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Kivonat

Allomanyalkoté fafajaink genetikai allomanyban fellelhetéek az alkalmazkodasi folyamatok lenyomatai, amelyek fon-
tos ismereteket szolgaltathatnak a klimaadaptaciot segité erddmlivelési stratégiak meghatarozasahoz. Jelen kutata-
sunk soran 18 kdzép- és délkelet-eurpai kocsanytalan tolgy [Quercus petraea (Matt.) Liebl.] populacié egyedeiben
kimutatott SNP-k (egypontos nukleotid eltérések) és zarvatermé ndvények genomjaban meghatarozott, szarazsagti-
réssel kapcsolatba hozhatd szekvencigk kocsanyos tolgy (Quercus robur L.) referencia genomra torténd térképezését
végeztlik el, meghatarozva igy azon SNP-k csoportjat, amelyek kapcsolatba hozhatok a szérazsagi stresszvalaszban
szerepet jatszo folyamatokkal. A kiugro Fg; értékkel bird marker lokuszok és Gsszesen 94 klimatikus valtozo bevona-
séval végzett regresszidanalizis soran 16 erésen szignifikans kapcsolatot mutattunk ki egyes génhelyek és néhany,
csapadék vagy hémérséklet alapu kornyezeti valtozo kozott. A szarazsag szelekcio alatt allo SNP-k kimutatasa sza-
mos tovabbi, a fenntarthato tdlgygazdalkodast megalapozé kutatas alapjat képezheti a jovében.
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IDENTIFICATION OF SNP MARKERS RESPONSIBLE FOR DROUGHT
TOLERANCE IN SESSILE OAK POPULATIONS: RESULTS OF BASIC RESEARCH
FOR SUSTAINABLE OAK MANAGEMENT

Abstract

The genetic information concerning the adaptation of main tree species to different environmental conditions could
provide considerable knowledge to determine forest management responses to climate change. In the present
study, we carried out a parallel mapping of SNP markers revealed in 18 Middle- and Southeast-European sessile
oak [Quercus petraea (Matt.) Liebl.] populations and EST sequences of stress-responsive loci downloaded from
an EST repository to determine the group of those SNPs, which are associated with the genetic background of
adaptation processes in oaks. Regression analysis revealed 16 significant correlations between four outlier SNP
loci representing high Fg; values and 94 climatic variables. All variables with significant correlations were found to
be related to precipitation or temperature. The stress-responsive loci identified in this study may serve as a basis for
common research to support future sustainable management of sessile oak in Hungary.
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BEVEZETES

A jellemzben kdzép-eurdpai elterjedési sulyponttal bir, és a szubmontan zénat elényben része-
sitd kocsanytalan t6lgy [Quercus petraea (Matt.) Liebl.] a hazai dombvidéki és kozéphegységi erds-
gazdalkodas legjelentésebb fafaja, faallomanyterilete az akacot és a csertdlgyet kovetéen a har-
madik legnagyobb az orszagban (Keresztesi 1971, Majer 1972, Gencsi & Vancsura 1997, Nagy
2021). A mérsékelten melegigényes, mezofil jellegli, hazankban elsésorban savanyu alapkézeten
el6forduld fafaj kiemelkedd erdészeti jelentésége, valamint a csertolgyével kozel azonos paraigénye
miatt valt az erdészeti klimazonak tolgyes klimainak klimajelz ndvényévé (Jard 1966, Jard 1972).
Tekintettel arra, hogy hazank klimatikus adottsagainak valtozasa az erdészeti klimazdnak kiterjedé-
sét is befolyasolja, a kocsanytalan télgy alkotta allomanyok névekedésének, dsszetételének, szerke-
zetének, egészségi allapotanak, végsé soron a fafaj hazai elterjedésének, erdégazdalkodasunkban
betoltott jelentéségének valtozasaval is szamolnunk kell a jovében.

A klimavaltozas eurdpai erd6kre gyakorolt hatasaval szamos tanulmany foglalkozott, elére jelez-
ve, esetenként konstatalva is az egyes erd6zénak klimakovetd elmozdulasat, az erdétarsulasok
szerkezetének atalakulasat, egyes fafajok veszélyeztetettségének jovébeni varhatdé névekedését,
valamint elterjedésének valtozasat (Beckage et al. 2008, Stojanovich et al. 2014, Machar et al. 2017,
Rubel et al. 2017, Chakraborty et al. 2021). A magyarorszagi vizsgalatok, 6sszhangban a nemzetkozi
kutatasi eredményekkel, jelentds valtozasokat jeleznek eldre a hazai erdéallomanyok Gsszetételét
illetéen. A klimaérzékeny allomanyalkoté fafajok kozul 2100-ig a bikk (Fagus sylvatica L.), valamint
a kocsanytalan tolgy elterjedésének erételjes valtozasa varhato az orszag teriiletén, az altaluk domi-
nalt erdéallomanyok teriiletének jelentés csdkkenésével (Rasztovits et al. 2012, Czucz et al. 2013,
Méricz et al. 2013). Az erdészeti kutatasnak (beleértve az erdészeti genetikat is) egyik legfontosabb
jelenkori feladata ezért megoldast talalni a nagy tertleten varhaté erdéallapot leromlasok megaka-
dalyozaséra, de legalabbis mérséklésére.

A molekularis genetika és az erdészeti nemesités kozotti kapcsolat fontossaganak hazai felis-
merése a nemzetkdzi kutatasi eredményekkel dsszhangban mar a mult szazad végén megtortént,
kiemelve azon genetikai markerek fontossagat, amelyek kapcsolatba hozhatdk egyes terméhelyi
paraméterekkel (Ujvariné Jarmai 1988), de felhivva a figyelmet az alkalmazkodoképességet megha-
tarozo6 genetikai valtozatossag felmérésének fontossagara is (Matyas 1999).

Két egyed genetikai allomanya kozétti killonbség leggyakoribb formaja a DNS egy bazisbeli
eltérése, melynek angol nevének kezddbetlibdl alkotott mozaikneve az SNP (Single Nucleotide
Polimorphism; Shastry 2009). Az SNP alapu genetikai markereket széleskorlien alkalmazzék a
ndvénygenetikai kutatasokban, igy tébbek kozott géntérképezésben, populacidégenetikai vizs-
galatokban és filogenetikai kutatasokban egyarant (Rafalski 2002). Egyre szélesebb kor( alkal-
mazasukhoz nagyban hozzajarult a nagy felbontoképességl — ezaltal tobb SNP kimutatasara
alkalmas — Ujgeneréacios szekvendlasi technikak fejlédése (Batley & Edwards 2007). E modsze-
rek egyike az ugynevezett RAD-seq eljaras, amely az ujgeneréciés DNS szekvenalast és a rest-
rikciés endonukleazokkal térténé DNS darabolast 6tvozi, és ezaltal nagyszamu SNP egyidében,
gyorsan és koltséghatékonyan torténd azonositasat teszi lehet6évé (Baird et al. 2008). A méd-
szer két endonukleaz szimultan alkalmazasan alapul6 valtozatat (double digest vagy ddRAD-
seq) alkalmazva készitettek SNP adatbazist Téth et al. (2021), 18 kozép- és délkelet eurdpai
kocsanytalan tolgy populacié dsszesen 180 egyedét elemezve. Az emlitett vizsgalat nem csak
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a kijeldlt populaciék genetikai diverzitdsanak feltarasara nyujtott lehetéséget, de kivald alapot
biztosit a kocsanytalan tolgy kilonbozé kérnyezeti paraméterekhez valo alkalmazkodasanak,
ezéltal jovBbeni elterjedésének elemzéséhez is. De ugyancsak ddRAD-seq mddszert alkalmaz-
va készitettek kutatok vords tolgy (Quercus rubra L.) géntérképet (Konar et al. 2017), azonosi-
tottak SNP markereket Juniperus turbinata Guss. fajon (Garcia et al. 2018), illetve kocsanyos
(Quercus robur L.) és kocsanytalan tolgy kozel a teljes areat lefedd populécidinak egyedeibdl
(Blanc-Jolivet et al. 2020).

Jelen kutatasunk célja kozép- és délkelet-eurdpai kocsanytalan télgy populaciokban el6zé6 mun-
kank soran azonositott SNP I6kuszok kilénb6z6 kdrnyezeti paraméterekkel valé asszocialtatasa
volt, annak érdekében, hogy felfedjik, mely I6kuszok allnak kornyezeti, elsésorban szarazsag sze-
lekcio alatt. A kdrnyezeti szelekcio altal elidézett genetikai valtozasok alkalmasak lehetnek az egyes
populaciok kornyezeti alkalmazkodoképességének értékelésére, ami a magyarorszagi kocsanytalan
télgy gazdalkodas jov6beni, szaporitbanyag forras oldalardl torténé fejlesztéséhez nyujthat tudoma-
nyos alapu segitséget.

ANYAG ES MODSZER

Munkank soran a Quercus petraea természetes elterjedési zonéjan belil elhelyezkedd, eltéré
klimatikus feltételek kdzott tenyészé, elsésorban dél-kelet-eurdpai populéciok természetes eredet,
legalabb kdzépidds (70 év feletti) allomanyainak vizsgalatara térekedtlink. A vizsgélatokra dsszesen
18 populaciét valasztottunk ki Bulgaria, Magyarorszag, Romania, Szerbia, Bosznia-Hercegovina,
Koszovo és Albania teriletén, melyek mintazasat 2019 sorén végeztik el (a mintagydjtési helyek
listajat az 1. tablazat tartalmazza, elhelyezkedésiiket az 1. dbra szemlélteti). A valasztott markerti-
pusra (SNP) tekintettel populacionként 10 egyedérdl gydjtottink friss levélmintakat (6sszesen 180
egyed mintazasa tortént meg), abbdl a megfontolasbol, hogy nagyszamu marker egylttes elemzése
alacsony mintaszam (akar 6-8 egyed) esetén is alkalmas a populaciokon bellili genetikai diverzitas
felmérésére (Nazareno et al. 2017).

A kivalasztott allomanyokban, melyekben minden eseten a kocsanytalan télgy volt az uralkodé
fafaj, egymastdl legalabb 30 méter tavolsagban allg, felsé lombkoronaszintbe tartoz6 egyedeket min-
taztunk. Munkank soran torekedtiink a kocsanytalan t6lgy fajcsoporton bellil is a sziiken értelmezett,
petraea tipusu egyedek mintazaséra, ugyanakkor allomany szinten természetesen eléfordulhattak
mas, a tagan értelmezett kocsanytalan tolgy fajkomplexbe tartoz6 fajok is a kivalasztott tertilete-
ken, igy példaul a Dalechamp-télgy (Quercus dalechampii Ten.) vagy az erdélyi kocsanytalan tolgy
(Quercus polycarpa Schur).

Az eltéré foldrajzi régiokbol szarmazéd mintakat ddRAD-tag szekvenalas (ddRAD-seq) alkalma-
zasaval genotipizaltuk. A szekvenélas MiSeq Sequencing System (lllumina, San Diego, CA, USA)
platformon tortént, a gyarto protokollja alapjan. A mintavételi stratégiardl és a genotipizalas meneté-
rél részletes informacié talalhatd Toth et al. (2021) altal kdzolt publikacioban.
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1. tablazat: A mintavételi helyek fontosabb féldrajzi adatai (roviditések: Bosznia-Hgv. — Bosznia-Hercegovina;
Tszfm. — tengerszint feletti magassag)
Table 1: Geographical data of sampling sites (abbreviations: Bosznia-Hgv. — Bosnia and Herzegovina;

Tszfm. - altitude)

Pop. Orszag Helység Foldrajzi régio szzleel se:ég h:lg:z%astal’:g Tszfm.
AL1 | Albania Bajram Curri Djeravica-hegy 42.407° 20.168° 454 m
BH1 |Bosznia-Hgv. Kozarska Dubica | Kozara-hegység 45.157° 16.979° 311m
BH2 | Bosznia-Hgv. Teslic Javorova-hegy 44.662° 17.706° 440 m
BH3 | Bosznia-Hgyv. Foca Maglic-hegy 43.476° 18.946° 985m
BU1 | Bulgéria Botevgrad Balkan-hegység 42.980° 23.826° 601 m
BU2 |Bulgaria Samokov Rila-hegység 42.353° 23.686° 950 m
BU3 | Bulgaria Velingrad Rhodope-hegység 42.073° 23.977° 1M72m
BU4 | Bulgaria Balgari Strandzha-hegység 42.117° 27.766° 211 m
HU1 | Magyarorszag Készeg K6szeg-hegység 47.371° 16.524° 351 m
HU2 | Magyarorszag Vallus Bakony-hegység 46.835° 17.319° 374 m
HU3 | Magyarorszag Zengdbvarkony Mecsek-hegység 46.200° 18.432° 372m
KO1 | Koszovo Vershec Sharr-hegység 42.513° 20.968° 787 m
RO1 | Romania Gernyeszeg Gorgényi-havasok 46.694° 24.692° 438 m
RO2 | Romania Kiscs(r Fogaras-hegység 45.839° 24.007° 508 m
RO3 | Romania Ciocanai Fogaras-hegység 44.853° 24.793° 455m
SE1 | Szerbia Fruska Gora Fruska Gora-hegység 45.172° 19.839° 208 m
SE2 | Szerbia Kragujevac Rudnik-hegység 44.172° 20.488° 578 m
SE3 | Szerbia Kraljevo Stovoli-hegység 43.667° 20.603° 414 m
12°00° 15°00° 18°00° 21°00° 24°00°E 27°00°E
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1. &bra: A vizsgalt kocsanytalan t6lgy populaciok elhelyezkedése. Forras: Toth et al. 2021
Figure 1: The location of sessile oak populations investigated. Source: Téth et al. 2021
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Szekvenciak szerkesztése és térképezése

A vizsgélat soran el6allitott mintegy 77 millié nyers ddRAD-tag szekvenciat a bioinformatikai fel-
dolgozas soran demultiplexeltilk, a szekvenaldshoz hasznalt adapter régidkat eltavolitottuk. A szek-
venciak 3’ és 5’ végét FastQ Toolkit (MiSeq Control Software, San Diego, CA, USA) segitségével
levagtuk. A révid szekvencia olvasatok tovabbi feldolgozasat Stacks 2.0 szoftverrel (Catchen et al.
2013, Rochette et al. 2019) végeztik. Elsé Iépésben, a szekvenciakat Phred érték alapjan (<90%)
és ugynevezett csuszo-ablak modszerrel sz(rtilk, eltavolitva a szekvencia hossz 15%-nal révidebb
szekvenciakat. Ezt kdvetden az olvasatokat 200 bp-ra vagtuk, ami eléfeltétele volt a tovabbi feldol-
gozasnak. Az adatfeldolgozas e fazisaban egy egyedet (BU2-10) a tovabbi értékelésbdl kizartunk,
lévén hogy esetében a sziiréseket kdvetden nem maradt elegendé szamu, megfelelé mindségi
szekvencia.

Az igy nyert szekvenciakat a kocsanyos tolgy esetében meghatarozott referencia genomra
(Quercus robur, PM1N [haploid version]; http://www.oakgenome.fr; Plomion et al. 2018) térképeztiik
(mapping) BWA-MEM v0.7.17 szoftver (Li 2013) segitségével, majd a térképezett szekvenciakbdl
I6kuszokat épitettiink. Ezeket minéségi paraméterek alapjan tovabb sz(rtiik, egy tovabbi keresést
lehetévé tevd, Un. ‘query’ adatbazist hozva ezaltal létre. Osszességében hozzavetdleg 64 millio
szekvenciat térképeztlink, atlagosan 92%-os sikerességgel.

Lokuszok stressz-valasz annotacidja

A korabbi 1épésekkel parhuzamosan adatbazist épitettiink a stresszvalaszban szerepet jat-
sz6, rovid, atirédott szekvenciakbol (EST; expressed sequence tags). Ehhez, a ,rentrez” csomag
(Winter 2017) segitségével R programban (R Core Team 2021) valddi kétszik(iekben azonositott és
szarazsagstresszel 0sszefliggésben 1évé EST-ket toltottink le (598888 EST szekvenciat) az NCBI
adatbazisbol (https://www.ncbi.nlm.nih.gov). A szekvenciédkat szlirtiik, majd szekvencia-kontigokat
allitottunk elé az EGassembler (Masoudi-Nejad et al. 2006) hasznalataval. Ezt kbvetéen a lokuszokat
kifejezetten a mRNS és EST szekvencia-térképezéshez tervezett GMAP szoftver segitségével
Quercus robur genomra térképeztik (Wu & Watanabe 2005). A térképezésnél a ,fajok kdzétti” opci-
6t alkalmaztuk és a legnagyobb lefedettséget biztositd CDS (k6dold) szekvenciakat tartottuk meg.
Atérképezés eredményét minden egyed esetében az Integrative Genomics Viewer (IGV) szoftverrel
ellendriztik (Robinson et al. 2011).

ddRAD-tag térképezés és varianskivonatolas

A CDS szekvenciakat a korabban referencia genomra térképezett ddRAD-tag szekvenciakkal
egy ismételt térképezés soran vetettlink dssze. Erre a |épésre azért volt szlikség, mert csak azokkal
a l6kuszokkal kivantunk tovabb dolgozni, amelyek szarazsagstresszel kapcsolatos genetikai folya-
matokban jatszanak szerepet. A kapott szekvenciakbdl a Stacks programmal lokuszokat rekonstru-
altunk, majd a lékuszokban talalhatéd nukleotid polimorfizmusokbél katalégust készitettiink (Catchen
et al. 2013, Rochette et al. 2019). E 1épést a varianskivonatolas kdvette (variant calling), mely altal
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olyan SNP-ket kaptunk, amelyek kizarolag szarazsag gének kddold szekvenciaiban vannak jelen.
Az SNP-ket MAF<0,01 és Hardy-Weinberg egyensulytdl valo eltérés (HWE, p <1e') alapjan sz(irtik
(Xiong et al. 2009, Marees et al. 2018).

Genetikai struktura és diverzitas

A genetikai csoportokat a fastStructure v 1.0 szoftver Bayes-féle klaszterezd algoritmuséaval hata-
roztuk meg (Raj et al. 2014). A fastStructure alapértelmezett beallitasokkal és 100-szoros kereszt-
ellendrzéssel futott a 179 mintan, tesztelve az egyedek posterior valdszinliségét minden becsiilt
genetikai csoportban, K = 2 és 9 kozott. Emellett R-ben fékomponens-analizist (PCA) is végeztiink a
Lhierfstat” és a ,FactoMineR” csomagok segitségével (Goudet 2005; Lé et al. 2008).

A varhato heterozigociat (H,), a megfigyelt heterozigociat (H,) valamint a beltenyésztési egyitt-
hatot (F ) az ,adegenet” R csomag segitségével minden egyes populaciéra és minden egyes gene-
tikai klaszterre kiszamitottuk (Jombart & Ahmed 2011). Az egyedi allélok szamat (PA) a ,poppr’
R csomag segitségével hataroztuk meg (Kamvar et al. 2014). A populaciok és klaszterek kdzotti
genetikai differencialodast Fy-vel mértik (Nei 1973), amit a ,hierfstat” csomag segitségével paron-
ként szamitottunk (Goudet 2005).

Fy; kiugro értékek (outlier-ek) azonositasa és kdrnyezeti asszociacio

A szelekcié alatt all6 SNP-k meghatarozadsahoz harom eltérd kiugro érték (outlier) detektala-
si szoftvert hasznaltunk (Fg; alapu és Bayes-féle algoritmuson alapulot egyarant), az Arlequin
(Excoffier et al. 2009), a BayeScan (Foll & Gaggiotti 2008) és a PCAdapt (Luu et al. 2017) imp-
lementaciodit. Az eredmények értékelésénél csak az egylittesen szignifikans eredmény esetében
tekintettlink egy I0kuszt szelekcio alatt llonak. Az igy azonositott SNP-ket kornyezeti valtozokkal
asszocialtattuk (GEA; genotipus-kornyezet asszociaci6). Ehhez 94, havi, szezonélis és éves kor-
nyezeti valtozét valasztottunk a WorldClim 1.4 és az ENVIREM 1.0 adatbazisokbdl (Hijmans et al.
2005, Title & Bemmels 2018). Emellett a kornyezeti valtozok PCA komponenseivel is bvitettiik a
bioklimatikus valtozok adatsorat. A teljes adatsort multikollinearitasra sziirtiik (r? < 0.8). Az elemzést
négy regressziés modszerrel végeztik el [latens faktor kevert modell (Latent Factor Mixed Model —
LFMM; Frichot et al. 2013, egytényezés varianciaanalizis (Single Factor Analysis of Variance — SFA),
altalanositott linearis modell (General Linear Model — GLM), kevert linearis modell (Mixed Linear
Model - MLM); Bradbury et al. 2007). Az eredmények kozll csak azt a kapcsolatot fogadtuk el, amely
legalabb harom modszer esetben szignifikansnak bizonyult.

EREDMENYEK ES MEGVITATASUK

Az lllumina szekvenalas soran nyert, majd kiilonb6z0 feltételek szerint sz(rt rdvid szekvencia
olvasatok (short read szekvenciak) kocsanyos tolgy genomra tortént térképezése 6sszesen 4521
polimorf I6kuszt és 7385 SNP-t eredményezett. A szarazsag szelekcio alatt allo6 SNP-k meghatéro-



Szarazsagtirésben szerepet jatsz6 SNP-k azonositasa kocsanytalan télgy populaciokban... 83

zasa érdekében végzett EST térképezés a 198565 darab RAD lokusz esetében 17,38%-0s sikeres-
séggel tortént meg; az eredmények sz(irését kdvetéen 180 Idkuszhoz tartoz6 545 darab, igazoltan
szérazsagstresszel kapcsolatba hozhatd, magas polimorfizmust mutaté SNP-t kaptunk az altalunk
vizsgalt 18 populacié 179 egyedében (a BU2-es populaciobdl egy egyed kizarasra kertilt a vizsgala-
tokhoz szikséges mindségl szekvencia nem megfelelé szama miatt).

Mind a kocsanyos tolgy genomra térképezett SNP-k, mind a szarazsag szelekcid alatt allok ese-
tében végzett fastStructure elemzés soran egyarant 3 kilénallé csoport (klaszter) 1étét feltételeztik,
megegyez 0sszetétellel: az Erdélyben, Havasalfldon, Bulgériaban (1-3. szdmu populaciok), Szer-
biaban, Albaniaban és Koszovéban mintazott populaciok alkottak az 1-es klasztert, a Magyarorsza-
gon és Bosznia-Hercegovinaban vizsgalt populaciok a 2-es szamut, mig a 3. klaszterbe a legkele-
tibb elhelyezkedés(i 4-es szamu bulgariai populacio kertilt egyediiliként (2. abra). A klaszterelemzés
eredményeivel jol tarsithatok voltak az SNP adatsorokon végzett f6komponens elemzés eredmé-
nyei: az elsd két fékomponens értékekkel abrazolt populacidk egymashoz viszonyitott tavolsaga,
elhelyezkedése ugyancsak harom jél elkiilonithetd csoport 1étét igazolta (2. abra).

A fastStructure programmal feltart populacidédsszetétel az 1-es és 3-as klaszterek esetében egy
észak-déli gradiens létét feltételezi, amelynek mentén északra haladva fokozatosan veszitenek
dominanciajukbol a déli jellegli genetikai mintézattal rendelkez6 egyedek. A klaszterek 6sszetéte-
le, genetikai tavolsaga ily mddon megfeleltethetd a télgyfajok utolsd jégkorszakot kovetd feltétele-
zett vandorlasi mintazataval, mely szerint a Balkan-félszigeten kialakult elsédleges refugiumokbol
nemcsak észak és kelet felé indult meg a populacidk terjeszkedése, hanem ezzel parhuzamosan
egy nyugati iranyd elmozdulas, vandorlas is végbement (Zanetto & Kremer 1995, Petit et al. 2002,
Bordacs et al. 2002, Slade et al. 2008).
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2. abra: A populaciok SNP allélésszetétel alapu varianciaanalizisének, valamint fastStructure modellezésének
eredménye (klaszterésszetétel és szerkezet)
Figure 2: Analysis of variance based on the allelic composition of sessile oak populations and fastStructure
modelling results (cluster composition and structure)
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Az egyes populaciok, illetve klaszterek kézotti genetikai differencialtsag csekély mértéki volt
(FST =0,001-0,110, illetve 0,020-0,070). A harom klaszter kdzlil a 3-as mutatott jelentésebb elkiléni-
lest az Fg; értékek alapjan, de a differencialtsagi ertékek nem utalnak mérvado izolaciora e klaszter
esetében sem (FST(K1_K3) = 0,070, FST(K1-K2) =0,060). Az 1-es és 2-es klaszter kdzotti genetikai dif-
ferencialtsag ténylegesen csekélynek tekinthetd (FST(K1 K = =0,020). A differencialtsagi értékekhez
hasonldan a Nei-féle genetikai tavolsag is kisebb genetikai elkiiloniilést mutatott az 1-es és 2-es
Klaszterek kizott, a 3-as klaszterhez viszonyitva. Osszességében a vizsgalt populaciok kozétt megfi-
gyelt csekély mértékii genetikai differencialtsag 6sszhangban van a nagy areéval rendelkezé fafajok
esetében tapasztalt értékekkel (Hamrick et al. 1992).

Az egyes populacidok genetikai valtozatossaga kiegyenlitettnek tekinthetd, mind a vart
(H, = 0,188-0,288) és a megfigyelt heterozigociat (H, = 0,189-0,229), mind az atlagos allélszamot
(Armean = 1,667 — 1,850) alapul véve. Megjegyzendd ugyanakkor, hogy a legalacsonyabb diverzitas-
értékek a BU4-es szamu populaciéhoz tartoznak, egyben a legmagasabb populacién beliili differen-
cialtsag erték is e populaciot jellemezte (F g = 0,46). Egyedi allélt kizarolag a magyarorszagi 3-as
populacio esetében mutattunk ki.

Amint azt az Anyag és modszer fejezetben ismertettlk, a kiugro (outlier) F értékek kivalasztasa
soran csak azokat vettilk figyelembe, melyek mindharom detektalasi modszer esetében szignifikans-
nak bizonyultak. Ezek alapjan 0sszesen négy lokusz nyolc SNP-jét (markerjét) talaltuk szelekcid
alatt allénak. A szelekcié mind a négy esetben pozitivnak bizonyult, ami azt jelenti, hogy a szelekcid
az adott allél fennmaradésat, igy a genetikai differencialtsag ndvekedését segiti. Ezen allélek szere-
pe a kdrnyezeti alkalmazkodasi folyamatokban tehat igazoltnak tekinthetd.

A kornyezeti valtozok és az SNP mintazatok kovarianciajanak értékelésére alkalmazott négy
statisztikai modszer dsszesen 73 szignifikans kapcsolatot tart fel az egyes kornyezeti paraméte-
rek, illetve a pozitiv szelekcio alatt allo6 SNP-k kdzott. Tekintettel arra, hogy csak azokat a kap-
csolatokat tekintettiik ténylegesen elfogadhatonak, melyek szignifikanciajat legalabb harom sta-
tisztikai moédszer aladtamasztotta, az igazolt dkoldgiai jellemz6-SNP kapcsolatok szama 16 lett
(2. tablazat).

A2. tablazatban szerepl6 adatok alapjan megéllapithatd, hogy a regresszié vizsgalathoz felhasz-
nalt éghajlati adatok kézll a legcsapadékosabb negyedév atlaghémérséklete (bio8_16) mutatta a
legmarkansabb kapcsolatot a szelekcio alatt allo6 SNP I6kuszokkal (mind a négy lokusszal szigni-
fikans volt a kapcsolata). Emellett a majus honap atlagos csapadékmennyisége (prec5_16) tekint-
heté meghatarozénak, ami harom SNP Idkusszal mutatott szignifikans kapcsolatot, de jelentésnek
tekinthetd még a legcsapadékosabb negyedév atlagos havi evapotranspiracioja, a legszarazabb
hénap atlagos csapadékdsszege, valamint a legszarazabb negyedév atlagos csapadékosszege is,
melyek egyarant a 9. f6komponens meghataroz6 (5% feletti) valtozéi voltak (a PC9 szintén harom
lokusszal mutatott er8s korrelaciot). Kiemelendd, hogy valamennyi, szignifikans kapcsolatot mutaté
kérnyezeti faktor széls6séges csapadékjarasu idészakokhoz kdthetd, vagyis a legcsapadékosabb és
csapadékban legszegényebb peridédusok klimatikus viszonyai, valamint az azokban beall6 valtoza-
sok birnak magas szelekcids hatassal.
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2. tablazat: Az egyes szarazsag szelekcio alatt allo markerek és kdrnyezeti valtozok kozotti kapcsolat négy
statisztikai modszerrel végzett elemzés eredményei alapjan (jelmagyarazat: bio8_16: a legcsapadékosabb
negyedév atlaghémérséklete; annPET: éves potencialis evapotranspiracio; PC3: a legmelegebb negyedév
csapadékmennyisége & junius honap atlagos csapadékmennyisége & julius hénap atlagos csapadékmennyisége
& augusztus honap atlagos csapadékmennyisége; PC9: a legcsapadékosabb negyedév atlagos havi
evapotranspiracioja & majus honap atlagos csapadékmennyisége & a legnedvesebb negyedév atlaghémérséklete
& a legszarazabb honap csapadékdsszege & a legszarazabb negyedév csapadékdsszege; PETseas: a potenciélis
evapotranspiracio havi valtozékonyséaga; precd_16: majus honap étlagos csapadékmennyisége; tmin6_16: junius
hénap atlagos minimum hémérséklete; szignifikancia szintek: ns: nincs szignifikans kilénbség
“p<0.05 *:p<0.01,*** p<0.001)

Table 2: Relationships between SNP markers standing under drought selection and environmental
variables based on the four regression methods (abbreviations: bio8_16: mean temperature of the wettest
quarter; annPET: annual potential evapotranspiration; PC3: precipitation of warmest quarter & average monthly
precipitation in August & average monthly precipitation in July & average monthly precipitation in June; PC9: mean
monthly PET of wettest quarter & average monthly precipitation in May & mean temperature of the wettest
quarter & precipitation of driest month & precipitation of driest quarter; PETseas: monthly variability in potential
evapotranspiration; prec5_16: average monthly precipitation in May; tmin6_16: average monthly minimum
temperature in June; significance levels: ns: no significance *: p < 0.05, **: p < 0.01, ***: p < 0.001)

, Kornyezeti LFMM SFA GLM MLM
SNP l6kusz e — — — —
valtozo (|z| érték) (korrigalt R?) (korrigalt R?) (korrigalt R?)
bio8_16 ns 0,114*** 0,065** 0,067*
1640_158 PC3 3,039%** 0,100*** ns ns
PC9 ns 0,088* 0,058* 0,057*
bio8_16 ns 0,112%** 0,061* 0,061*
1640_380
PC3 3,198* 0,097* ns ns
annPET ns 0,050** 0,044* 0,061*
bio8_16 ns 0,044~ 0,058** 0,082***
PC9 ns 0,117+ 0,123*** 0,121*
2210_71
PETseas ns 0,053* 0,062** 0,055*
prec5_16 ns 0,061* 0,037** 0,033*
tmin6_16 ns 0,094*** 0,080*** 0,060***
bio8_16 ns 0,053* 0,062** 0,056***
PC9 ns 0,067 0,067** 0,067***
457_85 PETseas ns 0,070* 0,078** 0,118***
prec5_16 ns 0,054** 0,044** 0,044
tmin6_16 2,417* 0,083* 0,077** 0,111**

Eredményeink igazoljak tehat a szarazsagtlréssel kapcsolatba hozhaté génszakaszok és egyes
kérnyezeti faktorok kozotti kapcsolatot, vagyis az eltéré kornyezeti feltételekhez valé alkalmazkodas
hatésara kialakul6 genetikai differencialodast. A folyamat eredményét jol szemlélteti az egyes sze-
lekci6 alatt all6 16kuszok alléljeinek vizsgalt populacidkban vald eltérd eléfordulési aranya: a 3. dbra
a 1640_158 szamu l6kusz referencia (guanin) és alternativ (adenin) alléljeinek aranyat mutatja be
az egyes allomanyokban. Kisebb foldrajzi Iéptékben és mas markertipust alkalmazva (izoenzim), de
Borovics & Matyas (2013) hasonl6 eredményre jutott eltérd klimatikus adottsagu tertileteken tenye-
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sz& magyarorszagi kocsanytalan tolgy allomanyokat vizsgalva, kiemelve, hogy a szarazsagi hatar
felé kozeledve a ndvekvd kornyezeti stressz hatasara az adaptacioban szerepet jatszo allélek frek-
vencidja ndvekszik, mellyel egyidében az allomanyok (populaciok) genetikai valtozatossaga csok-
ken, fixacios indexe emelkedik.
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3. abra: Az egyes populaciok egyedei altal hordozott referencia és alternativ allélek aranya a 1640_158-as
SNP lokusz alapjan. Az abra jol szemlélteti az alternativ allél elterjedésének déli sulypontjat
Figure 3: The rate of reference and alternative alleles in the different sessile oak populations at the SNP loci
1640_158. The figure illustrates well that the alternative allele represents a south-centred distribution

OSSZEFOGLALAS

Jelen kutatas soran 18 kdzép- és délkelet-eurdpai kocsanytalan télgy populacié 179 egyede
esetében ddRAD-seq mddszerrel azonositott SNP markereket és zarvatermékben meghatarozott,
szarazsagstresszel 0sszefliggésbe hozhatdé EST szekvenciakat térképeztiink sikerrel kocsanyos
t6lgy genomra. A térképezés eredményeként olyan SNP Iokuszokat azonositottunk, amelyek megta-
lalhatdak mindkét tdlgyfajban és kapcsolatot mutatnak szarazsagstresszre adott adaptiv valaszok-
kal. A kiugré értéket mutatdo SNP I6kuszok kdrnyezeti paraméterekkel tortént asszociacios vizsgalata
soran pedig egyértelmi kapcsolatot talaltunk egyes kdrnyezeti faktorok és az SNP I6kuszok kozott,
ami széls6seges csapadékjarasu idészakok okozta szelekcids nyomas hatasara kialakult genetikai
differencialodast jelez.

A ddRAD-seq modszerrel végzett vizsgalataink soran eltérd kornyezeti adottsagokhoz tortént
adaptacio eredményeként eltéré genetikai mintazatokat fedtiink fel. Eredményeink kiindulasi alap-
ként szolgalhatnak olyan tovabbi kutatdsokhoz, melyek hozzajarulhatnak a valtozé kornyezeti felté-
telek altal érintett (veszélyeztetett) hazai kocsanytalan tolgy gazdalkodés fenntarthatd modon torténé
folytatasahoz. Eredményeink felhasznalhatoak tobbek kdzott:

+ Egyes populaciok valtozd kornyezeti feltételekhez vald alkalmazkodoképességének értéke-

lésében



Szarazsagtirésben szerepet jatsz6 SNP-k azonositasa kocsanytalan télgy populaciokban... 87

+ Az alkalmazkodasi folyamatok molekularis genetikai hatterének kutatasaban

+ F6 allomanyalkotd fafajaink szaporitoanyag-gazdalkodas fejlesztése szempontjabél potenci-
alis populaciéinak genetikai diverzitas felmérésében

« Sz&rmazasazonositas soran (hatbsagi eredetvizsgalat)

« Magtermeszté Ultetvények tervezésének tudomanyos megalapozasakor

+ Nemesitési kutatasok tamogatasaban (markerekre alapozott szelekcio)

KOSZONETNYILVANITAS

A kutatas targyat képezd kocsanytalan tolgy populéciok kivalasztasahoz és mintagydijtéséhez,
valamint a kutatasi eredmények értékelése soran nyuijtott segitségiikért hélas kdszonettel tartozunk
a kovetkezé kollégaknak: Ivan lliev (Erdészeti Egyetem, Bulgaria), Abran Péter (Roman Nemzeti
Koérnyezetvédelmi Intézet, Romania), Srdjan Stojnic, Sasa Orlovic, Vastag Ema (Ujvidéki Egyetem,
Szerbia), Milan Mataruga, Vanja Dani¢i¢ (Banja Lukai Egyetem, Bosznia és Hercegovina), Egzon
Tahirukaj (Connecting Natural Values and People alapitvany, Koszov).

Kutatdsunkat Magyarorszdg Agrarminisztériuma (Kadn Kéroly projekt; projektazonosito:
EVgF/549/2018, EGF/178/2019) és Bulgaria Nemzeti Tudomanyos Alapja (tamogatas azonositoja:
KP-06-H26/4) tamogatta.

A cikkben taglalt kutatasi eredmények a 2022. februar 10-én Sopronban megrendezett Erdésze-
ti Tudomanyos Konferencia Erd8gazdalkodas szekcidjaban is bemutatasra keriiltek, a kdvetkezd
cimen: Toth Endre, Kébolkuti Zoltan, Cseke Klara, Benke Attila, Borovics Attila: Alapkutatasi ered-
mények fenntarthato télgygazdalkodasunk tamogatasa érdekében.
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