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Kivonat

Hazai kocsanytalan tolgyeseink kiemelkedd 6kologiai és erdészeti jelentéséggel rendelkeznek. Ezeket a legUjabb
kutatasi eredmények alapjan jelentds mértékben érinti, érinteni fogja a klimavaltozas. A fafaj genetikai valtozatos-
saga kulcsszerepet jatszik abban, hogy hosszu tavon alkalmazkodni tudjon az egyre szélséségesebb termdhelyi
feltételekhez. Jelentésége ellenére tudasunk a hazai allomanyok genetikai adottsagait illetden jelenleg hianyosnak
mondhato. Jelen kutatdsunkban ezért ennek bdvitésére 12 sejtmagi mikroszatellit marker alkalmazaséval populé-
ciégenetikai vizsgalatokat végeztiink, melybe két kocsanytalan tolgyest és egy molyhos télggyel elegyes allomanyt
vontunk be a Pilis-teté térségében. Eredményeink alapjén a vizsgalt allomanyokban magas genetikai diverzitast
tapasztaltunk. Tovabba azt is megallapitottuk, hogy ebben a relativ kis foldrajzi [éptékben is, vélhetéen a valtozatos
domborzati és term@helyi adottsagok miatt, a kocsanytalan tolgy allomanyok kdzétt differencialddas zajlik. A molyhos
tolggyel elegyes allomany esetén eredményeink alapjan a két faj kdzott recens génadramlas feltételezhetd, amely
felhivja a figyelmet a két faj kozotti introgresszié potencialis szerepére a klimavaltozashoz torténé alkalmazkodas
folyamataiban.

Kulcsszavak: Quercus petraea, Quercus pubescens, génaramlas, genetikai diverzitas, nSSR, Pilis hegység

COMPARATIVE POPULATION GENETIC STUDIES IN THE SESSILE OAK AND PUBESCENT
OAK POPULATIONS OF THE PILIS MOUNTAINS

Abstract

Sessile oak forests have outstanding ecological and forestry significance in Hungary. However, based on the latest
research findings, they are and will be significantly affected by climate change. During this process, the genetic
diversity of the tree species plays a key role in its long-term ability to adapt to increasingly extreme site conditions.
Despite its importance, our knowledge regarding the genetic characteristics of native stands is currently lacking.
Therefore, in our present research, we aimed to expand this knowledge by conducting population genetic studies
using 12 nuclear microsatellite markers on two sessile oak and one downy oak mixed stand from the Pilis-tetd region.
Our results showed high genetic diversity within the studied stands. Furthermore, we found that differentiation occurs
between the sessile oak stands, likely due to the diverse topographic and site conditions, even at this relatively small
geographical scale. In the case of the stand mixed with downy oak, our results also suggest possible gene flow
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between the two species. In the future, it would be worth investigating whether adaptive introgression is occurring
between the two species in relation to climate change.

Keywords: Quercus petraea, Quercus pubescens, gene flow, genetic diversity, nSSR, Pilis Mountains

BEVEZETES

A klimavaltozas kdvetkeztében az erdei fafajok szintjén a megvaltozd kérnyezeti feltételek egyes
fafajok térmyerését, mas fafajok visszaszorulasat idézik el6, alkalmazkodo6 és kompeticids képességlik
fliggvényében (Thurm et al. 2018). Hazai viszonylatban az eddigi term&helyi feltételek jelentds megval-
tozasara szamitunk (féként annak szérazodéséra), melynek velejardja lehet erdéallomanyaink fafaj-
dsszetételének ésivagy foldrajzi helyzetének atalakulasa is (Galos & Flihrer 2018). Ebben a folyamat-
ban éshonos tolgyeink, kilénds tekintettel a szarazsagot relativ jol tliré fajok (pl: Q. petraea, Q. cerris,
Q. pubescens) szerepe felértékelddhet. Ennek oka egyrészt kedvezd 6koldgiai tulajdonsagaikban, de
még inkabb hatalmas fenotipusos és genetikai diverzitdsukban rejlik, amely a hosszutavu alkalmazko-
doképességilk kulcsa lehet.

Hazai viszonylatban a tolgyek mind okolégiai, mind erd6gazdasagi tekintetben kiemelkedd szerepet
téltenek be, jelenleg az orszag erdeinek egyharmadat tdlgyerdék alkotjak (Nemzeti Foldlgyi Kézpont
2023). Erdégazdasagi szempontbol az egyik legértékesebb tolgy fajunk, a domb-hegyvidéki elterjedési
kocsanytalan tolgy jelenleg 176000 ha-os terlileten tenyészik. Ezért a klimavaltozas okozta kockazatok
e faj esetén nem csak gazdasagi, de 6koldgiai tekintetben is igen lényegesek. Az eddigi kutatasi ered-
mények alapjan a klimavaltozas az alkalmas terméhelyek vertikalis atrendezddését okozhatja (Gélos
& Flhrer 2018). A kocsanytalan tlgy szamara megfelel6 term6helyek magasabb térszintekre tolédhat-
nak. Ennek kapcsan a mér jelenleg is szarazsagi hatarukon tenyész6 allomanyok sorsa kérdéses lehet:
képesek-e genetikai diverzitasukra tamaszkodva a természetes szelekcio révén alkalmazkodni, vagy
visszaszorulnak ezekrél a termbhelyekrdl, mas fajok pl. a molyhos tdlgy térmyerésével. Mivel azonban
a tolgyek evollcios sikere a genetikai valtozatossagukon tul a fajok kozotti jelentés génaramlasban is
rejlik (Kremer & Hipp 2020), fontos kérdés az is, hogy létrejonnek-e hibridzonak a molyhos és kocsany-
talan télgy allomanyok hatérain, és ez a fajok kdz6tti génaramlas jar-e adaptécios elénydkkel.

Kocsanytalan tolgyeseink genetikai diverzitasa tekintetében viszonylag kevés informacié all rendel-
kezésunkre (l&sd Cseke et al. 2011, Téth et al. 2023), ezért kutatdsunk soran hérom kocsanytalan tolgy
allomanyban populaciogenetikai vizsgalatokat végeztiink a faj szarazsagi hataranak kdzelében, a Pilis-
tetd térségében. A genetikai diverzitas felmérése mellett masik célunk, hogy megvizsgaljuk, van-e a
fajnak ilyen kis foldrajzi léptékben is kimutathatd egyedi populacidstruktiraja, ami feltehetéen az eltéré
terméhelyi hatasok miatt alakult ki. Genetikai vizsgalatainkat az egyik allomany esetén az ott el6fordulé
molyhos tolgyekre is kiterjesztettilk, igy az ott fennallé génaramlast is tanulméanyozni tudtuk. Kapott
eredményeink alapjan hasznos kovetkeztetéseket vonhatunk le egyrészt a kocsanytalan tolgy hazai
genetikai valtozatossagat illetéen a Pilis hegységben, masrészt a molyhos tdlggyel fennallé génaramlas
mértékét tekintve is. Ezek az eredmények a késébbiekben hozzajarulhatnak a klimavaltozas fafajra
gyakorolt hatasainak mélyebb megértéséhez és ez altal hatékonyabb erdészeti adaptacios intézkedé-
sek kidolgozasahoz.
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ANYAG ES MODSZER
Novényanyag

A vizsgalathoz harom természetes eredetii, nagyjabdl ugyanabbol a korosztalybdl szarmazo al-
lomanyt valasztottunk ki annak érdekében, hogy képet alkothassunk a kocsanytalan tolgy genetikai
diverzitasarol a fafaj szarazsagi hatara kdzelében, illetve, hogy az egyazon féldrajzi régién belll
esetlegesen kialakult populaciéstruktirékat is észlelhessik. Mivel a Pilis-teté kornyezetében szamos
szarazsagi hataran megjelend allomany talalhato, ezért kivalé helyszin volt mintater(leteink kijelolé-
sére. A kivalasztas alaphipotézise az volt, hogy kis foldrajzi tavolsagra lévé allomanyok esetén a
kozottuk 1évd nagy okoldgiai tavolsag, ezek genetikai differencialodésahoz vezethet. F6 okologiai
gradiensnek, mely mentén kijeldltiik a harom allomanyt a tengerszint feletti magassagot valasztottuk,
de figyelembe vettiik ezen kivil a kitettséget, a genetikai talajtipust és az erdétarsulas tipusat is.
Mintavételre mindezek alapjan véglil a Piliscsév 12/A (PCS), Pilisszantd 12/B (PSZA, PUBPSZA) és
Esztergom-Pilisszentlélek 18/B (PSZE) erddrészleteket jeldltlik ki (1. abra). Az allomanyok fontosabb
jellemzéit az 1. tablazatban foglaltuk 6ssze.
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1. &bra: A mintazott télgy alloméanyok foldrajzi elhelyezkedése
Figure 1: Geographic location of the sampled oak stands

Mindharom mintazott alloményban 25-25 kocsanytalan tolgy egyedrdl gydjtéttink levélmintakat
DNS kivonashoz. Annak érdekében, hogy a mintavétel soran elkerlljiik az esetleges sarj eredetii kion
egyedek mintazasat, minden szomszédos mintézott egyed kozott 30 m izolacios tavolsagot tartottunk
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fenn. A Pilisszanté 12/B erdérészletben a mintavétel soran néhany kocsanytalan tolgy egyeden megfi-
gyeltlink enyhe szérozottséget a levélfonak erezete mentén és a hajtason, illetve a molyhos t6lgyre
hajaz6 kéregmintdzatot. A molyhos télgyre jellemzd bélyegek megjelenése miatt, ebben az allomany-
ban 12 molyhos t6Igyrdl is gydijtottink mintakat a két fafaj kozotti esetleges généramlas vizsgalatara.

1. tablazat: A mintazott allomanyok fobb jellemzéi
Table1: Main attributes of the sampled stands

Erdérészlet Pop ID n Fafaj Kor  Szélesség Hosszlsag Tszfm.
Piliscsév 12/A PCS 25 Q. petraea 85 47.6780 18.8473 304
Pilisszant6 12/B PSZA 25 Q. petraea 79 47.6844 18.8801 477
Pilisszant6 12/B PUBPSZA 12 Q. pubescens 79 47.6814 18.8825 413
Esztergom-Pilisszentlélek 18/B PSZE 25 Q. petraea 128 47.6974 18.8522 682

A levélmintak mellett hajtasokat is gydjtottink, melyekbdl herbariumokat készitettlink. Ezen kivil
minden mintazott egyed esetén rogzitettlk a tdrzs GPS koordinatait, a mellmagassagi atmérét két
iranybdl, a famagassagot, az egyed szocialis helyzetét, a torzs mindségét, illetve a kéregmintazatrol
fényképet készitettiink. A herbariumok scannelt valtozata és a kéregmintazatokrol késziilt képek a
kovetkezb adatbazisban érhetdk el: https://doi.org/10.5281/zenodo.10977473.

Laboratériumi vizsgalatok

Osszességében 87 névényminta allt rendelkezésre a genetikai vizsgalataink elvégzésére. Ennek
soran el6szor a DNS kivonast végeztik el a begydijtott levélmintakbdl Dumolin et al. (1995) szerint
(részletes protokollt Iasd. Bruegmann et al. 2022). A vizsgélt egyedek genotipizalasara 12 nuklearis
mikroszatellit markert hasznaltunk. Ezek a fehér tolgyek populaciogenetikai vizsgalataira korabban
mér sikerrel alkalmazott QrZAG sorozathdl (Kampfer et al. 1998), a QpZAG sorozatbdl (Steinkellner
etal. 1997) és az MSQ sorozatbdl (Dow et al. 1995) szarmaznak. A markereket két szettbe rendeztik
ugy, hogy a kapillaris gélelektroforézis soran a fragmenshosszak vagy a jeléléstkre alkalmazott fes-
ték vagy mérettartomanyuk alapjan kiloniljenek el. Az 1. szett a kdvetkezd markereket tartalmazta
(zérojelben az alkalmazott fluoreszcens festékkel): QpZAG 9 (PET), QpZAG 1/5 (VIC), QpZAG 16
(6-FAM), QpZAG 36 (6-FAM), QpZAG 110 (NED), QrZAG 7 (PET), QrZAG 11 (VIC) és MSQ4 (VIC).
A 2. szett komponensei a kdvetkezdk voltak: QrZAG 87 (PET), QrZAG 30 (VIC), QrZAG 101 (NED)
és MSQ13 (6-FAM). A kivélasztott markereket a kilon PCR reakcidkban szaporitottuk fel az egész
mintasoron az eredeti protokollokat kévetve. A fragmentanalizist a BIOMI Kft (Godoll6) végezte ABI
35000x! készuléken.

Populacidgenetikai elemzések

A fragmentanalizis beérkezett nyers eredményei alapjan, a fragmenshosszakat az Osiris szoft-
verben (https://www.ncbi.nim.nih.gov/osiris/overview/) olvastuk le. A leolvasott fragmenshosszakat
ezutan a GenAlEx (Peakall & Smouse 2006; Peakall & Smouse 2012) szoftverben rogzitettik. Az
adatok mindségellendrzése soran a QPPSZ_18B_13 egyed lokuszainak t6bbségén hianyoztak az
értékek, ezért a genotipust toroltiik az adatsorbdl. Igy eggyel kevesebb, ésszesen 86 egyeddel vé-
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geztik a populéacidgenetikai szamitasokat. Azért, hogy az eredmények tobb iranybdl is alatamaszt-
hatoak legyenek, a populaciégenetikai vizsgalatainkat tobbféle modszer alkalmazasaval is elvégez-
tik. Az alapvetd populécidgenetikai szamitasok a GenAlex szoftverrel készlltek. Ennek elsé |épé-
seként kiszamitottuk a vizsgalt allomanyok fébb populéacidgenetikai mutatoéit, melyek a markerenkénti
allélszamok (N,), az effektiv allélszam (N.), az egyedi allélek szama (N,), a Shannon-index (/), a
megfigyelt heterozigdcia (Ho), a szamitott heterozigdcia (He), az egyedszammal sulyozott szamitott
heterozigocia (uH.) és a fixacids index (F) voltak.

Az egyedi genotipus adatokbdl tavolsag matrixokat készitettiink a GenAlex szoftver genetikai
tavolsag (genetic distance) funkcidjaval. Ezeket felhasznalva az egyedek és populéciok egymashoz
viszonyitott genetikai viszonyanak értékelésére fOkoordinata elemzéseket végeztink a szoftver
PCoA programjaval. Az elsé harom fékoordinatat, melyek a teljes variancia legnagyobb hanyadét
hordozzak — az egyedek és a populaciok szintjén egyarant — haromdimenzids pontdiagrammokon
abrazoltuk, a "matplotlib” kdnyvtar alkalmazéséval Python kornyezetben (Hunter 2007).

Azért, hogy a vizsgalt allomanyok kozétti differencialédas fennallasardl informaciot nyerjink a
létrehozott genotipus tablazatot felhasznalva a GenAlex szoftverben molekularis varianciaanalizist
(AMOVA) is végeztlnk, melyben a permutéaciok szamat 999-re allitottuk. Az ennek eredményekép-
pen kapott populaciok kozotti fixacios indexeket és ezek szignifikanciajat hétérképen abrazoltuk
Python kéryezetben a ,seaborn” kényvtar (Waskom 2021) segitségével.

A populacio6 strukturak részletesebb elemzésére egy masik megkozelitésben, a STRUCTURE
szoftverrel (Pritchard et al. 2000) elemeztik az adatokat. Ennek végeredményeit a STRUCTURE
HARVESTER programmal (Earl & vonHoldt 2012) dolgoztuk fel, majd az egyedekbél kialakithatd
genetikai csoportok legvalésziniibb szamat az Evanno-modszer (Evanno et al. 2005) alapjan hata-
roztuk meg. A kimutatott genetikai csoportok grafikus &brézolédsara az R szoftverben a ,ggplot2”
csomagot hasznaltuk.

Mivel a pilisszantoi allomany esetén felmeriilt az esetleges génaramlas lehetésége az ott megta-
lalhaté molyhos tdlgy és kocsanytalan tolgy egyedek kdzott, ezért arra is kerestlk a valaszt, hogy ez
a génaramlas milyen mértékben allhat fenn, illetve, hogy a masik két allomany esetén is kimutatha-
tok-e a génaramlés jelei. Ennek egyszerl szemléltetésére egy egyedi allél matrixot készitettink az
egyes allomanyok parba allitasaval, melyben azoknak az alléleknek a szdmat abrazoltuk, amelyek
kizarélag az adott allomanypar egyedeiben fordulnak eld, a tobbibdl pedig hidnyoznak. A Iétrehozott
matrixot ezutan Python kérnyezetben a ,seaborn” kdnyvtar segitségével hétérképként abrazoltuk.

EREDMENYEK

Az alkalmazott 12 nuklearis mikroszatellit marker kelléen polimorfnak bizonyult mind az egyedi
szintli azonositashoz, mind a populaciogenetikai sajatossagok elemzéséhez. Az alkalmazott marke-
rek nagy variabilitdssal rendelkeztek és nagyszamu allélvarianst eredményeztek az 6sszes vizsgalt
allomanyban, mindkét tolgy faj esetében (2. tablazat). A legnagyobb allélvaltozatosségot a
QpZAG16-0s marker mutatta 23 allélvarianssal a PSZA populéciéban, mig a legalacsonyabb értéket
a QrZAG11-es és az MSQ13-as markerek mutattak 6-6 allélvarianssal a PCS, illetve PSZE alloma-
nyokban. Ugyanakkor a vizsgalt populaciékban mas-mas markerek rendelkeztek a legmagasabb és
a legalacsonyabb allélszamokkal, tehat egyik marker esetében sem allithatd altalanosan, hogy tul
alacsony vagy épp kiugro allélvaltozatossaggal rendelkezne minden vizsgalt helyszinen.
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2. tAblazat: Az alkalmazott 12 marker allélvaltozatossaga és megfigyelt hossztartoménya a vizsgalt populaciokban (Na =
markerenként el6fordulo allélszém, Ne = effektiv allélszam)
Table 2: The allelic composition of the applied 12 markers and the fragment length range in the investigated populations
(N2= number of alleles per loci, Ne = effective number of alleles)

Marker szett Na Ne Allélhossz
Marker (jelolés) PCS PSZA PSZE PUBPSZA | PCS PSZA  PSZE PUBPSZA értékek

QrZAG 7 1 (PET) 17 15 14 9110870 82333 8,288 7,784 135-189
QpZAG16 1 (6-FAM) 16 23 15 12 | 7,024 13587 7,529 7,200 158-197
QpZAG 1/5 | 1(VIC) 16 16 14 13 | 10504 7,576 8,229 11,077 155-200
QpZAG 9 1 (PET) 12 14 10 10| 7576 8,013 7,890 6,400 202-278
MSQ4 1(VIC) 9 10 8 8 | 5297 5365 4,608 6,261 217-241
QpZAG36 1 (6-FAM) 18 18 14 7] 11,062 11905 9,216 4114 218-246
QpZAG 110 | 1(NED) 17 16 15 8| 5952 5814 9,846 3,429 223-273
QrZAG 11 1(VIC) 6 15 12 10 | 3,378 5760 4,397 6,061 257-321
QrzZAG 87 2 (PET) 10 12 12 8 | 6,757 6545 6,857 2,692 109-155
QrZAG 101 | 2 (NED) 12 16 14 8| 5969 7440 7,291 5,538 124-175
QrzZAG 30 2 (VIC) 13 18 15 15 | 2660 4,630 3,681 10,667 171-245
MSQ13 2 (6-FAM) 9 10 6 9| 4139 4266 2762 6,545 190-230

Az f6bb populacidgenetikai mutatokat tekintve (3. tablazat), a pilisszantéi kocsanytalan tolgy al-
lomany (PSZA) rendelkezik a legmagasabb diverzitas értékekkel. Kitlinik a masik két kocsanytalan
tolgy allomany (PCS, PSZE) kdziil, amelyek egymashoz hasonl6 populaciégenetikai mutatdkkal ren-
delkeznek. A molyhos tolgy allomanyhoz (PUBPSZA) rendszerint a legalacsonyabb értékek tartoz-
nak, bar ebben az esetben a fele akkora mintaszamot is tekintetbe kell venni. Az egyedszammal
sulyozott heterozigocia értéke viszont kivételt képez, ebben az esetben ugyanis a molyhos tolgy
allomany jelentdsen kisebb egyedszama nem okoz kilonbséget, az allomanyhoz a masodik legna-
gyobb heterozigdcia érték tartozik. Az egyedszammal sulyozott heterozigdcia esetében, a pilisszan-
t6i molyhos és kocsanytalan t6lgy allomanyokban megfigyelt heterozigécia tébblet, amely bar nem
kiugro érték, a terepen feltételezett génaramlés kdvetkezménye lehet. A fixacids index értékei egyik
vizsgélt allomany esetében sem utalnak a véletlen parosodéstol vald eltérésre. Ez a mutatd egyben
azt is jelzi, hogy a valasztott markerek megfelel6ek a populaciégenetikai vizsgalatok elvégzésére,
illetve a mintaszam is kelléen nagy.

3. tablazat: A vizsgalt allomanyok fontosabb populaciogenetikai mutatéi az alkalmazott 12 marker atlagaban kifejezve
(Pop ID = populacioazonositd, n = mintézott egyedek széma, Na = markerenként el6fordulé allélszam, Ne = effektiv allélszém, N, =
egyedi allélszam, | = Shannon-index, Ho = megfigyelt heterozigdcia, He = szamitott heretozigécia, uHe = egyedszammal stlyozott hetero-
zigocia, F = fixaciés index)

Table 3. Population genetic indices of the investigated stands
(mean average of the 12 loci, where Pop ID: population identifier, n = number of samples, Na = number of alleles per loci, N = effective
number of alleles, I = Shannon index, Ho = observed heterozygosity, He = expected heterozygosity, uHe = unbiased expected hetero-
zygosity, F = fixation index)

Pop ID n N Ne N I Ho He uHe F
PCS 25 12,917 6766 20 2,112 0,765 0,822 0,839 0,075
PSZA 25 15,250 743 35 2,287 0,840 0,850 0,867 0,012
PSZE 24 12417 6716 23 2114 0,790 0,827 0,845 0,052
PUBPSZA 12 9,750 6.481 16 2,003 0,751 0819 0,855 0,080
Atlag 215 12,583 685 235 2129 0,787 0,829 0,851 0,055
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Kovetkezd l1épésben az egyedek és allomanyok koz6tti kodominéns genetikai tavolsagok alapjan
fékoordinata elemzést hajtottunk végre az egyedek, majd az allomanyok szintjén. A 2. abran az
egyedek szintjén elvégzett fékoordinata elemzés lathatd. Az elemzés soran egy pontfelhét kaptunk,
amelyben a pontok térbeli helyzete az egyedek koz6tti genetikai kildnbségek mértékére utal. Noha
az abran az egyes allomanyokba tartozd egyedek pontfelh6i atfednek egymassal, az allomanyok
koz6tt egy enyhe differencialodas megfigyelhetd. Az 1. tengely hordozza a variancia legnagyobb
hanyadat, igy az ebben az iranyban t6rténé differencialédas a legmeghatarozobb. Ebben az esetben
megfigyelhetd, hogy a PUBPSZA &lloméany pontjainak nagy része bal oldalon tomarul, a PSZE allo-
many pontjai pedig jobb oldalon, kdztiik pedig a PCS és PSZA allomanyok pontjai helyezkednek el.
Megjegyzendd az is, hogy a PUBPSZA és PSZA allomanyok jelentds része az abra szerint kozeli
kapcsolatban van egyméssal.
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2. abra: Fékoordinata elemzés (PCoA) minden vizsgalt faegyedre, ahol a tengelyek éltal reprezentalt variancia hanyad a
tengelyfeliratokban szerepel
Figure 2: Principal coordinate analysis of the investigated tree individuals, the variance percentage represented by the
axes is given in the axis labels

Az allomanyok szintjén elvégzett f6koordinata elemzés eredménye a 3. abréan lathaté. Az
allomanyok kozotti eltérések itt mar szembetlinGbbek. Ebben az esetben a molyhos t6lgy allomany
kertilt a legmesszebb a masik harom allomanytdl. Ez vérhat6 is volt, hiszen egy mésik fajrél van szo.
Ebben az esetben is az 1. tengely képviseli a variancia legnagyobb hanyadat, a tengely mentén a
kocsanytalan tolgy allomanyok kozel egy magassagban vannak. A kocsanytalan tolgy allomanyok
kozul a PSZA és PCS &llomanyok vannak egymashoz a legkozelebb, a két pont kézti legnagyobb
eltérést a harmadik, egyben a variancidnak csak elenyész6 hanyadat hordozé tengely okozza. Ezzel
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szemben a PSZE allomany esetén a differencialddas jelentésebb, hiszen ez nagyrészt a nagyobb
varianciat hordozé masodik tengely mentén térténik. A molyhos t6lgy allomany az abra alapjan a
PSZA allomanyhoz allhat a legkdzelebb, mivel a leginkabb differenciald elsé tengelyen az utobbi

allomanytdl talalhaté a legkisebb tavolsagra.
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3. abra: Fékoordinata elemzés (PCoA) a vizsgalt télgy allomanyokra, ahol a tengelyek éltal reprezentélt variancia hanyad
a tengelyfeliratokban szerepeld
Figure 3: Principal coordinate analysis of the investigated oak stands, the variance percentage represented by the axes is
given in the axis labels

Az allomanyok kozotti differencialddas tovabbi vizsgalatahoz AMOVA elemzést végeztink (4.
tablazat, 4. &bra). A varianciaanalizis Fs értéke alapjan a vizsgélt alloméanyok genetikai 6sszetételé-
ben szignifikans kilénbség van. A populéciokon belil nem talaltunk szignifikans eltérést az egyedek
kéz6tt (az Fis érték nem szignifikans), tehat a vizsgalt allomanyokon belll nem feltételezheték szub-

populécioés strukturak.

4. tablazat: Molekularis varianciaanalizis (AMOVA) eredményei a megmintazott allomanyokkal (df = szabadsag fok; SS =
eltérés-négyzetdsszeg; MS = szérasnégyzet; Est. Var. = becslilt variancia komponens; % = variancia komponens hanyada a teljes vari-
ancidban; F-Stat. = F statisztikak; P = F statisztikak p értéke; P(rand>=data) = annak a valdsziniisége, hogy a véletlen érték nagyobb
vagy egyenld, mint a megfigyelt érték; *szignifikéns dsszefiiggés)

Table 4: Analizes of molecular variance (AMOVA) on the sampled stands (df =degree of freedom, SS = sum of squares, MS =
mean square, Est. Var. = estimated variance, % = percentage of the variance component, F-stat. = F statistics, P = P value for F statistics,
Piran>=catey= probability of random value is grater or equal to the observed vale, *significant correlation)

Variancia forrasa  df SS MS Est. Var. % F-Stat. P P (rand >= data)
Populaciok kozott 3 30,697 10,232 0,112 2% Fst 0,021* 0,001
Egyedek kozott 82 452,105 5,513 0,390 % Fis 0,076 0,001
Total 171 889,802 5,235 100% Fit 0,096 0,001
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A teljes molekuléris variancia legnagyobb része (91%) egyeden beliil mutathaté ki, az egyedek
kéz6tti variancia 7%, mig a populécidk kdzétti variancia 2%.

Populaciok
kozott
2%
Egyedek
kozott
7%

Egyeden belil
91%

4. abra: Molekularis variancia komponensek aranya a vizsgalt allomanyokra
Figure 4: Proportion of molecular variance components for the studied stands

Ahhoz, hogy azt is megvizsgaljuk, hogy a differencialédas mértéke mely allomanyok kézott szig-
nifikans, az AMOVA elemzés soran kiszamitottuk az egyes allomanyok kdzotti fixacios indexeket és
ezek paronkénti P értékeit (0.05 szignifikancia szint mellett értékelve) (5. abra). Ennek eredménye-
ként szignifikans differencialodast allapitottunk meg a PUBPSZA és mindharom kocsanytalan tolgy
allomany kozott. Ezen kivil a PSZE allomany is szignifikdnsan eltért a PSZA és PCS allomanyoktol.
A PSZA és PCS &lloményok kdzott viszont nem volt szignifikans a differencialddés.
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5. &bra: Az &lloményok kbzétti fixacios index (Fsi) (diagonél alatt) és ezek szignifikanciéja (diagonél felett)
Figure 5: Fixation indices between stands (Fs) (above diagonal) and their significance (below diagonal)
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A populaciostruktirak részletesebb elemzésére a kdvetkezd 1€péshen két klaszteranalizist fut-
tattunk le a STRUCTURE programban. Az els6ben a kocsanytalan télgy allomanyokkal egyiitt vizs-
géaltuk a molyhos t6lgy egyedeket is, mig a masodik analizisben pedig csak a harom kocsanytalan
t6lgy allomany adatait hasznaltuk. Az elsé analizis soran kett6tdl nyolc klaszterig (K=1-8) futtattuk le
a programot. A futtatast kovetéen az Evanno-médszer alkalmazasaval az ésszes egyed négy cso-
portra osztasat (K4) talaltuk a legvaloszin(ibbnek (6/a. &bra). A masodik analizist kett6tél 6t klaszterig
(K=1-5) futtattuk le, majd az Evanno-mddszer (6/b. abra) alkalmazasaval az egyedek két csoportra
osztasat (K2) talltuk legvalésziniibbnek.
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6. abra: A legval6szinlibb csoportszam kivalasztasa a STRUCTURE vizsgalatban az Evanno-modszer alapjan az 6sszes
t6lgy allomany (a) és csak a kocsanytalan t6lgy allomanyok esetén (b)
Figure 6: Selection of the most probable number of clusters in the STRUCTURE analysis based on the Evanno method
for all oak stands (a) and only for sessile oak stands (b)

A 7. &bra szemlélteti az elsé elemzés eredményeit, ahogy a STRUCTURE algoritmus el6szor
kettd, majd harom és végiil a legvaldsziniibb négy csoportba rendezi a vizsgalt allomanyok egyedeit.
A K2 elemzésben a molyhos télgy allomény (PUBPSZA) és a PSZA allomény valik kilon a PSZE és
PCS allomanyoktdl. A sotétlila feltehetéen kocsanytalan tolgy jelleget jelz6 csoport aranya, atmene-
tet képez a molyhos tdlgy allomany felé. A sététkék csoport meghatarozo jelenléte minden allomany-
ban a fehér tolgyekre jellemz jegy lehet. A K3 elemzésben nagyon hasonlé mintazatot lehet megfi-
gyelni, a kocsanytalan t6lgy allomanyokban. A molyhos t6lgy allomany itt még egyértelmiibben elva-
lik a masik harom allomanytdl a vilagos lila csoport erételies megjelenésével. A kocsanytalan tolgy
allomanyokban kismértékben szintén megjelenik a vilagos lila csoport, a PSZE alloményban elha-
nyagolhatéan kis mértékben. A K4 elemzés mutatja a feltételezett valds struktirat a kocsanytalan
tlgy allomanyok kdzott. A K2 elemzésnél a PSZE és PCS allomanyokat soroltuk egy csoportba, de
a K4 elemzés szerint ez a csoportositas tovabb bonthatd. A PSZA és a PCS élloményok genetikai
kbzelségét a s6tét lila csoport mutatja. A PUBPSZA alloméany tovabbra is elvalik az djonnan megje-
lent sérga csoport miatt. A PSZE &llomany szintén elvalik, mert a s6tétlila csoportbol keveset tartal-
maz, ennek ellenére a vilagos lila csoport miatt érzékelhet a kozelsége a PCS éallomanyhoz. Ezen
kivil az is megfigyelhetd, hogy a molyhos tdlgy alloményhoz a PSZA &llomény mintézata a legha-
sonlébb, a vilagos lila és sotétkék csoportok aranya miatt. Ez utébbit alatamasztja a fékoordinata
elemzések eredménye is.
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7. abra: Az dsszes télgy allomanyra elvégzett STRUCTURE elemzés eredményei, ahol az oszlopok az egyes egyedek

szinekkel jeldlt genetikai csoportokhoz vald tartozasanak val6szinliségét jel6lik

Figure 7: Results of STRUCTURE analysis for all investigated stands, where the bars represent the probability of each

individual belonging to the genetic group indicated by the colours

A harom kocsanytalan t6lgy allomény genetikai struktirajanak mélyebb feltérasara kulon elem-
zést végeztiink. A 8. abra szemlélteti az analizis eredményét, mely atmentet mutat a PSZE és PSZA
allomanyok kdzott. A jobb oldali PSZA allomanyban dominans a s6tétkék csoport, a PCS alloméany-
ban ez a dominancia csokken, de minden egyedben 50% feletti a s6tétkék csoport aranya. A PSZE
allomanyban hat egyed esetében |épi &t a sétét lila csoport aranya az 50%-ot. A PCS allomanyban
igaz, hogy jelentds a sétét lila csoport arénya is, de ez egyértelmien kevesebb 50%-nél, igy az
allomany inkabb a PSZA sotétkék csoporthoz tartozhat.
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8. abra: A kocsanytalan télgy allomanyokra elvégzett STRUCTURE elemzés eredményei, az oszlopok az egyes egyedek

szinekkel jeldlt genetikai csoportokhoz vald tartozasanak valészinliségét jel6lik

Figure 8: Result of STRUCTURE analysis for the sessile oak stands, the bars represent the probability of each individual

belonging to the genetic group indicated by the colours
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Az egyes allomanyok kdzétti génaramlas mértékének megallapitasa érdekében megvizsgaltuk,
hogy az allomanyok paronként mennyi kéz0s egyedi allélt tartalmaznak, majd ezekbdl az adatokbdl
hétérképet készitettiink (9. bra). A molyhos t6lgy allomény oszlopaban talalhatd értékek kdzil ki-
ugr6 a PSZA éallomannyal 11 k6z0s egyedi allél, ami a masik két kocsanytalan tolgy allomanyban
nem megtalalhatd. A koz6s egyedi allélek szama ebben az esetben a két faj kdzotti génaramlasra
utalhat, mely a fajok mintatertleten valé k6zds eléfordulédsa miatt is varhatd. Meglepd azonban, hogy
a PSZA allomanynak tobb kdzos egyedi allélja van a molyhos télgy allomannyal, mint az azonos
fafaju PSZE allomannyal. Ezen a kiugro értéken kivil az eddig leirt mintazatot ismerhetjik fel ebben
az elemzésben is.
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9. abra: Az allomanyok paronként vett egyedi alléljainak 6sszehasonlité matrixa
Figure 9: Comparative matrix for the number of private alleles within pairs of stands

EREDMENYEK MEGVITATASA

A Pilis-tetdn végzett vizsgalat eredményei az dsszes elemzés sorén hasonld karakterisztikat mu-
tatnak. Varhato eredmény volt a molyhos tolgy alloméany elkilonulése a harom kocsanytalan tolgy
allomanytdl. Ezt az dsszes elemzés soran sikerilt meggyézéen kimutatni. A kutatas alapvetd célja
viszont a harom kocsanytalan télgy allomany koézétti genetikai kilonbségek felderitése volt. Az
AMOVA elemzés alapjan ki tudtunk mutatni szignifikans kilénbséget az allomanyok koz6tt, annak
ellenére, hogy a kocsanytalan télgy szaporodasi rendszere (pl.: szélbeporzas, nagy effektiv popula-
ciéméret) és az allomanyok kozotti csekély foldrajzi tavolsag miatt az allomanyok kdzott lehetséges
a génaramlas, igy logikusnak tlinhetne, hogy a harom vizsgalt allomany valdjaban egy nagy popula-
ciot képvisel. Az allomanyok szintjén a fékoordinata elemzés vizualisan mutatta meg a kocsanytalan
télgy allomanyok egymashoz valé viszonyat. Fontos a koordinata rendszer tengelyei kdzétti hierar-
chia szem elétt tartasa. Az elsd tengely képviseli a variancia legnagyobb hanyadat, utdna a masodik
tengely kisebb részt képvisel, végll a harmadik tengely a legkisebb hanyadot. A hdromdimenzios
abra ezért kicsit becsapos lehet, hiszen a teljes varianciat kiilonbdz6 mértékben reprezentald tenge-
lyek mentén torténd elkulonlés térbeli mértéke nem azonos a genetikai kilonbség mértékével. Ezt
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figyelembe véve megallapithatd, hogy a vizsgalt kocsanytalan t6lgy allomanyok kézil a PSZE allo-
many kilondl el a legjobban, mig a PCS és PSZA allomanyok kdz6tt ennél kisebb kiilonbség fedez-
het6 csak fel. Utobbiak esetén az AMOVA vizsgalat soran sem tapasztaltunk szignifikans differenci-
alodast. A nagyobb felbontést biztosit6 STRUCTURE vizsgalat eredményei alapjan a PSZE éllo-
manyhoz genetikai értelemben a PCS allomany kdzelebb all, mint a PSZA allomany.

Noha a szélbeporzasu szaporodasi rendszer elméletben lehet6vé teszi a génaramlast a vizsgalt
allomanyok kozott, a PSZE allomany elkiilonulése feltehetbleg a korlatozott génaramlas eredménye
lehet, melyre az allomanyok terméhelyi adottsagai adhatnak magyarazatot. Mivel ez a legmagasab-
ban fekvé allomany, elképzelhetd, hogy a masik két allomany viragzasi ciklusa éppen annyival tolodik
el a kiilonbdz0 termbhelyi viszonyok miatt, hogy az atporzas lehetésége jelentdsen csokken. Nehe-
zitd korulmények lehetnek még a helyi szélviszonyok is, el6fordulhat, hogy az uralkodd szélirany és
a domborzat a harombdl csak két allomany kdzti szaporodast teszi lehetévé, legalabbis az atporzas
mértékét jelentdsen befolyasolhatja. Feltételezésiink szerint a PSZA és PCS allomanyok viragzasi
ciklusai idében nem kullonboznek jelentdsen, ezért az allomanyok kozétti atporzasra van idébeli le-
het6ség. A PSZE és PCS allomanyok a tajbol hirtelen kiemelkedd Pilis-teté DNY-i oldalan valé elhe-
lyezkedése ndvelheti az atporzas valdszinliségét, az eltolddott viragzasi ciklusok miatt rendelke-
zésre allé kisebb idéablak esetén is, hiszen a hegyoldalon lefutd szél elésegitheti a pollenek mozga-
sat. A PSZA allomany a Pilis-teté DK-i lejt6jén helyezkedik el, igy a szélviszonyok feltehet6leg csok-
kentik az atporzas lehetéségét kiiléndsen a PSZE allomannyal. Ezek az adottsagok magyarazhatjak
azt, hogy az elk(ilonlé PSZE és a PSZA allomany koz6tt jelentésebb differencialodas alakult ki, mint
a PCS és PSZE kozétt.

A kisfajok jelenléte szintén hatassal lehet ezekre a folyamatokat. Erre vonatkozéan mindenkép-
pen érdemes lenne folytatni a kutatast. igy tovabbi betekintést nyerhetnénk a faj szaporodasbioldgi-
ajaba, illetve az allomanyok koz6tti génaramlast befolyasold paraméterekbe. Ezen kivil morfologiai
bélyegek alapjan érdemes lenne felderiteni az allomanyokban potencialisan jelen levé kocsanytalan
t6lgy kisfajok aranyat is.

A molyhos télgy allomanyt alapvetéen azért vettik be a vizsgélatba, mert a PSZA kocsanytalan
télgy allomany mintézasa kézben az allomanyban elegyfajként megtalalhaté molyhos télgy morfol6-
giai bélyegeit fedeztlik fel néhany kocsanytalan télgy egyeden. Az allomanyokkal elvégzett fékoordi-
nata és STRUCTURE elemzésekben a molyhos télgy csoport ugyan jél elkilondlt, de mindkét eset-
ben az egy helyrél szarmazd PSZA allomany allt a legkdzelebb hozza, mely utalhat a két faj kozotti
lokalis génaramlasra. Tovabba a szamitott diverzitasi mutatdk értékeit tekintve a PSZA allomany
kiemelked6 értékekkel rendelkezik a harom kocsanytalan t6lgy allomany kézill. Ez a diverzitas tobb-
let akar a molyhos tolgyektdl is szarmazhat. A kézos egyedi allélek vizsgélata alapjan a PSZA és
PUBPSZA allomanyok kiugréan nagyszamu (11) k6z6s egyedi alléllel rendelkeznek, mig a PCS &l-
lomanynak harom, a PSZE allomanynak pedig csupan egy kdzds egyedi allélja van a PUBPSZA
allomannyal. Emellett az a jelenség, hogy a PSZA allomanynak kevesebb kozos allélja van a PSZE
allomannyal, mint a PUBPSZA allomannyal, annak ellenére, hogy utébbi egyedei masik fafajhoz tar-
toznak, szintén arra utalhat, hogy a pilisszantoi allomanyban génaramlas zajlik a kocsanytalan és
molyhos tdlgyek kdzott.

Ugyan a Pilis-tet6 térségében végzett vizsgalatunk célja a helyi kocsanytalan tolgyesek genetikai
szerkezetének feltarasa volt, az alkalmazott markerek hasonlésaga lehetdséget nyUjt mas, nemzet-
kézi vizsgalatokkal torténd 6sszevetésre is.

A Neophytou et al. (2010) altal alkalmazott 20 marker tartalmazta azokat is, amelyekkel mi dol-
goztunk, igy ezekre vonatkozdan is talalhatunk értékes adatokat. A heterozigécia értékei példaul
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nagyon hasonloan alakultak, mind a németorszagi, mind a balkani allomanyokban a hazai értékek-
hez. A QrZAG 30, 96 és 112 markerek kifejezetten j6l szerepeltek a vizsgalatban szerepld két fehér
tolgy faj (kocsanyos és kocsanytalan tolgy) azonositasaban. A QpZAG1/5, 15, 110, QrZAG87 és 101
markerek pedig a foldrajzi elkildnilésben jatszottak szerepet mindkét faj esetében.

Dostéalek et al. (2011) kutatasaban, amely csehorszagi kocsanytalan tolgyesek diverzitasat vizs-
galta, a heterozigdcia értékek a PSZA allomanyhoz voltak leginkabb hasonldak, az altalunk megmin-
tazott tobbi allomany értékei egy kicsivel alacsonyabbak. Azt is ki kell ugyanakkor hangsulyozni,
hogy a vizsgalt mintaszam négyszerese volt a cseh allomanyokban a hazai 25-25 egyedhez viszo-
nyitva. Ennek fényében a heterozigocia értékek eltérése nem szamottevd. Ezen kivil, a csehorszagi
vizsgalat az el6zé vizsgalatokhoz képest eggyel kisebb foldrajzi Iéptékben (egy orszagon beliil) folyt
ugyan, de a hazai vizsgalatunkhoz képest még igy is egy nagysagrenddel nagyobb fdldrajzi tavolsa-
gokrdl van sz6 a vizsgalt populaciok kozott.

Dvorak et al. (2022) Csehorszag szerte hasonldan a mi vizsgalatunkhoz 30 egyedet mintazott
meg allomanyonkeént, de tobb (18) markert hasznalt a genetikai elemzésekhez. Ezek kdzll harmat
sajat kutatdsunkban is alkalmaztunk (QpZAG110, QrZAG7, QrZAG11). A vizsgalt allomanyok fébb
populacié genetikai mutatdi — lokuszonkénti atlagos allélszdm (N.), heterozigdcia (Ho,He), Shannon-
index (/) — értékei konzekvensen kis mértékben kisebbek az altalunk mért adatoknal, talan ez az
egyiranyu kilénbség a kilénbdzd markerszettek alkalmazasabdl adodik.

Curtu et al. (2015) kutatasaban, amely egy romaniai elegyes tdlgyes finomléptékii szerkezetét
tarta fel, a vizsgélt markerekben szintén volt atfedés. Ebben az esetben a heterozigdcia hasonldan
alakult, mint a hazai vizsgélatunkban. Mivel ez az emlitett vizsgalat egy alloméanyban folyt, viszont
finomléptékii mintazassal, amely az dsszes jelenlévé egyedet érintette, ezért az 6sszevetés lehetd-
sége itt is korlatozott. A szerzdk altal alkalmazott térbeli genetikai struktura elemzése (SGS, spatial
genetic structure) ugyanakkor egy érdekes felvetés. A jovében érdemes lenne ezt is ellendrizni,
azonban ehhez mindenképp szlikséges a vizsgalt egyedszam névelése. Az alkalmazott markerek
nagy szama minden esetre biztato.

Osszefoglalva elmondhaté, hogy az altalunk végzett vizsgalat eredményei dsszhangban allnak a
kocsanytalan t6lgyén, hasonld markerekkel végzett nemzetkdzi kutatasok eredményeivel is.

OSSZEFOGLALAS

A vizsgalat soran egy kis foldrajzi teriileten térképeztiik fel harom kocsanytalan t6lgy allomany
diverzitasat és populacidstruktirait. Eredményeink alapjan a kocsanytalan tdlgy esetében ilyen fi-
nomléptékben is kimutathatd a populécidk genetikai struktiralddasa, mely feltehetéen a nagy termé-
helyi kilénbségek és a domborzati hatdsok miatt alakulhatott ki. Vélemény(ink szerint ezt hasznos
lenne tovabbi kutatasok keretében vizsgalni az orszag tobbi régidjaban is. Ezek a vizsgélatok lehe-
t6séget adhatnak a finomléptékl allomanystruktira orszagos attekintésére, illetve az egyes régiok
0sszehasonlitasara, vagy akar a jelenlegi szaporitbanyag szarmazasi korzetek hatarainak feltlvizs-
galatara. A klimavaltozas elérehaladasaval egyre fontosabb lenne ismernlink a magyarorszagi erdék
genetikai hatterét, hogy az erdégazdalkodas soran szikségszer( dontések meghozatalaban dontés-
tamogato informacidként alljon a gazdalkoddk rendelkezésére.

A molyhos tdlgy és a kocsanytalan télgy kozott feltételezett génaramlas tovabbi vizsgélata is
fontos lehet. Ugyanis a molyhos t6lgy egy olyan hazai fafaj, amely a klimavaltozas negativ hatasaival
szemben ellenalobb lesz, ugymond ,nyertese” lehet a klimavéltozasnak egyes helyeken. Ha a két
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faj kozotti génaramlas kovetkeztében a kocsanytalan tolgy jobban tud alkalmazkodni a klimavalto-
zashoz, ez néhol akar a fafaj tllélésének kulcsat is jelentheti. Az itt kdzolt eredményeink alapjan a
génaramlas pozitiv hatésaira ugyan nem lehet kdzvetlen(l kovetkeztetni, a génaramlas fennallasa-
nak tényére viszont igen. A késbbbiekben tehat a kérdés fontosséga miatt érdemes lenne célzott
kutatast végezni a jelenség pontosabb megismerésére.
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