjan az egyez6 genotipussal rendelkezé egyedekrdl kimondhatd, hogy
klon eredetliek.

Az 1. Gjulatfolt 37 egyede viszonylag kis terlleten, str(in helyezkedett el. Meglepd
maodon, viszonylag nagyszamu azonos genotipusu sarjat azonositottunk be. A 37 egyedbdl hat
klonpart, tovabbi két esetben harom egyedbdl allo, eés egy esetben negy egyedbdl allo
sarjcsoportot is talaltunk. A fennmaradd 15 egyed egymastol elkilénuld, énallé genotipussal
rendelkezett, tehat esetiikben nagyobb a magrdl tortént szaporodas lehet6sége. Az egyes
sarjcsoportok egyedei minden esetben egymas kozvetlen kdzelében csoportosultak.

A 2. (Gjulatfolt az allomany als6 hataran, mélyebb fekvési terlleten volt talalhato.
Kiterjedését tekintve nagyobb, mint az els6, és két kisebb csoportra oszthatd. Osszesen 38
egyed kerilt felvételezésre, amelybdl csak 0t darab két egyedbdl allé sarjpart sikerilt
azonositanunk.

A fentiekb0l levonhato az a kovetkeztetés, hogy a természetes Gjulatot nem csupan a
generativ szaporodasbol szarmazé magoncok kepezhetik, hanem a helyi, jol alkalmazkodott
egyedek gyokérsarjai is jelen lehetnek. Azon id6skoru egyedek, amelyektdl a gyokérsarjak
szarmazhattak a vizsgéalati terlileten azonban nem voltak megtalédlhatok. Ennek tébb oka is
lehet: egy kipusztult vagy kitermelésre kerult egyed képzett gyorkérsarjakat vagy a mintazott
teruleten kivili példany sarjait azonositottuk. Ez utdbbi feltételezést erdsiti, hogy mindkét

julatfolt a tertilet szélén helyezkedett el.
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24, sz. dbra: A vizsgalt két djulatfolt elhelyezkedése az allomanyban,

ahol az 1. djulatfolt A jellel, a 2. Gjulatfolt A jellel, az allomany termd8kord egyedei © jellel jel6lve
(Megjegyzés: A szintvonalak valamint a z6ld-barna-sziirke szindtmenet a térszint emelkedését jelzik, a helyi

magassagi Z koordinatakbol képzve)

Az 37. és 38. szamu tablazatban a szll6k és az Gjulat képezte két részpopulacio fébb
genetikai jellemzdit hasonlitottuk 6ssze, el6szor a tényleges populaciot alkoto 6sszes egyedet
figyelembe véve (N), majd az ismétléd6é genotipusok kihagyaséaval korrigélt adatsoron (G).
Ezzel az Osszehasonlitassal a klonok jelenlétébdl fakadd esetleges kuldnbséget kivantuk
bemutatni. A kétféle szamitasi modszer 6sszevetésekor lathatd, hogy nincs dramai eltolddas a
sarjak megjelenésével, az allomany egyensulyi helyzetben van. Erre utalnak a fixaciés index
(F) 0 korali értékei is, szintén jelezve a kdzel egyensulyi dllapotot. Ez az egyébként minden
csoportban magas értékekkel megjelené megfigyelt és a véart heterozigocia (Ho, He) adatok
hasonldsdgdbol ered. Az UGjulat és a szul6i csoportok 6sszehasonlitasakor egyediul a
megfigyelt allélszamban (N,) tapasztalhatunk jelentdsebb eltéréseket, az azonban a
mintaszamok egyenlétlenségével, jelent6s eltéréseivel magyarazhat6. Ezt tamasztja ala az is,
hogy a gyakorisaggal sulyozott effektiv allélszam (N.) esetében az eltérés mar alig volt
kimutathaté. A két CGjulatfolt genetikai szerkezetét Osszevetve lathatd, hogy az
allélgyakorisagon alapulé diverzitasi indexekben nincs szembet(ind kiilénbség.
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Az egyedi genotipusok és a tenyleges egyedszam aranya (G/N) megmutatja az egyes
csoportokra jellemz6, elkilonithetd genotipusok aranyat és utal a klonok kilénb6z8 aranyu
jelenlétére (38. sz. tablazat utolso oszlopa). Ertéke a kocsanytalan tolgy esetében 1, mivel az
id6s allomanyban ennél a fajnal nem talaltunk azonos genotipushbol all6 sarjcsoportot. Ezzel
szemben a molyhos tolgyek esetében kapott 0,881 érték kdzel 12%-os kldnjelenlétre utal. Az

1. Ujulatfolt esetében szamitott 0,649 erték jelzi a sarjképz&dés 30%-ot meghaladd aranyat.

N N, N, I H, H, F
Id6s allomany (Qu. petraea s.l) 10 9,250 6,950 1,996 0,900 0,829  -0,081
1d6s allomany (Qu. robur) 198 24,000 8,627 2,361 0,833 0,855 0,025
Id6s allomany (Qu. pubescenss.l.) | 168 28,000 95584 2566 0872 0881 0,010
Ujulatfolt 1. 37 14,000 7,429 2168 0,811 0834 0,021
Ujulatfolt 2. 38 14,000 7,164 2215 0,908 0859  -0,057

37. sz. téblazat: A szll6i csoportok és a vizsgalt djulatfoltok genetikai szerkezetének f6bb adatai és diverzitasi
mutatoi (a négy vizsgalt mikroszatellit lokusz értékeinek atlaga), ahol N: egyedszam, N,: tényleges allélszam,

N.: effektiv allélszam, I: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigécia, He: vart heterozigdcia, F: fixacids index

G N, N, I H, H, F GIN
Id6s allomany (Qu. petraea s.l) 10 9250 6,950 1,996 0,900 0,829 -0,081 1
1d6s allomany (Qu. robur) 184 23500 8,645 2,353 0,833 0,855 0,025 0,929
Id6s allomany (Qu. pubescenss.l.)| 142 27,000 9,545 2550 0,873 0,878 0,006 0,845
Ujulatfolt 1. 24 14,000 7,916 2229 0833 0,842 0,006 0,649
Ujulatfolt 2. 33 14,000 7,420 2,243 0,909 0,863 -0,054 0,868

38. sz. tablazat: A sziil6i csoportok és a vizsgalt Ujulatfoltok genetikai szerkezetének fébb adatai és diverzitési
mutatoi (a négy vizsgalt mikroszatellit lokusz értékeinek atlaga) klonok nélkiil, ahol G: egyedi genotipusok
szama, N,: tényleges allélszam, N.: effektiv allélszam, I: Shannon-index, H,: megfigyelt heterozigocia, H,: vart

heterozigdcia, F: fixacios index, G/N: egyedi genotipusok aranya

A két vizsgalt Gjulatfolt, valamint az allomany harom tolgy fajba sorolt id6skord
egyedei kozotti genetikai kapcsolatot a Nei-féle genetikai tavolsag alapjan szerkesztett
UPGMA dendrogramon abrazoltuk (23. sz. abra). Az abran lathato, hogy az 1. Ujulatfolt
egyedei a kocsanyos tolgy csoporttal mutatnak nagyobb hasonlosagot, mig a 2. Gjulatfolt

egyértelmiien inkédbb a molyhos télgyekhez all kdzelebb.
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Idds allomany (Qu. petraea s.1.)

1d6s alloméany (Qu. robur)

Ujulatfolt 1.

Idds allomany (Qu. pubescens s.1.)

Ujulatfolt 2.

0.1 0.2 0.3 0.4 0.5

Nei-féle genetikai tavolsag

23 .sz. bra: A két vizsgalt djulatfolt és a kilénb6zé taxondmiai csoportok egymashoz viszonyitott helyzete a
Nei-féle genetikai tavolsaguk alapjan (UPGMA dendrogram)

Az egyedszintl genetikai elemzést nyujtd Besorolasi Teszt (24. és 25. sz. abrasor),
valamint a Structure Kklaszterezési eljards is hasonld eredményekhez vezettek, annyi
kilénbséggel, hogy az 1-es ujulatfolt esetében nagyobb meérték( atfedés tapasztalhaté a
kocsanytalan tolgyek csoportjaval. A Structure programmal vegzett, kizarélag a mintasor
genotipus mintazatan alapul6é klaszterezést, az Ujulat esetében az izoenzim adatsor nélkul,
csak a mikroszatellit genotipusok alapjan tudtuk elkésziteni. Az eredmény azonban igy is
szépen egybecseng az id6s allomany egyedein végzett elemzés eredményével. A
legval6szinlbb eset ebben az esetben is két klaszter, vagyis két, egyedi genetikai mintazattal
rendelkezd csoport jelenléte volt, amelyek az idés egyedek besorolasa alapjan egy ’robur’
jellegl és egy ’pubescens’ jellegli csoportnak felelnek meg. A néhany kocsanytalan télgy
egyed részben az egyik, részben a masik klaszterbe kerdlt, illetve atmeneti, hibrid genotipust
mutatnak. Az Ujulatfoltok kozll az 1-es esetében 5 egyed tartozott a 'robur’ jellegl klaszterbe
(legaldbb 80%-ban), 10 egyed hibrid genotipust mutatott, amelyek kdzott feltételezhet6en
megtalalhatéak a kocsanytalan tolgy eredet(i egyedek, illetve 9 egyednél *pubescens’ jelleget
is megallapithattunk a 2-es klaszterbe tortént besorolasuk alapjan. Ezzel szemben a 2-es
Ujulatfolt Gsszetétele joval homogénebb volt, 25 egyed mutatott egyértelm( ’pubescens’
jelleget, tovabbi 3 egyed pedig tobb mint 70%-ban mutatta ugyanezeket a genetikai
karaktereket. Csupan 2 egyed kertlt besorolasra a ’robur’ klaszterbe és 3 egyed rendelkezett

hibrid genotipus mintazattal.
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Idé6s allomany (Qu. petraeas.\.) - Ujulatfolt 1.
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24. sz. dbrasor: Az 1-es Gjulatfolt genetikai mintazatanak viszonya az id6skord allomany kilénbéz8 taxonémiai

csoportjaiéhoz a Besorolasi Teszt alapjan
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Id6s allomany (Qu. petraea s.l.) - Ujulatfolt 2.
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25. sz. dbrasor: A 2-es Gjulatfolt genetikai mintazatanak viszonya az id6skora allomany kilénbdzg taxondmiai

csoportjaiéhoz a Besorolasi Teszt alapjan

Ugyanakkor a Besorolasi Teszt alapjan mindkét Gjulatfolt egyedi genetikai mintazattal
rendelkezik az id6skoru allomanyhoz képest, tehat vélhet6leg nem a vizsgalt allomanyrészbdl
szarmaznak, legyen sz6 akar sarj vagy makk eredetr6l. Azoknak az idés egyedeknek a térbeli
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helyzetét abrazolva, amelyek a Besorolasi Teszt alapjan hasonlo genetikai mintazattal
rendelkeztek, mint az 1. vagy 2. Ujulatfolt, azt lathatjuk, hogy ezek tobbnyire nem a fiatal
egyedek kozvetlen kozelében talalhatdak (26. és 27. sz. abrak). Ha tehat szerepik is volt az
Ujulat létrehozasaban, az nagy valoszin(iség szerint csak beporzas altal torténhetett, illetve a
vizsgalt tertileten kiviul es6 egyedekkel mutathatnak hasonld kapcsolatot.

A két egyedi szintl genetikai elemzés részletes adatsora a 8. szamu Mellékletben talalhato.

2100.00

2050,00
= 2000,00 )
g @ Ujulatfolt 1.
g Tébbi idés egyed
E W Hasonlé 'petraea’ egyedek

1950,00

’ Hasonlo ‘robur’ egyedek
@ Hasonlo ‘pubescens' egyedek
1900,00
1850,00
2000,00  2050,00 2100,00 2150,00 2200,00  2250,00 2300,00 2350,00
X koordinata

26. sz. abra: Az 1-es Gjulatfolt és a Besorolasi Teszt alapjan hasonld genetikai mintazattal rendelkez6 id6s

egyedek térbeli elhelyezkedése a vizsgalt allomanyban
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2100,00

2050.00
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E
E + Ujulatfolt 2.
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§ + Tobbi 1dés egyed
- . )
1950,00 4 Hasonl6 'robur' egyedek
®Hasonlo 'pubescens' egyedek
1900.00
1850,00
2000,00  2050,00  2100,00  2150,00  2200,00  2250,00  2300,00  2350,00

X koordinata

27. sz. dbra: A 2-es Ujulatfolt és a Besorolasi Teszt alapjan hasonl6 genetikai mintazattal rendelkezd idds
egyedek térbeli elhelyezkedése a vizsgalt allomanyban
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6. Diszkusszio, kovetkeztetések

6.1.  Numerikus taxonémiai vizsgalat

Az europai fehér tolgyek taxonomiai-genetikai vizsgalatat egy Sopron kézelében
(Szarhalmi-erdd, Kecskehegy) kijel6lt és intenziven mintazott elegyes télgy erdérészletben
vegeztik el. A vizsgalatra kijelolt terilet tolgy fajokban és hibrid jegyeket mutatd egyedekben
igen gazdagnak bizonyult, ami oda vezetett, hogy a hagyomanyos bélyegeken alapuld
hatarozdkulcsokkal csak meglehet6sen nehezen sikerilt volna beazonositani a morfoldgiailag
formagazdag egyedek taxondmiai statuszat. Az atmeneti formakat mutatdé egyedekre vald
tekintettel, a kétséges kimenetell vagy épp tulsdgosan szubjektiv hatérozas elkerilése
érdekében egy olyan hatarozémddszert alkalmaztunk, amely tobbvaltozés, mért paraméterek
alapjan létrehozott, un. klasszifikacios fliggvenyek segitségével egy objektiv dontést tesz
lehetéve. A vizsgalat soran a Borovics altal (2000) kidolgozott numerikus taxondmiai
modszer kerllt alkalmazésra, amelynek el6nye abban rejlik, hogy a klasszifikéacios
fuggvények leirdsa a helyi, karpat-medencei alloményok egyedei alapjan torténtek (egészen
pontosan Herbarium Quercuum Hungariaea, Matyas Vilmos munkaja nyoman begydjtott
példanyai alapjan). Feltételezhetd volt tehat, hogy szemben a hasonldé paramétereket
alkalmaz6 nyugat-eurdpai rendszerekkel (Kremer és mtsai 2002, illetve a részben mddositott
valtozatai), ez a mddszer nagyobb eséllyel ad pontos tdmpontot a helyi viszonyokhoz
adaptalodott télgy populaciok taxonomiai hatarozasahoz. A modszer tovabbi elénye, hogy
konnyen mérhetd levélbelyegeken alapul, tehat a mérések kivitelezéséhez gyakorlatilag
csupan egy-két vonalzora, illetve a levélszOrdzottség vizsgalatdhoz egy egyszer(
mikroszkopra van szikség. Mas taxondmiai rendszerek (Aas 1998) olyan mikromorfoldgiai
bélyegeket vizsgalnak (sztomak, bdrparenchima sejtek, stb.), amelyek joval Osszetettebb
felszerelést és képzettséget kivannak meg, tehat a gyors hatarozast nehezitik. Tovabba, ezek a
mikromorfoldgiai bélyegek nem bizonyultak alkalmasnak a fehér télgy komplexeken beldil
elkllonithetd, sziiken értelmezett ’kisfajok’ azonositasara hazankban (Kézdy 2002).

A Borovics-féle numerikus taxonomiai fuggvények alapjan a teruleten felvételezett
376 fehér tolgy egyed taxonOmiai statuszat hataroztuk meg a leheté legpontosabb
felbontasban, tehat a kocsanytalan — kocsdnyos — molyhos tolgy komplexeken belili sz(iken
értelmezett fajokat, tovabba a hibrideket is beazonositva. A hatarozas meglepé maddon a terepi
megfigyelésekkel két okbdl is némileg ellentétes eredményt hozott. Egyfel6l a megfigyelt
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atmeneti formakhoz képest igen alacsony szamu interspecifikus hibridet azonositottunk,
illetve a hibridek nagy része a molyhos télgy komplexen belil, a két sziiken értelmezett faj
(Quercus pubescens s.str. és Qu. virgiliana) kozott, tovabbd kocsanytalan télgy komplex
sz(iken értelmezett fajai kozott (Qu. petraea s.str., Qu. dalechampii) talalhattuk. A harom f6
tolgy taxon kozotti hibrid egyedek aranya csupan 1 %-ra volt tehetd, ami igen meglepd
eredménynek bizonyult az allomanyra jellemzd hatalmas morfoldgiai valtozatossaghoz
képest. Mésfel6l, szintén nem vart modon, a kocsanytalan télgy komplex (Qu. petraea s.l.)
fajai szintén igen kis létszamban képviseltették magukat a tertileten a numerikus taxonomiai
hatarozas alapjan. Az igy azonositott 10 egyed kdzo6tt dominaltak a dardaskaréju tolgyre (Qu.
dalechampii) jellemz6 bélyegek, amelyek felbukkanasa egybevag a teriileten tapasztalhatd
szarazabb Okologiai viszonyokkal. A terepi gytjtések soran, egyszer(i szemrevételezéssel
nagyobb aranyban kovetkeztethettink a komplex egyedeinek térfoglaldsara (Bordacs és
Borovics szobeli kozlés). A hatarozas tovabbi érdekessége volt az olasz télgy (Qu. virgiliana)
nagy létszama jelenléte a teriileten — sokszor hibrid formaban a sz(iken értelmezett molyhos
télggyel —, ez a sajatossag azonban mar a terepi bejarasok soran is valdszin(isithet6 volt.

A taxonOmiai hatarozas soran leirt tolgy egyedek térbeli elhelyezkedese dsszhangban
all az azonositott fehér tolgy taxonok oOkoldgiai igényeivel. A vizsgalatra kijeldlt terulet
jellegzetessége ugyanis a néhany széz méteren belil jelentkez6 jelent6s term6helyi kiillonbség,
amely részben a térszint emelkedésébdl, részben pedig az ide-szaraz termdéhelyi atmenetbdl
adodik. Az udebb, patakmenti volgyi helyzetben dominaltak a kocsanyos tolgy egyedek,
illetve az itt feloukkand molyhos télgyek a mezofil viszonyokhoz adaptalédott olasz tolgy
egyedek kozul kerultek ki. A széraz, naposabb Kitettség(i dombtetén ezzel szemben szinte
kizardlag a molyhos tolgyek voltak megtalalhatéak. A kocsanytalan tolgy komplex egyedei a
kocsanyos és molyhos tolgyek kézé ékel6dtek, ahol a vizsgalatban nem szerepld csertlgyek
(Quercus cerris) is nagy szamban megtalalhatdéak voltak. A teriilet ezen része a meleg- és
mészkedveld tolgyesek (Orno-Quercetum pubescenti-cerris) (Matyas 1967a) jellegzetességeit
mutatja, egészen pontosan a Soproni-dombvidékre jellemzd, reliktum jellegl alpokalji
molyhos tolgyes szalerdé tarsulasnak felel meg (Borhidi és Santa 1999). Ebben a
tarsulastipusban a terméhely szarazsagabol addddan a kocsanytalan tolgy egyedek
novekedese kevésheé erételjes a cserrel és molyhos tolggyel szemben, és gyakran csupan kis
méretet elérd, sarjegyedek formajaban vannak jelen (Matyas 1967a). Ezt a folyamatot
erfsitheti tovabba a sarjaztatasok utan bekovetkez6 ,.elcseresedés”, amikor is a cser
erOteljesebb sarjadzo- és visszaszerzOképessége nyoman a kocsanytalan tolgy egyedek

kiszorulhatnak az allomanybdl (Majer 1972). Raadasul a gazdag, zar6do aljndvényzet is a
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tolgy felGjulasa ellen hat (Borhidi és Santa 1999). A tertleten el6forduld kocsanytalan télgyek
igen Kis egyedszdma vélhetOleg ezekkel az okokkal ll dsszefiiggésben. Ezen tdl, er6sodik az
a vélemeny is, mely szerint a csertdlgy a szarazodd klimatikus valtozasokhoz jobban képes
alkalmazkodni, es ezaltal kiszorithatja a ma még kedvezébb ¢kologiai korilmények kozott é16
kocsanytalan tolgyeket, azonban ez a feltételezés a vizsgalt teriileten tételesen nem volt
igazolhat6. Mindenesetre a kocsanytalan tolgy egyedek alacsony szama, valamint a cser
jelentds részaranya felvetheti ennek a lehetdségét.

A vizsgalat kovetkezd fazisaban arra kerestiik a valaszt, hogy hogyan alakul a
kilénb6z6 taxonomiai csoportok elkilonithetésége a molekuléaris genetikai mintazatuk
tlkrében. Ennek feltardsara hdrom olyan markertipust is vizsgaltunk, amelyeket kilon-kilon
mar tobb elemzeés, kutatas is alkalmazott (lasd Bevezetd), azonban az egyuttes értékelésik,
ugyanazon novényanyag esetében, ritkan fordult el6 (Curtu és mtsai 2006). A markertipusok
kivalasztasakor kiilonbdzd szempontokat kovettlink, ugyanis az egyes markercsoportok mas-
maés terlleten rendelkezhetnek elénydkkel. Roviden dsszefoglalva ezeket a szempontokat: (1)
a mikroszatellit genotipus kdédok alkalmasak lehetnek az egyedi szintl azonositasra, igy a
klon eredetli egyedek feltarasara, tovabba kiemelkedd variabilitdsuk réven az egyes
részpopulécidk kozotti genetikai kapcsolat feltatasara és a genetikai diverzitds jellemzésére;
(2) az izoenzimek Klasszikus markercsoportnak szdmitanak az erdészeti genetikdban és bar
els6sorban nagyobb léptekben, az eltér6 szarmazasu tolgy populéciok kozotti
diverzitaskulonbség feltatasara alkalmaztak (Zanetto és mtsai 1994; Bacilieri és mtsai 1995),
alkalmasnak bizonyult a kocsanyos és kocsanytalan tolgy csoportok elkilonitésére is (Hertel
és Degen 2000); (3) a domindns RAPD markerek a genom tébb pontjanak vizsgalatat teszik
lehetéve egyidejdileg, igy lehet6séget nyujthatnak a csoportok jobb elkllonitesére, illetve a
térbeli genetikai struktura feltarasara.

A kovetkezdkben a vizsgalati céloknak megfelelen, dsszefliggésében foglaljuk 6ssze
a markerek elemzése soran nyert eredményeket és a sokszor meglepd hozadékukat.

6.2.  Genetikai ujjlenyomat Iétrehozéasa, klonok azonositasa

A vizsgalat megkezdésekor rendelkezésiinkre allt egy korabbi nemzetkozi projekt
(OAKFLOW Project 2001-2005) kapcsan az o0sszes felvételezett torzsfa egyedi DNS
genotipusa, amelyet négy sejtmagi mikroszatellit markerbdl nyertiink. Ez a genotipus kéd — a
mikroszatellit markerek kimagaslé variabilitasanak eredményeképpen — lehet6vé tette az

egyedi szint(, Uun. DNS ujjlenyomatok létrenhozasat, amelyekkel minden egyes vizsgalt
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faegyed beazonosithatova valt. A megfelel6 felbontdképességet az igen alacsony ertékd
azonos genotipus valészinliség mutaté (P,p=1,05x10"") szamitasaval igazoltuk. Mivel ez az
érték annak a val6szinlségét adja meg, hogy két egyed véletlenszerlien azonos genotipus
koddal rendelkezzen az alkalmazott markerek tekintetében, és mivel az érték
elhanyagolhatéan alacsony volt, az elemzés soran megegyez6 genotipus kdddal bird
torzsfakrol kimondhat6 volt a klon eredet. Ilyen klénoknak tekinthet6k a sarjaztatas hatasara,
az azonos tuskorol fejlédott tésarjak, illetve egyes esetekben gyokérsarjak, a térben tavolabb
elhelyezkedd egyedek esetében. A mikroszatellit markerek vizsgalatdval az 6sszes idOs
példany 9%-andl tudtunk azonos genotipussal rendelkezd parokat, csoportokat megallapitani.
Altalaban elmondhat6, hogy a molyhos tolgyek kozott nagyobb aranyban és valtozatosabb
formaban (tobb t6sarj csokros ndvekedése, gyokérsarj) volt megfigyelheté ez a vegetativ
szaporodasi stratégia. A klénok jelenléte jelzi a hosszi ideje foly0 sarjaztatas
kovetkezményeit az allomanyban. Osszehasonlitva ugyanakkor mas sarjerd6kben végzett,
hasonlé vizsgélatok eredményeivel (Bakker és mtsai 2001, Copini és mtsai 2005) a vizsgélt
terlleten nyert 9%-0s sarjarany nem jelez dramai valtozast az allomany genetikai
szerkezetében. Ugyanezt tamasztja ala a diverzitasi mutatok kétféleképpen elvégzett elemzése
is, amely soran a sarjakkal, illetve a klon egyedek kihagyasaval veégzett szamitasok nem
jeleztek drasztikus valtozast az A&llomany genetikai diverzitdsdban. Levonhaté az a
kovetkeztetés, hogy az allomény magas genetikai diverzitast 6riz, flggetlenul az emberi
hatasoktol, még akkor is, ha az allomany szerkezete (egyeds(r(iség, torzsmindség, stb.)
alapjan inkabb egy leromlott minGségu, tobbszérésen sarjaztatott erdét feltételeznénk. Sot, a
kozeli teleptlések emberi hatasara, régota folyo sarjaztatasos mdvelés eredményeképpen
feltételezhet6, hogy egy természetes, 6shonos allomanyfolt maradt fenn, amelyet a magas
genetikai és morfologiai diverzitas is megerGsit. Ebben az esetben tehat az emberi
beavatkozas, jelen esetben a sarjaztatds, paradox modon nemhogy negativan befolyasolta
volna egy 6shonos allomany létét, de egyenesen a meg6rzését segitette (Matyas 2002). A
termeészetes allapot fennmaradasat egyébként egy korabbi, kloroplasztisz haplotipus vizsgalat
is alatamasztja (Bordacs szobeli kozlés, nem publ. adatsor). A Karpat-medence és a Balkan
tolgy allomanyainak kloplasztisz haplotipus mintazatat feltaré tanulmanyban szerepld
allomanyokkal 6sszehasonlitva (Bordacs és mtsai 2002), a genetikai mintazatat jol megfelel a
térség természetes mintazatanak, a kimutatott haplotipus egyontetlien jelent meg a vizsgélt
tolgy fajok kozott, tehat idegen szarmazasok hatdsa nem volt megfigyelhet6. Az egyetlen
kétséges elem, a kocsanyos tolgy jelenléte, ugyanis ez a tolgyfaj nem illik a tertletre jellemz6

tarsulastipusba, es felmerilhet a korabbi telepités lehetésége. Ugynakkor a genetikai mintazat
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alapjan feltételezheté a kozeli teruletekrdl szarmazo szaporitdéanyag alkalmazasa. Mindezek
alapjan in situ génmegé6rzésre szant allomanyok kivalasztasakor (Matyas 1998; Matyas 2002),
érdemes hangsulyt fektetni a taxondmiailag-morfoldgiailag valtozatos &allomanyok
megOrzésére is, meg akkor is, ha sarjaztatds folyt bennik, és emiatt a klénok jelenléte
feltehetGleg elkertlhetetlen.

A felvételezés évében megtalalhatd két djulatfolt esetében még meglep6bb volt a
sarjak, sarjcsoportok megjelenése. Ez a korulmény felhivja a figyelmet arra, hogy a
természetes Ujulatot nem csupan a generativ szaporodasbél szarmazd magoncok képezhetik,
hanem a helyi, jol alkalmazkodott egyedek gyokérsarjai is jelen lehetnek. Bar az id6skoru
egyedek, amelyekt6l a gyOkérsarjak szarmazhattak a vizsgalati terileten nem voltak
megtalalhatok, lehettek korabban kitermelésre kerilt egyedek, amelyek kdzvetlenil ezutan
képeztek gyorkérsarjakat vagy a mintazott teriileten kivili példanyok sarjait azonositottuk,
tekintettel arra, hogy mindkét Gjulatfolt a tertilet szélén helyezkedett el. Ezen Kkivil szdmba
kell venni a vad okozta Ujrasarjadas lehetGségét is. Osszefoglalasképpen elmondhatd, hogy az
idés allomanyban, illetve az Ujulatban egyarant megjelend sarjak egyértelmden jelzik, hogy
nem csupan a mesterséges, emberi hatasra bekdvetkezett vegetativ feltjulas zajlott az
allomanyban, hanem természetes szaporodasi stratégiaként is jelen van mindharom tolgy
fajcsoport esetében. Raadasul, a molyhos tolgyek esetében a gyokérsarjképzés lehetéségére is
sikeriilt bizonyitékot talalnunk.

6.3.  Ateérbeli genetikai struktara

A természetes allomanyoknal megfigyelhet6 térbeli genetikai strukturat, vagyis a
genetikailag kozelebb all6 egyedek csoportosulasat a térben, altalaban nagyszamd,
megfeleléen valtozatos marker segitségével lehet feltarni. A vizsgalat soran alkalmazott
harom markertipus kozil csupan a DNS tobb pontjat feltar6 RAPD markerekkel siker(lt egy
gyenge kapcsolatot kimutatnunk a molyhos télgyek, illetve a kocsanyos télgy csoporton belil
az egyedek genetikai és foldrajzi tavolsaga kozott, és ezt is csupan kb. 20 méteres kérdn belul.
A két kodominans markercsoport (mikroszatellitek, izoenzimek) csupan 4 méterig mutattak Ki
gyenge térbeli-genetikai korrelaciot a ket vizsgalt tolgy faj egyedeinél. Ez a korrelacio csak
részben magyarazhat6 a klon eredetd t6sarjak jelenlétével, hiszen a klén genotipusok nélkiil
végzett elemzés is hasonld lefutast korrelacios gorbéket eredményezett. A binaris kodolasu
domindns markerek nagyobb felbontdéképessegére mar volt kordbbi irodalmi példa a
kimagaslo valtozatossaggal bird, azonban csupan a DNS néhany pontjat érinté6 mikroszatellit

markerekkel szemben, bikk allomanyok esetében (Jump és Pefiuelas 2007).
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Ugyanakkor, a teljes allomanyt vizsgalva mind a harom markertipus eseteben
tapasztalhattunk térbeli genetikai struktdralodast az allomanyban. A kozeli tavolsag
osztalyokban tapasztalhat6 pozitiv, valamint a tavolabbi egyedek esetében kimutatott negativ
korrelacio megléte egy olyan korrelogramot jelenit meg, amely jellemz6 azokra a természetes
fas allomanyokra, amelyekben a diszperzié korlatozott merték( (Epperson és Li 1997,
Doligez és mtsai 1998; Vekemans és Hardy 2004; White és mtsai 2007). Azonban,
amennyiben elfogadjuk ezt a kiindulasi feltételezést a teljes alloméany vizsgalataval, akkor
felteteleznink kell, hogy az egyméas kozelében lévd egyedek kozott valoban létezik
genetikailag rokonsag még akkor is, ha nem sorolhatdéak azonos taxondmiai csoportokba. Mas
szoval feltételeznlink kell a szomszédos egyedek kozotti, multban bekdvetkezett hibridizaciot
vagy introgressziot. Ezt a feltételezést ugyan az egyedek morfoldgiai sokfélesége, az atmeneti
formak nagyfoku jelenléte alatdmaszthatja, azonban a numerikus taxonomiai hatarozas
alapjan a hibridek jelenléte korlatozottnak tlnik. Ugyanakkor, az egyedi szint(i genetikai
mintazat elemzésével szintén taldltunk arra utald jeleket, hogy a maultban Kiterjedt
hibridizacids események zajlottak le. A termeszetes hibridizécids folyamatoknak az alloméany
térbeli-genetikai strukturaldédasara gyakorolt hatasat pedig mar egy korabbi vizsgalat is
kimutatta (Valbuena-Carabafia és mtsai 2007). Az introgresszio ugy tdnik, els6sorban a
kocsanytalan tdlgyek csoportjat érintette, és vélhet6leg mind a kocsanyos, mind a molyhos
tolgyekkel tortént génkicserélédes. Ezekre az eredményekre a késébbiek folyamén még
visszatérink.

Egy masik lehetséges magyarazat lehet a teljes allomanyra jellemzé térbeli-genetikai
struktara megjelenésére a taxondmiai csoportok térbeli és genetikai elkiilonilése. Mint lattuk,
a taxonomiailag azonositott télgy csoportok térben jol elkilondlten jelennek meg, még ha
nem is izolalodnak teljes mértékig. Amennyiben a fajok k6zott az alkalmazott markerekkel
megfelel6 mértékil genetikai differencialodast sikerul feltarnunk, a strukturalodas eredhet a
fajok térbeli elkllonilésbdl is. A vizsgalataink soran elsésorban a kocsanyos és a molyhos
tolgy csoportot sikerilt genetikailag is elktlonitenlink, ugyanakkor a tertileten megfigyelhet
kocsanytalan tolgyek levalasztasa bizonytalan volt. Ez egyrészt eredhet a numerikus
taxondmiai moddszer alapjan beazonositott alacsony mintaszambdl, masrészrél az egyedi
szintl genetikai elemzés soran sem volt kimutathato a teriileten kett6nél tobb elktlonithetd
csoport. A két lehetséges magyardzat megvitatasara, a tovabbi eredmények targyalasa utan

még visszatérink.
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6.4.  Avizsgalt fehér tolgy fajok elkilonithetGsége

A mikroszatellit markerek nagy valtozatossdga ellenére a kordbbi, nemzetkozi
vizsgéalatok (Scotti-Saintiagne és mtsai 2004; Gugerli és mtsai 2007; Curtu és mtsai 2006)
alapjan a tolgy fajok esetében nem szamitottunk a fajspecifikus allélok meglétére es az éles
taxonomiai elkilonilésre. Vizsgalataink soran a numerikus taxonomiai hatarozassal
azonositott, harom 6 fehér tdlgy csoport igen hasonlé allélszerkezeti mutatokkal rendelkezett
— az allélosszetétel és allélgyakorisag tekintetében nem kiiloniltek el élesen —, és emiatt nem
lehet Gket ezen genetikai jellemzdk alapjan élesen szétvalasztani. A csoportok elkulonuleset
elemz6 AMOVA teszt 7%-o0s varianciat allapitott meg a csoportok kézétt, mig a valtozatossag
nagyobb hanyadat (93%-at) a csoportokon bellli genetikai variabilitasbdl eredezteteti. Ez a
mutatd is azt tdmasztja ala, hogy a tolgy fajok kozotti genetikai elkilonllés csak nagyon
kismértéki. Ugyanakkor ez alapjan az enyhe kiilonbség alapjan a molyhos télgy komplex all
tavolabb, mig a kocsanyos és kocsanytalan tolgyek kdzelebbi rokonsagot mutatnak. A Nei-
fele genetikai tavolsag alapjan szerkesztett dendrogram (12. sz. 4bra) szintén ezt a kapcsolatot
szemlélteti. A nagyobb mintaszammal megjelend molyhos télgy komplex — amely szép
szamban tartalmaz Qu. pubescens s.str. x Qu. virgiliana hibrideket — azonban nem mutatta
jelét a genetikai differencidlodasnak. Az alkalmazott mikroszatellit markerek alapjan a
csoporton belil a ket szliken értelmezett molyhos t6lgy taxon jelenléte nem bizonyithato.

A mikroszatellit vizsgalat eredményeit a Curtu és mtsai (2006) altal végzett, romaniai
tolgy allomany elemzésével tudjuk részben 6sszehasonlitani (részben egyez6 markerek,
illetve tolgy fajok kapcsan). A kocsanyos tdlgy és molyhos tolgyek molekuléris
elkilonllésére kapott F4=0,076 érték 0Osszessegében nem utal markans izolaciora, és
alacsonyabb, mint a masik emlitett vizsgalat értéke (0,113). A kocsanyos tolgy és
kocsanytalan tolgyek esetében egészen csekély genetikai differencidltsdgot tapasztaltunk
(0,037), tsszevetve a romaniai allomany 0,096-os értékével. Ugyanakkor a kocsanytalan
tolgyek és molyhos tolgyek kozotti genetikai differencidltsdg magasabb (0,083) volt, mint a
Curtu-ék altal mért 0,045-6s érték. A terlleten talalt kocsénytalan tolgyek tehat alacsony
mintaszamuk ellenére is mutatnak egyedi genetikai sajatossagokat a masik két tolgy csoporttal
0sszehasonlitva. Meg kell jegyezniink azt is, hogy a kocsanyos tolgyek kisebb meértéki
elkilonulése vélhet6leg részben abbol a korilménybdl is fakadhat, hogy az itt kozolt
vizsgélat, szemben a mésik tanulmannyal, nem alkalmazta azt a mikroszatellit markert (ZAG
96), amely markansabb allél gyakorisagbeli kiildnbségeket mutat a fajok kozott.

Az el6z6ekhez hasonlo eredményre jutottunk a harom RAPD primer kombinaciéjabdl

nyert, és a genom egészét ,,atfesul6” 76 RAPD marker alapjan is. A harom f6 fehér tolgy

111



taxon egymashoz viszonyitott helyzete tehat inkabb a molyhos télgyek elkulondlését, illetve a
kocsényos es kocsanytalan tolgyek genetikai hasonlosagat erésiti meg. A molyhos tolgy
komplexen bellli elkilonilés itt sem erdsitheté meg.

A vizsgalathoz alkalmazott izoenzim markerek esetében, kordbbi kutatasok alapjan
(Hertel eés Degen 2000) azt feltételeztiik, hogy alkalmasak lesznek legalabb a kocsanyos és
kocsénytalan tolgy csoportok elkilonitésére, és esetleg Uj eredményként, a molyhos tolgy
komplex levalasztasara is. A vizsgalat ezt a feltevést csak részben igazolta. Az irodalmi
utaldsok a faji csoportok elkilonitesere alkalmas két lokusz (PGM, IDH-B) ugyan
szétvalasztotta a kocsanytalan tolgy és kocsanyos tolgy csoportot, azonban a kocsanytalan
tolgy komplex egyedeit a molyhos tolgyekkel kozelebbi rokonsagba helyezte (15. sz. &bra).
Ez a megfigyelés latszolag ellentétmondasban all a masik két markercsoporttal nyert
eredményekkel, ugyanakkor léteznek mar olyan korabbi tanulmanyok, amelyek szinten
nagyobb mérték( genetikai hasonldsagot mutattak ki a kocsanytalan és molyhos télgy fajok
kodzott, és ennek a hasonldsdgnak a magyarazataként a két faj kozotti Kiterjedt introgressziot
jelolték meg (Bruschi és mtsai 2000; Franji¢ és mtsai 2006; Curtu és mtsai 2007; Salvini és
mtsai 2009).

A Kkilénb6z6 markertipusokkal nyert, részben ellentmondd eredmények a kovetkez6
okokra engednek kovetekeztetni: (1) A kocsanytalan tolgy csoport alacsony mintaszama miatt
olyan genetikai mintazatot mutathat, amely beleolvad vagy akar ,toredezett” volta miatt
kalénul el a tobbi taxondmiai csoport genetikai mintazatatol. Ezzel szemben a kocsanytalan
tolgyek genetikai szerkezete, kiilonb6z6 szempontok (markerek) szerinti 6sszehasonlitasban
mas-mas csoportoktdl mutat elkulonilést, igy feletehet6leg olyan egyedi, a csoportra jellemz6
jegyekkel birhat, ami a korlatozott elemszam ellenére is fennall. (2) Amennyiben elfogadjuk a
kocsanytalan tolgy csoport reprezentativ voltat, akkor a terileten két iranyba is zajlo
introgresszio nyomait feltételezhetjiik. A kocsanyos tolgyekkel mutatkoz6 hasonlosag eredhet
egyfeldl a kordbban is megfigyelt, két faj kdzotti taxondmiai hasonldsagokbol, masfeldl a
koradbban lezajlott hibridizacios esemenyekbdl is. Ugyanakkor a molyhos télgyek irdnyabdl
kimutathato genetikai hasonldsag is utalhat introgressziora. A kocsanytalan tolgy komplex igy
egyfajta hidként szerepelhet a masik két, 6koldgiai igényeiben széls6é helyet elfoglalo tolgy
taxon kozott, és a hibridizacid réven részben feloldodott mindkét iranyban. Ez az elmélet
magyarazatot adhat az &llomanyban tapasztalhaté nagyfoku morfoldgiai sokféleségre és az
atmeneti formak jelenlétére, még akkor is, ha a levél alaki tulajdonsagai alapjan végzett
numerikus taxondmiai vizsgalattal a hibrid formak csak kismértékben voltak kimutathatoak.

Amennyiben a hagyomanyos bélyegeken alapuld, terepi megfigyelések eredményeit vessziik
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figyelembe, a harom morfometriai csoport kézil a molyhos télgyek csoportjaban talalhatok
kimagaslo szdmban (61%) olyan egyedek, amelyek valamely kocsanytalan tolgy faj
bélyegeivel rendelkeznek. Ezek az egyedek nagyrészt a kocsanytalan és molyhos tolgy
komplex kozotti hibridekkent kerlltek leirasra, ami arra utalhat, hogy ekodzott a két
taxondmiai csoport kozott kiterjedt hibridizacié folyhatott a maltban.

Osszességében elmondhat6 tehat, hogy a tobb markertipussal végzett elemzés alapjan
olyan eredményekhez juthattunk, amelyeket csupdn egyetlen markertipus alkalmazéasaval
rejtve maradtak volna. A némileg ellentmondasos, de legalabb is tovabbi értelmezésre szorul6
eredmények tisztdzasara olyan egyedszinti genetikai elemzeseket végeztiink, ketféle
megkozelitésben (Besorolasi Teszt, Structure klaszterezés), amelyek lehet6vé tették a
genetikai mintazat szerinti taxondmiai differencialodads mértékének tovabbi vizsgalatat,
tovabba az introgresszids elmélet ellendrzését is. A kdvetkez$ alfejezetben az ezek alapjan

feltart dsszefliggések kertilnek ismertetésre.

6.5. A hibridizacio mértékének vizsgélata az egyedi szint(i genetikai elemzésekkel

Az egyedi szintl elemzésekhez a két kodominans markercsoportbol (mikroszatellitek
és izoenzimek) nyert genotipus kombinaciot alkalmaztuk, mivel ezek a tipusiu markerek
egyértelm(i genotipus informéciét szolgaltatnak, mind az apai, mind az anyai eredet( allél
megjelenitése révén. Els6 [épésként mindennem(i el6zetes csoportositasi szemponttol
eltekintve, kizarélag a genetikai mintazat alapjan kerestiink feltdrhatd csoportstruktirakat a
mintasoron (Structure klaszterezés). Meglep6 mddon, a feltételezett harom, jelen 1évo
taxonomiai csoport helyett csupan két csoport volt valdszin(sithetd az egyedi genetikai
csoportmintazat alapjan. A két csoportba besorolt egyedek el6zetes morfolégiai hatarozasa
alapjan egy ’robur’ és egy ’pubescens’ jellegl klasztert kilonithettlink el. A besorolt mintak
nagy része (90 %-a) legalabb 80 %-o0s részarannyal mutatta a két tipus egyikének jegyeit,
tehdt ezeket az egyedeket tekinthetjik taxonémiailag ,tiszta” vérvonalta, nem hibrid
egyedeknek. A kocsanytalan tolgy komplex egyedeit — a feltételezett jelenlétiikkel ellentétben
— nem sikertlt egy genetikailag kortlhatarolhaté harmadik klaszterként elktlonitenink. A 11
vizsgalt egyed kozil kettd a “robur’ jelleg(i csoportba, harom a *pubescens’ jellegl klaszterbe
kerult besorolasra, mig hat egyed hibrid jelleget mutatott a két csoport kozétt. A kocsanytalan
tolgyek genetikai ,,rejtettsége” szintén azt tinik alatdmasztani, hogy a csoport egyedei erdsen
introgresszalt formaban vannak csak jelen, és az introgresszié iranya sem élesen

behatarolhato.
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A hagyomanyos hatarozobélyegek alapjan végzett terepi megfigyelések szerint a
kocsanytalan t6lgy komplexbe tartozé fajok (Qu. petraea s.str., Qu. dalechampii) és hibridjeik
jellegezetességeit hordozd egyedek nagy hanyada (67%-a) a molyhos télgyként azonositott
csoportban ("pubescens’ jellegl genetikai klaszter) tlint fel. Ezzel szemben a robur’ jellegii
1-es klaszterben a kocsanytalan télgy jegyeket hordozo egyedek aranya mindéssze 4% volt. A
genetikailag hibrid csoportban pedig szintén magas, 41%-o0s részarannyal talalhattunk olyan
egyedeket, amelyeken valamilyen mértékben felismerhet6ek voltak kocsanytalan télgyekre
jellemzd bélyegek. Ezek a terepi megfigyelések, bar nem nem alapulatak részletekbe mené
hatarozasi proceddran, és inkabb tikroznek egyfajta els6 benyomést az avatott szemek
részérdl, mégis megerdsitik azt a gyanut, hogy a teriileten megtaldlhaté a kocsanytalan télgy
komplexbe tartozd fajok genetikai mintazata. Azonban ez a mintazat a korabban lezajlott,
kiterjedt hibridizacios folyamatok hatasara, ma mar csak ,,beolvadt”, introgresszalt formaban
van jelen. Ezt tdmasztja ala az a tény is, hogy a tisztdn kocsanytalan télgy jegyeket viseld
egyedek aranya a hagyomanyos bélyegek alapjan torténd hatarozas soran is igen kis mértéki
volt (20 egyed).

A molyhos tolgy komplex esetében nincs jele a genetikai strukturalddasnak és igy a
két faj genetikailag is megerdsitett jelenlétének, a “pubescens’ jellegl klaszter genetikailag
homogénnek tekinthet6. A vizsgalataink alapjan ki kell mondanunk tehat, hogy az olasz télgy
(Qu. virgiliana) taxonomiai levalasztasa a szliken értelmezett molyhos télgy (Qu. pubescens
s.str.) fajtdl kizardlag az okologiai igényeikben valo eltérés, és igy a betoltott niche
szempontjabol indokolt, illetve morfoldgiai bélyegek alapjan is csupan egyes, a tipikus
morfoldgiai jegyeket hordoz6 egyedek esetében oldhatd meg.

Az egyedi szint(i genetikai vizsgalatot egy masik értékelési mddszerrel is elvégeztiik
(Besorolasi Teszt), amely az el6zetes besorolas alapjan létrehozott csoportokat teszteli olyan
maodon, hogy minden egyes egyed esetében ellendrzi a besorolas helyessegét, és amennyiben
szllkséges, az egyedet atsorolja egy masik csoportba. Ebben az esetben a harom, el6zetes
taxonodmiai csoportot vizsgaltuk, tehat egy ’petraea s.l.” csoportot is teszteltiink a “robur’ és
"pubescens s.1.” csoportok mellett. Az elemzés eredményeképpen az egyedek 15 %-a kertilt
atsorolasra nagyobb valoszin(iséggel egy masik csoportba. Az atsorolasok nagy hanyada a
kocsanytalan tolgyek iranyaba tortent, es 0sszesen tovabbi 43 egyed rendelkezett a
genotipusuk alapjan kocsanytalan tolgy sajatossagokkal (ebbd6l 12 a molyhos télgyek kdzil és
tovabbi 28 a kocsanyos tolgyek koréb6l). Emellett, az el6zetesen kocsanytalan télgyként leirt
egyedek kozll 8 maradt a sajat csoportjaban a genetikai mintazat alapjan. Tovabba, a vizsgalt

mintak kozil minddssze négy egyed rendelkezett hibrid jellegl genotipussal (ezek
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mindegyike Qu. petraea x Qu. robur hibrid volt), tehat a mintak tobbsége jol elkuldnithetéen
besorolhat6 volt a harom taxondmiai csoport egyikébe.

Miutan ez utdébbi csoportositasi modot is Osszevetettiik a hagyomanyos bélyegek
alapjan kocsanytalan télgy karakterekkel rendelkez6 egyedekkel, megint csak azt lathattuk,
hogy a legtébb ilyen jellegl egyed a molyhos t6lgyek modositott csoportjaban van jelen (a
csoport 62%-a). Tovabba, a teszt eredményeként kibdvitett ’petraea s.l.” csoportba kerilt
azoknak az egyedeknek a tobbsége is (18 egyed a 20-bdl), amelyek a terepi hatarozas soran
tisztan a kocsanyos télgy komplex fajainak jegyeit hordoztak. Ezek a megfigyelések erdsitik a
Besorolasi teszt eredményeit, tovabba arra utalnak, hogy a tertileten valoban megtalalhatd
mind a hdrom fehér tolgy fajkomplex, illetve a komplexek kozaotti introgresszalt formék is.

Ugyanakkor szem el6tt kell tartani azt is, hogy az egyedi szintl elemzéseknél a
Structure klaszterezési modszer tekintendd megbizhatobbnak, mivel ebben az esetben az

elemzést nem terheli semmiféle elGzetes szempont szerinti kategorizalas.

Osszességében, az egyedi szint{i genetikai elemzések eredményeként 39 egyed
statusza (a teljes mintasor mintegy 10 %-a) tekinthet6 kétségesnek a morfometriai, a
hagyomanyos illetve a genetikai besorolasuk alapjan, annak ellenére, hogy a Structure
elemzésben egyértelmlien az egyik vagy a masik klaszterbe keriltek besorolasra, mig tovabbi
32 egyed hibrid genotipussal bir a Structure klaszterezés alapjan is. Mig az el6zd csoportba
tartozo mintak esetében velhetdleg csupan a multban bekdvetkezett hibridizacid, majd esetleg
tObbszori visszakeresztezddésr6l lehet szo, addig az utdbbi csoportban tényleges, elsé
generacidés hibrid genotipussal bird egyedek is jelen lehetnek. Hibridek tényleges aranyat
tekintve tehat a teljes vizsgélt &llomanyban, magas, megkdzelitéleg 20%-o0s részaranyt

feltetelezhetlink a valamilyen foku introgresszidval érintett egyedek kozott.

A korédbban téargyalt térbeli genetikai struktira megjelenése a teljes alloményban
(fliggetlendl a taxondmiai hovatartozastdl), szintén azt az elméletet erdsitheti, amely szerint a
szomszédos egyedek kozott Kiterjedt géncsere zajlott le. A diszperzid korlatozott volta miatt a
térben egymas kozelében elhelyezked6 egyedek igy genetikailag is kdzelebbi rokonsagban
alltak. A gencsere ebben a forgatokdnyvben legalabb részben fliggetlen kellett hogy legyen a
faji elkalonuléstdl, amelynek eredményeképpen a mai allomanyban nagyszamu
introgresszioval érintett egyedet talalhatunk. Ezek az egyedek azonban nem feltétlenil els6
generacids hibridek. A hosszt ideje, tobb nemzedéket feldlel6 hibridizacid illetve

visszakeresztez6dés eredményeképpen olyan egyedek is megjelentek, amelyek csak részben
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hordozzak egy masik tolgy taxon genetikai mintazatat, fenotipusukban azonban akar teljes
mértékben tiszta fajnak tlinnek. A mesterséges keresztezési kisérletek korabban mar
rdmutattak, hogy a hibrid utdédok sokszor az anyai fenotipust mutatjak, legalabb is fiatal
stadiumban (Kleinschmit és Kleinschmit 1996). Emellett, mas genetikai vizsgalatok is
felhivtak a figyelmet arra a koriilményre, hogy a hibrid vagy introgresszalt genotipus nem
feltétlendl jar egydtt a hibrid morfoldgiai megjelenéssel és forditva (Bacilieri és mtsai 1995;
Gonzalez-Rodriguez és mtsai 2004; Gugerli és mtsai 2007; Curtu és mtsai 2007). A terlleten
megtalalhat6 télgy csoportok, fajok esetében a feltart genetikai mintazat alapjan ugyanakkor

nagy valoszinlseggel feltételezhetd, hogy Kiterjedt hibridizacio mdkddétt a maltban.

Az el6z6ekben bemutatott kérdések és eredmények a ,,Petraea-probléma” cimdi
fejezetben kerlltek 6sszefoglalasra. A problémakor targyalasakor két dilemmara hivtuk fel a
figyelmet: (1) A hagyomanyos bélyegeken alapulé megfigyelések és leirasok alapjan a
tertileten nagy részardnnyal vannak jelen a kocsanytalan t6lgy komplexbe tartozé fajok jegyeit
hordoz6 egyedek, sokszor elsésorban a molyhos tolgyekkel képzett hibrid alakban. Ehhez
képest az egzaktabb megkozelitesii numerikus taxonomiai besorolas nem mutatta ki a
komplex fajainak ilyen mérték( jelenlétét. (2) Az allomany genetikai strukturajat vizsgalva
szintén nem kimutathat6 a kocsanytalan tolgyekre jellemz6, egyedi genetikai mintdzat a két
dominédns tolgy csoport (a kocsanyos és molyhos tolgyek) mellett. Ugyanakkor két
megkdzelités szerint is kimutathaté egyfajta ,,rejt6zkédé” csoport jelenléte, amely inkabb a
molyhos tolgyekkel mutat atfedést.

A ,Petraea-probléma” feloldasaként azt az elméletet vezettiik el6, amely szerint a
kocsanytalan tolgyek csoportja mar csak egyfajta ,,genetikai hidként” talalhat6 meg az
allomanyban, és az elenyész6 szamu ,tiszta vérvonll” egyedet leszamitva, tébbnyire
genetikai allomanyukkal feloldddva, introgresszalt formaban vannak jelen, atmeneti
morfoldgidju egyedek sokasagat eredményezve az alloményban. Ez a ,,genetikai hid”, amely
megjelent a vizsgalt terileten, azonban els6sorban a sajatos oOkoldgiai feltételek kdzott
kialakult ,,adaptacios hid” szerepével birhat a teruleten. A Kkis léptékben megjelend 6kologiai
gradiens, ugyanis teljesen egyedi mikroklimat teremt a tertlet alsé és felsé térszintjén. A
kiloénbdz6 okologiai igényekkel rendelkez6 tolgy fajok esetében tébb vizsgalat is
megerdsitette az eltérd mikrohabitatokon, mozaikos él6helyeken a hibrid formak megjelenését
(Kézdy 2001; Dodd és Afral-Rafii 2004; Williams és mtsai 2001), tovabba a hibrid egyedek
részaranya és elhelyezkedése er6sen fligg az adott allomany élGhelyi sajatossagaitol

(Valbuena-Carabafia és mtsai 2007). A hibrid egyedek az atmeneti él6helyeken szelekcios
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elényokkel birhatnak, ami a fennmaradasukat el6segiti. Ugyanakkor, mas szerzok (Gugerli és
mtsai 2007) arra hivjak fel a figyelmet, hogy az élesen elkiloniilé 6kologiai adottsagok a
hozzajuk alkalmazkodott alapfajoknak kedvezhetnek inkébb. Igy az &tmeneti formak
altalaban fiatal korban kiszelektalodnak és az idéskord allomanyban hibrid egyedek csak
elvétve fordulnak el6, a fajok elkulonilése hosszu tavon fennmarad. Vizsgalataik alapjan
egyenesen azt a kovetkeztetést vonjak le, hogy a tolgyek kozott tapasztalhatd kismértéki
elkilonulés és az atmeneti genetikai formak megjelenése abbdl ered, hogy még a fajképzédés
korai stadiumaban allnak, mig a kiterjedt hibridizacionak ezzel szemben elenyészd szerepet
tulajdonitanak. Ez a megallapitasuk jol egybecseng Muir és Schlétterer (2005) korabbi
elméletével, és ugyanakkor ellentétes valaszreakciora késztetett mas szerzdket (Lexer és mtsai
2006), élénk szakmai vitat bontakoztatva ki. Curtu és mtsai (2007) kutatasukban azt az Gvatos
koztes allaspontot képviselik, amely szerint ugyan az els6é generacids hibridek nem feltétlendl
rendelkeznek szelekcios el6nyokkel az alapfajokhoz képest, igy nagy eséllyel altalaban
eltlinnek még fiatal stadiumban, ugyanakkor a visszakeresztezddott formak mar hordozhatnak
olyan elényosebb, kombindlt tulajdonsagokat, amely az &tmeneti él6helyeken kedvez6bb
helyzetbe hozza Gket, akar az alapfajok egyedeihez képest is. igy a tolgy fajok kozott miikodd
atkeresztezOdés tobb Iépcsdben, az introgresszio révén szelekcios elénydket nydjthat, és igy
fontos faktorra valik a tolgy fajok adaptacioja szempontjabdl. Ez az &ll&spont azért is tiinik a
legelfogadhatobb megkdzelitésnek, mivel a hibridizaciéo [étét megkérdbjelez6 tabor
els6sorban a kocsanyos és kocsanytalan tolgyek, és azoknak is a nyugat-europai allomanyait
vizsgaltak, és ebbdll vonték le kdvetkeztetéseiket. Ezzel szemben a keletebbre és délebbre
fekvd tolgy allomanyokban a taxondmiai sokfeleség novekedésével, a helyzet joval
komplexebbé valik.

Ehhez jarul még hozza az a korilmény is, hogy az adott allomanyban eltérd
egyedaranyban jelen 1évé6 tolgy fajok esetében az introgresszio aszimmetrikussa valik és a
ritka faj egyedeit, illetve a mar hibrid genotipust egyedeket a gyakori fajok pollenje nagyobb
mértékben érinti (Lepais és mtsai 2009). Ez egyértelmlien megfigyelhet6 az ltalunk vizsgalt
allomanyban is, ahol a kocsanytalan télgyek kis egyedszamuk miatt kisebb vagy nagyobb

mértekd introgresszion atesve vannak mar csak jelen az allomanyban.
6.6.  Technikai, mddszertani kdvetkeztetések, javaslatok

A vizsgélat egyik fontos technikai, gyakorlati eredménye a tébb markertipuson

alapuld, egyuttes elemzések altal nyujtott tobblet értékben rejlik. Mig a legtébb kutatas egy

117



markercsoporttal végzett vizsgalatok eredményeire hagyatkozik, addig az itt kozolt
eredmeények jol szemléltetik az egymaést kiegészitd vagy rejtett 6sszefiiggések fontossagat.

A dominans markerek, bar a konkrét genotipus feltardsat a binaris kod jellegébdl
fakadoan nem teszik lehetdve, mégis kulondsen informativak lehetnek, mivel a DNS szamos
pontjat vizsgaljak egyszerre. A jelen kutatasban alkalmazott RAPD modszer ett6l fuggetlendl
ma mar idejétmultnak tekinthetd, hiszen a kivitelezés és sokszor a reprodukalhatosag is
kétséges lehet. A mddszer szinte egyetlen el6nyeként a gyors KivitelezhetGséget és az
alacsony koltségigényeét szokas kiemelni. Ugyanakkor a kezdeti optimalizaciohoz szikséges
tesztel0 vizsgalatok, tovabba az eredmények bizonytalansaga miatti esetenként nagyszamu
ismétlések miatt a gyorsasag és koltséghatékonysag erdsen vitathatova valik. Mindezek miatt
ma mar egy masik, ugyan koltségesebb és technikailag is 0sszetettebb, de mindenképpen
megbizhatobb eredményeket szolgaltatd dominans markerezési eljaras, az AFLP technika
alkalmazésa javasolt. A DNS ,,atféstlése” révén, akar 300-500 DNS pontot is vizsgalhatunk,
amelyek kozott akar adaptiv jellegl informéacioval bird régidkat is feltarhatunk.
Természetesen az ilyen tipust elemzésekhez sokszor igen kontrollalt el6feltételek, a kisérlet
pontos tervezése sziikséges. Igy a klasszikus QTL-ezés lebonyolitasahoz &ltalaban egy
iranyitott keresztezesbdl szarmazd nagyszamu utddnemzedékének genetikai valtozatossagat
értékeljuk statisztikai modszerekkel, amelybdl akér géntérképek szerkesztése is lehetséges. Az
egyetlen eddig rendelkezésre all6 ilyen jellegl vizsgalat (Scotti-Saintiagne és mtsai 2004) a
taxonomiai problémak szempontjabol egyel6re korlatozott informéciokat szolgaltatott.
Azonban léteznek ma mar mas jellegli megkdzelitések is az erdei fafajok kozotti introgresszid
vizsgalatara. Lexer és mtsai (2007) az eurdpai fehér nyarak szekcidjaba (Leuce) tartozé fajok
— a fehér nyar (Populus alba) és rezg6 nyar (Populus tremula) — kontakt zonajaban kialakult
természetes hibridjik, a szlrke nyarak (Populus canescens) genetikai mintazatat vizsgaltak. A
zooldgiai és human kutatdsokban kidolgozott és alkalmazott ’admixture model” fas
populaciokra tortén6é adaptalasaval lehetévé valt a introgresszié mértékének és iranyanak
feltarasa. A vizsgalatokhoz nagyszdmu molekularis marker (20 SSR marker) alkalmazasa volt
szilkséges. A semleges mikroszatellit markerek esetében mas cikkek is felhivjak a figyelmet a
nagyobb markerszam réven a hibridizacios kerdesek jobb feltarasara (Valbuena-Carabafia és
mtsai 2005 kontra Valbuena-Carabafia és mtsai 2007; Curtu és mtsai 2007 kontra Curtu és
mtsai 2011 a). A jov6ben hasonld modszertani megkozelitéssel lehet6ség nyilhat az altalunk
vizsgalt tolgy allomanyban lezajlott introgresszids jelensegek pontosabb feltardsara is. Ehhez
vélhet6leg tovabbi, morfologiailag a kocsanytalan tolgy komplexhez tartozdé egyed

bevonasara is sziikség lesz a kijelolt tertlet bévitesevel, ugyanis az eredményeink alapjan a
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terileten ez a taxonomiai csoport kulcsfontossagl szerepet tolt be a hibridizacio
kialakulaséban.

A modszertan tekintetében ki kell emelniink a markerezés ,,uj hullamat”, egy teljesen
Uj markertipust, amely az utobbi években megjelent az erdészeti genetikai kutatasban is. Ez az
SNP markerek csoportja, amely szintén a DNS ,atfésilését” teszi lehetbvé nagyszamd,
pontszer( vizsgélattal, azonban mindezt mar kodominans, tehat a binaris kdédokhoz képest
joval informativabb formaban. Vélhet6leg ez a markerezési mddszer par éven belil
kiszorithatja a ma szeles korben alkalmazott SSR vagy az 0sszetettsége miatt egyébkent is
hattérbe kerult AFLP markereket, tekintve, hogy igéretes kezdeti eredményekkel és
adatbazisokkal taldlkozhatunk maér a legfontosabb eurdpai alloményalkotd lombos fafajok
esetében (részletesebben l&sd: Bevezetd).

Akar tagan értelmezett tolgy fajkomplexekrél van szo, akar a Kozép-Eurdpaban
megjelend tovabbi ,kisfajokrol”, agy tlnik, az 6kologiai igények tekintetében megfigyelhetk
olyan kulonbségek, amelyek alapjan elkulonithetévé valnak az emlitett csoportok.
Ugyanakkor az dtmeneti term&helyeken, ahol tobb faj egydttesen van jelen, megnévekszik az
atmeneti morfologiat mutaté egyedek aranya, vélhet6leg a fajok kozotti hibridizacionak
kdszonhetden. A hibridek nagyaranyu jelenléte az ilyen term6helyeken azt feltételezi, hogy
ezek a formak valamiféle szelekcios el6nnyel is birnak az alapfajokhoz képest, illetve az
alapfajok el6ny6s adaptiv tulajdonsagait kombinaltan hordozzak. Azt is tudjuk ugyanakkor,
hogy a tolgy taxonok nem olvadtak fel egymasban, rendelkeznek egyfajta gatlo
mechanizmussal, ami fenntartja a killonb6z6 taxondmiai csoportok kozotti kilonbsegeket is.
Ezeknek az adaptiv sajatossagoknak, amelyek az eltérd okoldgiai igényekben tiikroz6dnek,
termeészetesen kell, hogy legyen megfeleléen kontrollalt genetikai hattere, killénben a taxonok
kozott tapasztalhatd valtozatossag vagy teljesen véletlenszerlen jelentkezne a kulonbdzo
allomanyokban, vagy mar homogénné valt volna néhany generacié utan. Az adaptiv
tulajdonségokért felelés gének felkutatdsa azonban kiléndsen nehéz feladat a hosszd
életciklusu és kiemelked6en magas genetikai valtozatossaggal biré erdei fafajok esetében
(Hamrick és mtsai 1992). Ett6l fliggetlenul a kulcs a tolgy fajok elkilénitéesehez nagy
valdszinliség szerint az adaptiv bélyegeket kontrollal6 DNS szakaszok vagy az ezekhez
kotédé markerrégiok felkutatasaban rejlik majd. Bar a nagyszamd markerrégio
alkalmazésaval tett eddigi kisérletek még nem hoztak atitd sikereket (Scotti-Saintiagne és
mtsai 2004), az Ujabb tipusu markerek jelenthetik a megoldas felé vezetd utat. Ezen az Gton

nyujthatnak majd segitséget a nagy felbontoképességl SNP elemzések is.
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Végul emlitést kell tenni arrol a korilményrol is, hogy a levél alaki tulajdonsagait
vizsgald, klasszikus numerikus taxondmiai moddszerek esetében az atmeneti forméak
kimutatésa vélhet6leg az elsé generacios hibridekre korlatozddik, de az sem kizérhato, hogy a
hibrid egyedek esetében dominal az egyik vagy masik szil6 fenotipusa. Ez utobbi jelenséget a
fiatalkori stddiumban 1év6 mesterségesen létrehozott hibridek esetében masok mar korabban
is megfigyelték. A feltételezést azonban a kifejlett kort elért példanyok esetében csupén az
irdnyitott keresztezésekb6l szdrmazo6 egyedek termdkoru példanyainak vizsgalataval tudnank
igazolni vagy céafolni. llyen jellegl vizsgalatokra még nem kertilt sor, de a korabbi kutatasok
réven (Borovics 1998 a, 2000) a megfelel6 ndvenyanyag a jovében rendelkezésiinkre allhat.

A levélkontdr digitélis vizsgalatan alapuld Gjabb morfometriai modszereknek (Viscosi
és mtsai 2009) a hazai kutatési gyakorlatba valé bevezetését, bar joval nagyobb szakértelmet
kivannak, megis érdemes megfontolni. Kulondsen igaz ez olyan allomanyok esetében, mint az
itt bemutatott soproni elegyes tolgy mintaterilet. Lathatoé ugyanis, hogy ,,kisfajokban” gazdag,
és rdadasul nagyszamu atmeneti forméval rendelkez6 alloméany esetében a jol elkilonithetd,
tipikus bélyegekkel rendelkez6 tolgy taxonok leirdsabol sziletett, numerikus taxondmiai

klasszifikacios fliggvények akar kétséges eredménnyel is szolgalhatnak.

6.7. Egyéb gyakorlati kovetkeztetések, javaslatok

Az olyan jellegl molekuléris genetikai vizsgélatok, amelyek egy kiemelt populécié
intenziv mintazasan alapulnak, altalaban az adott allomany egyedi feltételeit, allapotat irjak le,
és arrol festenek részletesebb képet. Az altalanos érvényl kovetkeztetések levonasara
altaldban tobb &llomany, ugyanolyan mddszerekkel torténé vizsgalata szikséges. Ma még
kevés ilyen jellegl kutatasi eredmeny all rendelkezéstinkre nemzetkdzi viszonylatban is, és a
hazai erddalkoto fafajok finomléptékl genetikai vizsgalata tekintetében a jelen kutatas uttor6
munkanak szamit. A hazai fehér tolgy fajok kutatasat az is neheziti, hogy a korabbi
morfolégiai és taxonOmiai vizsgalatok alapjan a Karpat-medence teriiletén driasi
valtozatossagra szamithatunk, amely gyakran a taxonok kozotti kiterjedt introgresszioval
tarsul. Ez a kortilmény megneheziti a hatarozott, altalanos kévetkeztetések levonasat, hiszen
minden allomany mas és mas tortenettel bir és megint mas él6helyi sajatossagokkal
rendelkezik. JO példa erre az alfoldi télgyesekkel kapcsolatos kutatasok eredménye, amely
elsGsorban a kocsanyos tolgy és a molyhos tolgyesek kozotti génaramlasra fokuszal (Kézdy
2001). Az alfoldi régidéhoz kapcsolddd tolgykutatas eleve egy specialis helyzetet tar fel,
hiszen az eltln6félben lévd, &shonos erdBssztyep vegetacio mer6ben eltéer a

kozéphegységeink lombhullatd erdeit6l. Ugyanakkor ez utdbbi fas allomanyok is nagyon

120



valtozatos fajosszetételliek lehetnek, akar csupan a télgy fajok tekintetében is, attol fiiggden,
hogy mely klimatikus vagy egyéb term6helyi tényezdk hogyan hatottak az altaluk elfoglalt
teriileteken. Igy mas-més problémakkal talalkozhatunk egy tide kocsanytalan télgyesben, mint
egy szaraz karsztbokoredd6ben.

Az utdbbi évtized(ek) két nagyon fontos kutatasi irdnyelvet hoztak magukkal: a
klimavaltozas hatasinak kutatasat, illetve a fenntarthatd természetkozeli erd6gazdalkodas felé
torténd elmozdulds kapcsdn az A&llomanyok populaciodinamikajanak és az emberi
beavatkozasok dsszefliggeseinek feltarasat. Mindkét tertilet szorosan kapcsolodik a gyakorlati
erdészeti megfontolasokkal és gazdasagossagi kérdésekkel. Az itt bemutatott kutatas a
kdzéphegységek szérazabb termdhelyein kialakuld elegyes tolgyesek kapcsén szolgaltathat
hasznos kovetkeztetésekkel a gyakorlati szakemberek szamara. Kézdy (2001), a hazai
molyhos tdlgyesek taxonomiai célu kutatdsdban felhivja a figyelmet arra, hogy a védett
teruleteken erdéfelujitds csak a terméhelynek megfelel6 &Gshonos fafajokkal veégezhetd
(aktuélisan a 2009. évi XXXVII. Erd6torvény™® értelmében), igy a mész- és melegkedveld
tolgyeseink, bokorerdeink helyén all6 feketefenyvesek esedékes feljitasa is csak
fafajcserével végezhet6 majd el. A megfeleld tolgy fajok szaporitdanyaga iranti, esetlegesen
megndvekedett igeny mellett, talan még nagyobb problémat jelenthet a mozaikos él6helyeken
az elegyesség fenntartasa, és igy az atmeneti alakokban rejl6 adaptacids elénydk meg6rzése.
Az optimalis megoldast egyértelmien a természetes felljitds jelentené, hiszen igy
atmenthet6k lennének a mar introgresszalt formak is. Ugyanakkor pont az el6bbiekben
emlitett, feketefenyvesekkel boritott tertileteken, ahol az ismételt fafajcsere, az 6shonos télgy
fajokra tortén6 visszavaltds szlikséges, valik kiemelten fontossd a mesterséges telepitések
kapcsan a tolgy taxonokban rejlé 6koldgiai potencidl pontos ismerete. Sajnos azonban a
tolgyekre jellemz6 taxondmiai valtozatossag nem teszi lehet6vé ezt a gyakorlatias szemlélet(i
alkalmazast, hiszen az itt targyaltak alapjan is lathatjuk, mennyire problémas a kilénb6z6
csoportok elkilonitése, illetve ez sok esetben nem is lehetséges. A megoldast jelentd rendszer
kidolgozdsdhoz, amely segiti, és nem hatrdltatja a gyakorlati felhasznalast, a teruleti-
taxonomiai leltdrozasok, a gyors hatarozast lehetévé tevé moddszerek, illetve a mar
rendelkezésre all6 genetikai informaciok 0Osszefésilése szilkséges. Az igy létrehozhato

komplex adatbazis a terllet Okoldgiai adottsagait figyelembe véve adhatna ajanlast a

19°9009. évi XXXVII. torvény az erd6rél, az erdd védelmérsl és az erddgazdalkodasrél — Bp.: Orszaggy(ilés,
2009. majus. 25. — V. Fejezet
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megfelelé tolgy fajok, majd azon belil a legalkalmasabb ,kisfajok” kivalasztasara. A
hatarozast segitendd, a legfontosabb és leginkabb jellegzetes bélyegek kiemelésére sziikséges
torekedni, akar az allomanyszintli jellemz6k megadasaval is, az egyes tarsulastipusoknak
megfeleléen. Ezen tdl, a rendszer informaciot nyujthatna a legkdzelebbi, hasonld
paraméterekkel rendelkez0, természetes vagy termeszetkdzeli allomanyokrdl a lehetséges
szaporitdanyag beszerzése céljabdl, a rendelkezésre allé és folyamatosan bévitett 6sszeirdsok
alapjan. A napiszinti, gyakorlati munka segitése érdekében egyértelmlien a rendszer
egyszerlségére és konny attekinthet6ségére kell hangsulyt fektetni, oly modon, hogy kdzben
a szakmat segit6 informaciotartalom se sertljon.

Az itt kozolt eredmények arra is felhivjdk a figyelmet, hogy bar kiindulasi
informéacidval nem rendelkeziink az allomany sarjaztatas el6tti allapotar6l, a sarjaztatas ebben
az esetben nem feltétlendl jart az allomany elszegényedésével, leromlasaval. A magrol tértend
feldjulast a legtobb esetben a vadkar vagy épp a sarjak konkurencidja hiusithatja meg,
azonban egy értékes allomany létének meghosszabbitdsa a sarjaztatassal is elképzelhetd.
Ugyanigy a korabban sarjaztatassal fenntartott allomanyok esetében sem sziikséges feltétlendl
lemondani a magas genetikai és taxondmiai valtozatossagrol, ahogyan ezt az eredményeink is
megerdsitik. A vizsgalt terllethez hasonldé allomanyok esetében akar az in situ génmegdrzés
lehet6ségét, illetve a specialis feltételekhez adaptalddott allomanybdl a szaporitbanyag
gy(ijtését is érdemes megfontolni.

Ugyanakkor az is megfigyelheté volt a terlleten, hogy az erdészeti beavatkozas
hidnyaban a természetesen megjelené Gjulat fennmaradasa kétséges. A gyljtés evében
felvételezett két ujulatfolt is eltlint par éven belul az idés allomény learnyékoldsa miatt. Egy
2011 soréan tett terepi bejaras soran a tertilet k6zéps6 zdénajaban, egy kisebb egyeds(riségl
folton szép szamban voltak megfigyelhet6k egy éves tdlgy magoncok, azonban Iék hianyaban
vélhetGleg ezek sorsa is megpecsételddik. llyen esetekben a szakszer(ien elvégezett és a
természetkozeli erd6gazdalkodas kritériumait szem el6tt tartd léknyitassal az allomanyban
természetes Uton megjelend Uj generacio léte, és igy a természetes felljitas biztosithat6 lenne.
A cser nagyaranyu jelenléte pedig el6vetiti annak a lehetGsegét, hogy a tertileten ma még
megtalalhatd kocsanytalan télgy introgresszalt alakok utddai végleg eltlinnek a cser er6sebb
kompeticioja miatt. Mindezek alapjan Kkijelenthetjik, hogy amennyiben az allomany
formagazdagsagéat fenn kivanjuk tartani, a természetes felGjulas érdekében sziikséges lesz a
korultekintd erdészeti beavatkozés alkalmazasa is.
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7. Osszefoglalo, tézisek

A disszertacié témaja egy elegyes télgy allomanyfolt dsszes fehér tolgy egyedének
mintazasan alapulo (a mar termokoru és a fellelhetd, két Gjulatfolt fiatal egyedeit is beleértve),
molekularis genetikai diverzitds és genetikai mintdzat elemzése volt. llyen, tn. finomléptékd
genetikai mintdzat elemzésre, hazai viszonylatban elséként kerilt sor toélgy allomany
esetében. A kutatas egyedilallonak tekinthetd olyan szempontbdl is, hogy hazankban els6ként
alkalmaztuk numerikus taxondmiai hatarozémadszert a Quercus robur, Qu. petraea s.str. Qu.
dalechampii, Qu. pubescens s.str.,, Qu. virgiliana fajok elkilonitésére és a hibridek
kimutatisara, tovabbd az allomany genetikai szerkezetének feltardsa harom kilénbdzd
molekularis genetikai markertipus feldolgozasaval keszult. A finomléptekld genetikai
vizsgalatok kapcsan tébb populacidgenetikai-staisztikai modszer is elemzésre kerult. Feltartuk
az allomany kilénbdzd taxondmiai csoportjainak genetikai szerkezetében rejl6é kilonbségeket
és a csoportok kozotti genetikai hasonlosag mértékét. Osszehasonlitottuk az utddnemzedék és
az id6s allomany genetikai diverzitasat. Felmértuk az allomany térbeli-genetikai struktdrajat.
Tovabba két kulonb6z6 moddszer alkalmazasaval elemeztik az egyedi szintl genetikai
mintazatot, amely lehetdvé tette az introgresszidval érintett egyedek kisz(rését. Komplex
modon értékeltiik a genetikai mintazatbdl szarmazé eredményeket a numerikus taxonémiai
hatarozassal nyert informaciokkal, illetve az introgresszio vizsgalata kapcsan a hagyomanyos
bélyegeken alapulo, terepi megfigyelésekkel. Ez a komplex elemzés olyan kdvetkeztetések
levonésat is lehet6vé tette, amelyek az adott marker vizsgéalata nélkil egyébként rejtve
maradtak volna.

Az alkalmazott numerikus taxondmiai hatarozofiiggvényekkel feltartuk az allomany
taxonomiai 6sszetételét, és az egyedeket taxonomiai statuszuk alapjan elkulonitve térképen
abrazoltuk. Megallapitottuk, hogy a teriileten dominansan jelen 1évé két fajcsoport a
kocsanyos tolgy (Quercus robur) és a molyhost tolgy komplex (Quercus pubescens s.l.)
egyedei teruletileg jol elkulonilnek, az dkologiai igényeiknek megfeleléen. A molyhos tolgy
csoport igen valtozatos dsszetétellel volt jelen: nagy aranyban jelentek meg Qu. virgiliana és
Qu. pubescens s.str. x Qu. virgiliana hibrid egyedek is. A terileten igen kis részaranyban
sikeriilt csak ugyanakkor kimutatni a kocsanytalan toélgy (Quercus petraea s.l.) komplex
tagjait, és koztlik Qu. dalechampii, Qu. petraea s.str. és hibrid egyedeket is beazonositottunk.
A tagan értelmezett harom tdlgy faj kozott létrejott hibrid egyedeket csak elenyészé

részaranyban sikerllt azonositanunk a teriileten a nagyaranyu morfologiai diverzitas ellenére.
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Mindharom alkalmazott molekularis genetikai markercsoport alapjan kismértékdi
elktlonulés volt megfigyelhetd a harom 6 tolgy csoport kdzott, ami megfelel a korébbi,
nemzetkdzi eredményeknek. Ugyanakkor a kis létszamu kocsanytalan tolgy csoport olyan
egyedi mintdzattal rendelkezett, amely két markertipus alapjan (SSR, RAPD) inkabb a
kocsanyos tolgyekkel mutatott genetikai hasonlosadgot, mig az izoenzim markerek
tekintetében alig mutattak eltérést a molyhos toélgyek csoportjatél. A molyhos tolgy
komplexen belil nem volt megfigyelhetd genetikai differencialédas a két azonositott sziiken
értelmezett faj és hibridjeik tekintetében.

A Structure klaszterezessel végzett egyedszint( genetikai elemzésbdl kiderlt, hogy a
terlileten a genetikai mintdzat alapjan csupan két jol elkilonithetd csoport feltételezhetd,
amely megfelelt a morfoldgiailag "robur’ és *pubescens’ jellegli egyedek csoportjanak. A két
csoport kdzotti, valamilyen foka hibrid genotipussal rendelkezd egyedek aranya 10% volt. A
kocsanytalan t6lgy egyedek nem voltak kimutathatoak, mint egyedi genetikai mintazattal biro
csoport, és a korabbi besorolasuk alapjan részben a molyhos télgyek klaszterében, részben
pedig a hibrid genotipusu egyedek kozott bukkantak fel. A Besorolasi Teszt alapjan készitett
egyedszintli genetikai elemzés alapjan kocsanytalan tolgy egyedek voltak feltételezhet6ek
mind a molyhos tolgyek kozott, mind pedig a kocsanyos tolgyek csoportjaban, méghozza ez
utébbiban nagyobb ardnyban. A kocsanytalan tolgy komplex jelenléte az &llomanyban,
vélhetbleg ket irdnyban is (a molyhos tolgyek és kocsanyos tolgyek feldl) lezajlott
introgresszio eredményeképpen mind genetikai mintazatban, mind kilsé morfoldgiai jegyek
alapjan is csak kis aranyban mutathato Ki.

A fenotipusos megjelenés ugyanakkor nem minden hibrid genotipussal rendelkezd
egyed estében jelentkezik koztes morfologiai bélyegekkel. Az alkalmazott numerikus
taxonomiai hatarozéfuggvények sem minden esetben tarjak fel teljes pontossaggal az
introgresszalt formékat. Kulonosen igaz ez olyan allomanyok esetében, ahol a télgy fajok
egylttes jelenléte, valamint a mozaikos él6hely, a kilonb6zé mikrohabitatok kialakuldsa
kovetkeztében kimagasld lehet a hibridizacidval érintett egyedek aranya. llyen jellegl
allomanyokban mas tipusu, morfometriai elemzések alkalmazasat is érdemes megfontolni.

Az egyedi genetikai mintazat, a numerikus taxondémiai hatarozas és a hagyomanyos
bélyegeken alapuld megfigyelések komplex értékelése nyoman kb. 20%-ra tehetd az
alloméanyban a valamilyen fok( introgresszié nyomait visel§ egyedek ardnya. Ezek az
egyedek térben is nagyrészt a szliléfajok érintkezési zonajaban helyezkedtek el.

Az elemzesre kerilt négy, nagy variabilitasu mikrosztellit marker segitségével az

egyedek elkulonitése lehetévé valt genetikai ujjlenyomatuk alapjan. A terlleten, a régoéta
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foly6 sarjaztatas ellenére is, csupan 9%-os ardnyban voltak jelen azonos genotipussal bird
klon egyedek. Ezek nagyrészt csokros ndvekedés( tésarjak formajaban jelentek meg, és csak
két molyhos télgy par esetében volt megfigyelhet6 a nagyobb térbeli szeparacio. Ez utobbi két
esetben gyokérsarjak megjelenésér6l van sz6. A molyhos tolgyek csoportjardl altalanosan
elmondhat6, hogy nagyobb ardnyban és véltozatosabb formaban jelent meg a vegetativ
szaporodasi stratégia. A klon genotipusok nélkil végzett genetikai diverzitaselemzés arra
mutatott r4, hogy a sarjaztatas hatdsara megjelend klon egyedek nem okoztdk az allomany
drasztikus genetikai leromlasat. A sarjaztatas ebben az esetben vélhet6leg épp az eredeti,
természetes allomany fennmaradasat segitette. Mindezek alapjan, az in situ génrezervatumok
kijelolése sordn akar olyan allomanyok védelmét is érdemes fontolora venni, amelyeken
ugyan régota sarjaztatas folyik, azonban az allomany taxondmiai-morfologiai diverzitasa
szempontjabol megO6rzésre érdemes.

A két vizsgalt ujulatfolt egyedei kozott is kimutathatdak voltak a klon eredet
egyedek. Az (julatban tehat a generativ szaporodasi stratégian tal szamolhatunk vegetativ
eredetl egyedekkel is, amelyek vélhet6leg egy id6sebb egyed gyokérsarjaikent jelentek meg.
Az Ujulatfoltok genetikai mintdzatuk alapjan taxondmiailag is behatarolhatéak voltak az
id6skort allomany taxondmiai csoportjaival tortént 6sszehasonlitd vizsgalat soran.
Ugyanakkor a két 0julatfolt vélhet6leg inkdbb a mintazott terlleten Kivil esé egyedek
utddaibdl all, mivel genetikai mintazatukban nagyobb elkilonulés volt kimutathatd a
mintaterllet egyedeivel vett 0sszehasonlites sordn. Ez megfelel a térbeli helyzetiiknek is,
tekintve, hogy a kijeldlt teriilet hataran helyezkedtek el.

Az id6s allomany térbeli-genetikai struktiraja tekintetében a két nagyobb egyedszami
taxondmiai csoport, a kocsanyos toélgyek és molyhos tdlgyek tekintetében, csak gyenge
korrelaciot sikeriilt kimutatni az egymas kozelében elhelyezkedd egyedek genetikai rokonsaga
tekintetében. Ez a korrelacid csupan a nagyobb DNS régié vizsgalatat biztositd RAPD
markerekkel volt hatérozottabb, azonban ekkor is csupadn kb. 20 méteres tavolsagig.
Ugyanakkor a teljes allomanyra hatarozott térbeli-genetikai strukturaltsag volt jellemzé.
FeltételezhetGen ez a struktira is az introgresszioval érintett egyedek nagyaranyu jelenlétével

fligg dssze.

A kutatas eredményei alapjan a disszertacio Tézisei a kovetkezOk:

1. Hazai viszonylatban els6ként kerult alkalmazasra télgy allomany esetében olyan

finomléptekd genetikai vizsgalat, amely a mintateriileten talalhatd 6sszes idGskoru
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egyed mintavételén alapult, numerikus taxonomiai hatdrozomodszert alkalmazott a
Quercus robur, Qu. petraea s.str. Qu. dalechampii, Qu. pubescens s.str., Qu.
virgiliana fajok elkilonitésére és a hibridek feltarasara, tovabba az alloméany genetikai
szerkezetének feltarasara harom kilonb6zé molekularis genetikai markertipust is
feldolgozott es tobb megkdzelitésben is vizsgalta az egyedszintl genetikai mintazatot.

Mindharom alkalmazott molekularis genetikai markercsoport alapjan kismértékdi
elkilonialés volt megfigyelheté a harom f6 télgy csoport kozott, ami megfelel a
koradbbi, nemzetk6zi eredményeknek. Ugyanakkor a Kis Iétszamua kocsanytalan tolgy
csoport olyan egyedi mintazattal rendelkezett, amely két markertipus alapjan (SSR,
RAPD) inkabb a kocsanyos tolgyekkel mutatott genetikai hasonldsagot, mig az
izoenzim markerek tekintetében alig mutattak eltérést a molyhos télgyek csoportjatol.

A molyhos t6lgy komplexen belll nem volt megfigyelhet6 genetikai differencialodas a
két azonositott, szliken értelmezett faj (Quercus pubescens s.str. és Qu. virgiliana)
tekintetében.

Az egyedszint( genetikai mintazat elemzése, a numerikus taxonémiai hatarozas és a
hagyomanyos bélyegeken alapuld megfigyelések komplex értékelése nyoman
kimutathatovéa valt az allomanyban az introgresszié nyoma, amely az egyedek mintegy
20%-4at (18,3%) érintette. Ezek az egyedek térben is nagyrészt a sziil6fajok érintkezési
z6najéban helyezkednek el.

Az allomanyban fellelhetd kocsanytalan télgy komplex egyedeit vélhet6leg ket
iranybol is — a molyhos télgyek és kocsanyos tolgyek fel6l — lezajlott introgresszio
érintette a multban, amelynek eredményeképpen mind genetikai mintdzatban, mind
kils6 morfoldgiai jegyeik alapjan is csak kis aranyban mutathatok ki a mai
populacioban. Ezt a megallapitast a ket egyedszintli genetikai mintazat elemzesi
modszer tamasztotta ala.

Az id6s allomany térbeli-genetikai struktaraja tekintetében a teljes allomanyra
hatarozott térbeli-genetikai strukturaltsag volt jellemz6. Ezzel szemben, a két nagyobb
részarannyal jelenlévé tolgyfaj, a molyhos tolgy komplex és a kocsanyos tolgy
egyedei esetében csupan gyenge korrelacidé volt kimutathato, és csupan a koézeli
tavolsagosztalyokban. Ez a struktira szintén az introgresszidval érintett egyedek
nagyaranyu jelenlétével fugghet 6ssze.

A fenotipusos megjelenés ugyanakkor nem minden hibrid genotipussal rendelkezd
egyed estében jelentkezik kdztes morfoldgiai belyegekkel. Kulonds koriltekintéssel

kell kezelni az olyan allomanyok taxonomiai célu vizsgalatat, ahol a tolgy fajok
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10.

egyuttes jelenléte, valamint a mozaikos el6helyeken kialakult, kiilonbdz6
mikrohabitatok kovetkeztében kimagasld lehet a hibridizacioval érintett egyedek
aranya. llyen jelleg(i allomanyok esetében végzett taxondmiai vizsgalatok soran minél
tobb szempontu, komplex elemzések alkalmazasat sziikseges alkalmazni.

Az elemzesre kerilt négy, nagy variabilitdsu mikrosztellit marker segitségével az
egyedek elkilonitése lehet6vé valt genetikai ujjlenyomatuk alapjan, illetve az azonos
genotipussal rendelkezd klonok azonosithatéak voltak. Ezaltal kimutathatova valt az
allomany genetikai mintazataban is a régota folyd sarjaztatas valds hatasa, amely
csupan 9%-os aranyban jelezte a klonok jelenlétét. Ezek nagyrészt csokros
ndvekedésli tésarjak formajaban jelentek meg, azonban két molyhos tdlgypar esetében
megfigyelhetd volt a nagyobb térbeli szeparacid, amely gyokérsarjak megjelenésére
utal. A molyhos télgyek csoportjarol altalanosan elmondhat6, hogy nagyobb aranyban
és valtozatosabb formaban jelent meg a vegetativ szaporodasi stratégia. A két vizsgalt
julatfolt egyedei kozott is kimutathatdak voltak a klon eredet(i egyedek. Az Gjulatban
tehat a generativ szaporodasi stratégian tul szamolhatunk vegetativ eredet(i egyedekkel
is, amelyek vélhet6leg vagy egy id6sebb egyed gyokérsarjaiként jelentek meg vagy
vad altali visszaragas hatasara alakultak Ki.

A Kklon genotipusok nélkil végzett genetikai diverzitdselemzes arra mutatott ra, hogy a
sarjaztatas hatasara megjelend klon egyedek nem okoztdk az allomany genetikai
valtozatossaganak szamottevl csokkenését. A sarjaztatas ebben az esetben vélhet6leg
épp az eredeti, természetes allomany fennmaradasat segitette. Mindezek alapjan, az in
situ génrezervatum-haldzat kialakitasa soran, a morfologiailag és taxondmiailag diverz
allomanyok esetében indokolt lehet az allomanyok kijeldlése, abban az esetben is, ha a
teruleten sarjaztatas folyt.

Az Ujulatfoltok genetikai mintazatuk alapjan taxonomiailag is behatarolhatoak voltak
az iddéskora allomany taxondmiai csoportjaival tortént dsszehasonlitod vizsgalat soran.
Ugyanakkor a két djulatfolt vélhet6leg inkédbb a mintazott terileten Kivil es6 egyedek
utodaibdl allt, mivel az id6s egyedekkel vett 6Gsszehasonlitds sordn a genetikai
mintazatukban nagyobb elkilénulés volt kimutathatd. Ez megfelel a térbeli

helyzetliknek is tekintve, hogy a kijel6lt tertlet hataran helyezkedtek el.
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8. Roviditések jegyzéke

rob, robur

pet, petraea
poly

pub, pubescens
virg, virgiliana
s.l.

S.str.

PCR
SSR
RAPD

AFLP

Quercus robur L.

Quercus petraea (Matt.) Liebl.

Quercus polycarpa Schur.
Quercus pubescens Willd.
Quercus virgiliana Ten.
sensu lato

sensu stricto

polymerase chain reaction

simple sequence repeat

kocsanyos tolgy

kocséanytalan tolgy

erdelyi kocsanytalan télgy
molyhos tolgy

olasz molyhos tolgy

tagan értelmezett (fajkomplex)

szliken értelmezett (faj)

polimeraz lancreakcio

szin.: mikroszatellit

random amplified polymorphic DNA

amplified fragmenth length polymorphism
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