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Erdeinkre a változó, egyre szélsõsége-
sebb klimatikus és termõhelyi feltéte-
lek növekvõ adaptációs nyomást fejte-
nek ki. Már a jelenben is, de a jövõben 
is a vegetációs periódus szélsõséges 
aszályos viszonyai jelentik az egyik leg-
fontosabb korlátozó tényezõt (Gálos & 
Führer, 2018; IPCC, 2022). 

Egyre szélsõségesebbé váló termõ-
helyeinken kulcsfontosságú az erdõál-
lományok ellenállóképességének javí-
tása (European Comission, 2021). Az 
adaptáció egyik láncszeme lehet ebben 
a helyzetben az aszályos idõszakok 
iránt toleráns származások szaporító-
anyagának felhasználása (Hlásny et al., 
2014). A változások sebessége gyakran 
aránytalanul gyors léptékû fafajaink 
migrációs sebességéhez képest. Ezeket 
a változásokat igyekszik lekövetni tá-
volsági szaporítóanyag-mozgatásokkal 
a támogatott migráció módszere (Vitt et 
al., 2010).

Az újgenerációs DNS szekvenálásra 
épülõ eljárások (pl: ddRAD-Seq) lehetõ-
vé teszik, hogy a növények genetikai tu-
lajdonságait klimatikus, illetve termõhe-
lyi feltételekhez kapcsoljuk (Parchman 
et al., 2018). Ezáltal az egyes növény
populációkban, az adaptációs stratégi-
ákban részt vevõ genetikai paraméterek 
(pl: génjelölt genomi régiók) detektálha-
tók, elõfordulási arányuk becsülhetõ. 
Erre építve kiválaszthatók olyan populá-
ciók, melyekben a számunkra kedvezõ 
adaptív tulajdonságok gyakrabban for-

dulnak elõ, ezzel megnövelve a szaporí-
tóanyag-mozgatások hatékonyságát 
(Chen et al., 2022).

A hagyományos markerezési eljárá-
sokhoz képest az újgenerációs DNS-
szekvenálásra épülõ módszerek a vizs-
gált genom átfésülésével lényegesen 
több és részletesebb információt nyúj-
tanak. A korábbi néhány tíz vagy száz 
ponthoz képest egyszerre akár több 
ezer-tízezer ponton nyerhetünk bete-
kintést a vizsgált genom neutrális és 
kódoló régióiba egyaránt. Ennek kö-
szönhetõen többek között a populáció-
genetikai vizsgálatok jóval részletesebb 
és mélyebb struktúrák feltárására ad-
nak lehetõséget (Davey & Blaxter, 
2010).

A Soproni Egyetem Erdészeti Tudo-
mányos Intézetének Nemesítési Osztá-
lyán a klímaváltozás erdõkre gyakorolt 
hatásai, valamint a távolsági szaporító-
anyag-mozgatások genetikai hátteré-
nek megalapozása kapcsán jelenleg is 
aktívan kutatjuk õshonos tölgyfajaink 
genetikai erõforrásait, genetikai válto-
zatosságát. 

Vizsgálataink gerincét az újgenerá­
ciós DNS-szekvenálásra épülõ ddRAD-
Seq eljárás képezi, melyet hagyomá-
nyos markerezéssel is támogatunk. 
Ezeken keresztül a korábbinál sokkalta 
mélyebb betekintést nyerhetünk tölgy-
fajaink genetikai struktúráiba.

Populációgenetikai kutatásunk 
egyik legígéretesebb célfaja a csertölgy 
(Quercus cerris L.), mely az aszálytûrés 
szempontjából kedvezõ tulajdonságai 
révén a jövõben növelheti szerepét ha-
zánk erdõgazdálkodásában. 

Vizsgálataink során, melyek doktori 
kutatásom tárgyát is képezik, a faj elter-
jedési területét kiterjedten mintázzuk. 

Célunk felmérni a csertölgy közép- és 
délkelet-európai genetikai változatos-
ságát, illetve vizsgálni adaptációs stra-
tégiáinak genetikai hátterét. 

Jelen tanulmányban az eddig mintá-
zott állományok fontosabb populá
ciógenetikai jellemzõi, valamint egy 
feltételezett múltbéli szaporítóanyag-
mozgatás genetikai nyomai kerülnek 
bemutatásra.

Anyag és módszer
A kutatásban vizsgált növényanyag a 
kocsánytalan tölgy délkelet-európai és 
magyarországi genetikai mintagyûjtése-
ivel egyidõben, illetve a csertölgy és 
kocsánytalan tölgy dendrokronológiai 
mintavétele során került legyûjtésre 
2019-ben. Ezek eredményeként 3 dél-
kelet-balkáni és 5 magyarországi cser-
tölgy populáció összesen 88 faegyedé-
nek mintái állnak rendelkezésre (1. 
táblázat). 

A genetikai mintavételi stratégia ki-
alakításakor elsõdleges szempont volt 
idõs, feltételezhetõen helyi eredetû po-
pulációk kiválasztása, illetve, hogy az 
említett régiókat megfelelõ eloszlásban 
fedjék. 

A Balkán-félsziget keleti végétõl ki-
indulva 3 populáció került mintázásra, 
egy Balgari közelébõl a Strandzha-
hegységbõl, egy a Balkán-hegységbõl, 
Botevgrad mellõl és egy Koszovóból, 
Pristina közelébõl. A magyar populáci-
ók mintái Zselickisfalud, Iharosberény, 
Vállus és Szántód községhatárokból, 
valamint a Debreceni Egyetem Síkfõkút 
Projektjének területérõl származnak 
(1. ábra). 

Újgenerációs szekvenálás a csertölgy 
(Quercus cerris L.) genetikai 
erõforrásainak kutatásában
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szakcikkpályázatának kiemelt díjazott pá-
lyamûve.

A klímaváltozáshoz való adaptáció egyik kulcskérdése az erdészeti ágazat 
számára a megfelelõ ellenállóképességgel rendelkezõ szaporítóanyagok fel-
használása. Az utóbbi idõszakban egyre inkább elõtérbe kerül a szaporító-
anyagok távolsági mozgatásának lehetõsége, szárazabb körülményekhez 
adaptálódott populációk szaporítóanyagának mozgatása. Ennek szükség-
szerû genetikai megalapozására az egyre fejlettebb technológiák új lehetõsé-
geket nyitnak meg. 
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A mintavételi eljárás során DNS-ki-
vonáshoz minden faegyedrõl friss leve-
les hajtások kerültek legyûjtésre és 
-20 °C-on tárolásra. A klón egyedek ki-
zárása érdekében a mintázni kívánt 
egyedek egymástól legalább 30 m tá-
volságra kerültek kijelölésre.

A begyûjtött minták DNS-kivonása az 
ERTI sárvári laboratóriumában történt, a 

Tóth et al. (2021) által kocsánytalan 
tölgynél is alkalmazott protokoll szerint. 

Jelen kutatás során három megköze-
lítésben is vizsgáljuk a csertölgy geneti-
kai változatosságát. A vizsgálataink ge-
rincét a sejtmagi DNS ddRAD-Seq 
(double-digest restriction site-associa-
ted DNA sequencing) módszerrel vég-
zett elemzése képezi. Emellett a sejt

magi DNS-t további 12 és a színtesti 
DNS-t további 6 mikroszatellit marker-
rel is vizsgáljuk (2. táblázat). 

Amíg a mikroszatellit markerek az 
adott genom neutrális (nem kódoló) is-
métlõdõ szakaszait vizsgálják (jelen 
esetben 12, illetve 6 helyen), addig a 
nagy felbontóképességû ddRAD-Seq 
módszer a vizsgált genomot átfésülve 
nagy mennyiségû (akár több ezer-tíze-
zer pozícióból) pontmutáció (SNP – 
Simple Nucleotide Polymorphism) ada-
tot szolgáltat. Utóbbi vizsgálat ezért 
részletesebb és mélyebb struktúrák fel-
tárására is alkalmas. A RAD szekvená-
láshoz szükséges DNS könyvtár elõké-
szítése, illetve a szekvenálás szintén a 
kocsánytalan tölggyel azonos módon 
Tóth et al. (2021) szerint történt.

Utóbbi eredményeként közel 38 mil-
lió nyers szekvenciaadat keletkezett, 
melyet a SOE ERTI soproni szerverén 
dolgoztunk fel a STACKS 2.0 szoftver se-
gítségével Catchen et al. (2013) és Roc­
hette et al. (2019) módszerei alapján. 

Ennek során elvégeztük a nyers 
„short read” szekvenciák tisztítását, a 
RAD lokuszok de novo összeszerelését 
és a pontmutációk (SNP-k) hívását. A 
feldolgozás során leszûrtük azokat az 
SNP lokuszokat, melyek egyszerre mind 
a 8 populációban jelen voltak, az elem-
zéseket ezek felhasználásával végeztük.

A mikroszatellit markerezés során a 
fragment analízis kromatogramjait az 
OSIRIS szoftverben kódoltuk fragment-
hosszúságokra, majd az így kapott adat-
sorok feldolgozását a GenAlEx prog-

1. táblázat. A vizsgálatainkba vont csertölgy populációk adatai

Populáció azonosító Helyszín Ország Szélesség Hosszúság Tszfm. (m)

BU1 Botevgrad (Balkán-hg.) Bulgária 42.97 23.83 600 

BU4 Balgari (Strandzha-hg.) Bulgária 42.11 27.77 210 

KO1 Pristina (Vershec) Koszovó 42.51 20.97 787 

HU2 Vállus (Keszthelyi-hg.) Magyarország 46.83 17.31 377

HU4 Síkfõkút (Bükk-hg.) Magyarország 47.92 20.43 330 

HU5 Iharosberény (Ny-Somogy) Magyarország 46.32 17.06 220 

HU6 Zselickisfalud (Zselic) Magyarország 46.25 17.75 280 

HU7 Szántód (É-Somogy) Magyarország 46.83 17.94 225 

2. táblázat. A vizsgálat során alkalmazott sejtmagi és színtesti mikroszatellit markerek

Mikroszatellit markerek

Színtesti Sejtmagi

cmcs1, cmcs6, cmcs7, 
cmcs8, cmcs9

Sebastiani et al. (2004)

QrZAG87, QrZAG11, 
QrZAG112, QrZAG96, 
QrZAG15, QrZAG7, 
QrZAG20

Kampfer et al. (1998)

ccmp6 Weising and Gardner (1999)
QpZAG110, QpZAG9, 
QpZAG16, QpZAG1/5

Steinkellner et al. (1997)

MSQ13 Dow et al. (1995)

1. ábra. A mintázott csertölgy (Quercus cerris L.) populációk földrajzi helyzete.
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ramban végeztük. A ddRAD-Seq és a 
sejtmagi mikroszatellit adatsorok fel-
használásával klaszterelemzéseket vé-
geztünk, melyeket a fent említett szerve-
ren, a fastSTRUCTURE és STRUCTURE 
szoftverek segítségével hajtottuk végre. 
Mindhárom markerezés során végzett 
populációgenetikai számításokhoz, va-
lamint az eredmények grafikus ábrázo-
lásához az RStudio szoftvert használtuk. 
A színtest haplotípusok térképhez illesz-
tését a QGIS programban végeztük.

Eredmények
A RAD szekvenálás során keletkezett 
37 701 348 nyers szekvencia feldolgozá-
sa eredményeként 1661 RAD lokuszon 
összesen 4620 SNP-t találtunk, melyek 
egyszerre mind a 8 populációban jelen 
voltak. Ekkor a RAD lokuszok átlagos 
hossza 327,90 bázisnak adódott. Az 
utóbbiak alapján átlagosan 118 bázison-
ként fordult elõ egy pontmutáció. A 
mintázott faállományok pontmutációk 

alapján számított populációgenetikai 
mutatóit a 3. táblázat tartalmazza.

Ezek alapján, a megfigyelt (H
o
) és a 

számított (H
e
) heterozigózisok között 

nincs jelentõs különbség, ahogyan ezt 
az F

IS
 nullához közelítõ értéke is jelzi. 

A populációk egyedei között fennáll a 
Hardy-Weinberg egyensúly. Ezek arra 
utalnak, hogy a mintázás megfelelõen 
reprezentálja az adott faállomány gene-
tikai változatosságát (allélgyakoriságát). 

Az egyedi allélek tekintetében a bal-
káni populációk összesen 9 egyedi al-
lélt hordoznak, míg a magyar populáci-
ók közül csak a zselickisfaludi rendel-
kezik egyetlen egyedi alléllal.

A populációk közötti differenciált-
ság felmérésére kiszámítottuk a közöt-
tük lévõ genetikai távolságokat a Nei 
(1987)-féle populációk közötti fixációs 
index (F

st
) szerint. A kapott távolság-

mátrixot hõtérkép formájában ábrázol-
tuk, melyhez hozzákapcsoltuk a távol-
ságok alapján elkészített UPGMA fát, 

melyet bootstrap alátámasztással is el-
láttunk (2. ábra).

A fa esetén, a nagy felbontóképes-
ségû RAD szekvenálás eredményeként 
a bootstrap alátámasztások értéke meg-
lehetõsen magas, a fa elrendezése így 
megbízhatónak tekinthetõ. 

A HU6 jelû zselickisfaludi populáció 
helyzete és a többi populációtól számí-
tott nagyobb genetikai távolsága nem-
várt eredmény, hiszen nem a többi ma-
gyar populáció közelében helyezkedik 
el, hanem beékelõdik a balkániak közé. 
Ugyanakkor genetikai távolsága ezektõl 
is relatív nagy. A BU4 jelû balgari popu-
láció a Strandzha-hegységbõl áll a leg-
nagyobb távolságra a többi populáció-
tól, ezeknek külcsoportját képezi.

A genetikai távolságok alapján fõ-
komponens elemzést is végeztünk 
(3. ábra). Ennek eredményeként szin-
tén megfigyelhetõ a zselickisfaludi és a 
balgari populációk többi állománytól 
különálló helyzete. 

2. ábra. Csertölgy állományok populációgenetikai struktúrája genetikai távolságok alapján

3. táblázat. A vizsgált faállományok populációgenetikai mutatói.  
Ahol: Pop: a vizsgált populáció azonosítója, n: a mintázott faegyedek száma, H

o
: a megfigyelt heterozigózis,  

H
e
: a számított heterozigózis, N

p
: az egyedi allélek száma, Ar: az allélgazdagság, F

IS
: a populáción belüli fixációs index

Pop n H
o

H
e

N
p

A
r

F
IS

BU1 10 0,236 0,254 2 1,754 0,055

BU4 10 0,231 0,243 3 1,704 0,04

KO1 8 0,234 0,252 4 1,742 0,051

HU2 8 0,241 0,261 0 1,762 0,054

HU4 13 0,241 0,26 0 1,769 0,062

HU5 12 0,242 0,261 0 1,764 0,054

HU6 12 0,253 0,251 1 1,726 0,003

HU7 12 0,239 0,261 0 1,771 0,065
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Ezen kívül észrevehetõ, hogy az áb-
ra függõleges tengelye az állományo-
kat egy balkáni és egy magyar csoport-
ra osztja. Itt már az is látható, hogy no-
ha az UPGMA fán a zselickisfaludi 
populáció a balkáni populációk közé 
illeszkedik be – mely akár azt is sugall-
hatja, hogy ez az állomány a balkáni 
populációkhoz állhat közelebb – a fõ-
komponens elemzési eredménye alap-
ján az utóbbi csoporttól is igen távol 
áll.

A távolság alapú számításaink alátá-
masztására a pontmutáció és sejtmagi 
mikroszatellit adatsorok felhasználásá-
val, Bayes-féle valószínûségszámításra 
épülõ klaszteranalízist is végeztünk a 
fastSTRUCTURE és STRUCTURE szoft-

verek segítségével. Ennek eredményeit 
a 4. ábra szemlélteti.

Az ábra oszlopdiagramjai az egyes 
populációk egyedei az adott színnel 
jelzett genetikai csoporthoz való tarto-
zásának valószínûségét mutatják. A 
vizsgálatok eredményeit kiértékelve 
az Evanno módszer szerint (Evanno et 
al., 2005), mind a két markertípus 
esetén azt találtuk, hogy a populációk 
elemei (a faegyedek) legnagyobb va-
lószínûséggel három csoportra osztha-
tók. Az állományok származási helyei 
szerint jól kirajzolódik egy balkáni és 
egy magyar csoport, illetve teljesen el-
különülõ csoportként jelenik meg a 
zselickisfaludi populáció egyedeinek 
többsége.

Harmadik megközelítésünkben a po-
pulációkban elõforduló színtesti DNS 
haplotípusokat vizsgáltuk, Bagnoli et al. 
(2016) alapján 6 mikroszatellit marker-
rel. Ennek eredményeként összesen 5 
haplotípust tudtunk azonosítani a vizs-
gált 8 populációban. Amíg a balkáni po-
pulációk mindegyike egyedi haplotípus-
sal rendelkezik, illetve a koszovói állo-
mányban két haplotípus is elõfordul, 
addig a magyar populációk egyazon 
haplotípust hordoznak (5. ábra).

A térképhez illesztett UPGMA fa a 
színtesti markerekkel számított geneti-
kai távolságok (F

st
) alapján készült. 

Eszerint a populációk egy magyar és 
egy balkáni csoportra oszthatók. A BU4 
(Strandzha-hegység) populáció ebben 
az esetben is elkülönül a másik két bal-
káni állománytól, habár az elágazás 
nem rendelkezik kellõ mértékû alátá-
masztottsággal.

Következtetések
A vizsgált populációkban elõforduló 
egyedi allélek száma alapján markáns 
különbség rajzolódik ki az állományok 
között. Amíg a magyar populációk közül 
csak a zselickisfaludi rendelkezik egyet-
len egyedi alléllal, addig a Délkelet-
Európából származó populációkban 9 
egyedi allél is kimutatható. Ez a körül-
mény a balkáni populációk közötti kor-
látozott génáramlásra, illetve megfordít-
va a magyar populációk közötti csekély 
mértékû differenciáltságra utalhat. 

A populációkon belüli fixációs in-
dex (F

IS
) pozitív, nullához közeli értéke 

a heterozigózisok egyensúlyát jelzi, és 

3. ábra. Fõkomponens elemzés genetikai távolságok alapján

4. ábra. Klaszteranalízis sejtmagi pontmutáció (SNP) és mikroszatellit markerek alapján
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arra enged következtetni, hogy az állo­
mányokban nem áll fenn beltenyészet.

A számított genetikai távolságok 
alapján (F

st
) kimutatható a BU4 

(Strandzha-hegység) populáció relatív 
távoli helyzete a többi populációtól, 
ezeknek külcsoportját képezi. Ugyanez 
a jelenség megfigyelhetõ az ugyanitt 
mintázott kocsánytalan tölgy populáció 
esetén is (Tóth E. szóbeli közlés), és 
valószínûleg annak a következménye, 
hogy ez a terület a legutóbbi jégkor-
szak során a balkánitól elkülönült re-
fugium lehetett, így génáramlás a po-
pulációk között csak korlátozottan mû-
ködhetett (lásd Bagnoli et al. (2016)). 

A korlátozott génáramlás következté-
ben a populációkban keletkezõ mutáci-
ók csak ritkán tudnak átjutni egyik po-
pulációból a másikba, így bennük egyre 
több genetikai „különbség” halmozódik 

fel. Az egyedi allélek megjelenése szin-
tén erre a jelenségre utalhat. A balkáni 
populációk esetén az izoláció oka lehet 
egyrészt a hegységekkel tagolt földrajzi 
környezet, illetve ezzel együtt a pleisz-
tocén glaciálisok során kialakult több, 
egymástól elszigetelt refugium.

A fentiekkel azonban a HU6 zselic-
kisfaludi populáció markáns elkülönü-
lése nem magyarázható. A pontmutáci-
ók alapján számított relatív nagy geneti-
kai távolság, mely következtében a fán 
távolabb került a magyar populációktól, 
mint a balkániaktól, arra utal, hogy a po­
puláció egyedei nem helyi eredetûek, tá­
volról kerülhettek jelenlegi helyükre.

Ezt a feltételezést mindkét sejtmagi 
markertípussal végzett klaszteranalízis 
eredményei is megerõsítik. A zselickis-
faludi állomány egyedeinek nagy része 
teljesen elkülönülõ csoportot alkot a 

magyar és a balkáni populációktól. A 
bemutatott ábrák egyben a két markertí-
pus képességeit is jól szemléltetik. Amíg 
a nagy felbontó képességû ddRAD-Seq 
esetén a valószínûség értékek magasak 
(az oszlopok csaknem egyszínûek) és a 
csoportok egységesek, addig a kisebb 
felbontó képességû mikroszatellit vizs-
gálat esetén alacsonyabb valószínûsé-
gek és kevésbé homogén csoportok lát-
hatók. Utóbbi esetben a BU4 populáció 
legnagyobb valószínûséggel a magyar 
csoportba kerül besorolásra.

A színtesti DNS markerezése nem-
csak az állományok genetikai távolsá-
gára, hanem azok földrajzi származásá-
ra is enged következtetni, ezáltal to-
vább árnyalja a sejtmagi markerezés 
eredményeit. 

A tölgyek esetén anyai ágon örök-
lõdõ színtesti DNS ugyanis a sejtmagi 

5. ábra. A vizsgált csertölgy populációk színtest haplotípusainak földrajzi elterjedése
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DNS-hez képest kevésbé változékony, 
és földrajzi terjedõképessége is korláto-
zottabb. Tölgyeink elterjedési területén 
gyakran nagyobb földrajzi egységek 
populációi egyazon színtest haplotípu-
son osztoznak. Erre építve a fajok jég-
korszaki refugiumai, illetve az ezekbõl 
történõ visszavándorlási útvonalak po-
zíciói körvonalazhatók (Bagnoli et al., 
2016; Petit et al., 2002). 

Korábban Bagnoli et al. (2016) 6 
színtesti mikroszatellit markerrel kiter-
jedten mintázta a csertölgyet elterjedési 
területén. Az eredmények alapján a je-
lenlegi csertölgy populációkat három 
nagyobb refugium területhez – az Ap­
pennin- és Balkán-félszigethez, vala­
mint Kis-Ázsiához – tudták kapcsolni. 

Eredményeik szerint a magyar po-
pulációk szinte mindegyike egyazon 
haplotípust hordozta, melyet mi is azo-
nosítottunk az általunk mintázott po
pulációkban. A haplotípus földrajzi el-
terjedése a Kárpát-medencétõl az 
Appennini-félsziget irányába követhetõ 
vissza, a Balkán-félsziget délkeleti régi­
óiban nem fordul elõ. Ez arra utalhat, 
hogy mai csertölgy állományaink õsei 
szinte kizárólag az Appennin refugium 
irányából vándoroltak a Kárpát-me­
dence belsõ részeire. 

A zselickisfaludi populáció magyar 
populációkkal azonos színtest haplotí-
pusa annak a jele, hogy noha a sejtmagi 
markerek alapján a többi magyar popu-
lációtól távol ál, mégis azokkal meg-
egyezõ refugium területérõl származhat. 
Ez azt jelenti, hogy a populáció szaporí-
tóanyaga a múltban az Appennini-félszi-
get irányából kerülhetett a Zselicbe.

A szaporítóanyag idegen eredetét 
tovább erõsíti, hogy az állomány múlt-
jának kutatása során rábukkantunk a 
Habsburg Birodalom kataszteri térké-
pein (Timár & Biszak, 2010) arra, hogy 
az állomány helyén a 19. század végén 
szénégetõ mûködött, így a terület ak-
koriban szinte biztosan fátlan volt, a 
szaporítóanyagnak tehát mestersége-
sen kellett a helyszínre kerülnie.

Kutatásunk következõ fázisában a 
már meglévõ mintakészletünket tovább 
szeretnénk bõvíteni az elterjedési terü-
let más populációinak mintáival. Így a 
fafaj populációgenetikai jellemzõi még 
nagyobb felbontásban lesznek vizsgál-
hatók, illetve lehetõségünk nyílik a 
genotípusok és környezeti paraméte-
rek asszociációs vizsgálataira is. 

A ma több mint százéves zselickisfa-
ludi állományra érdemes lenne több fi-
gyelmet fordítani, hiszen tanulmányo-
zásával egyedülálló lehetõségünk nyíl-

na a távolsági szaporítóanyag-mozgatás 
hosszútávú hatásainak vizsgálatára. A 
kibõvített mintakészletre támaszkodva 
a jövõben következtetni lehetne akár a 
közelebbi származási helyére is.
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