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,,Sit for a while, why rush? The beauty is all around. The red sky of the morning,
the different colours of the landscape, the freshness of the breeze. So sit for a
while and rest with the spirit of the land.”

/Daniel Gildenlow/
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1. Bevezetés

Az elmult évtizedek Okologiai szélsdségei ramutattak kozvetlen kornyezetiink é&s
természeti értékeink védelmének sziikségességére. Ennek fontos alappillére a biodiverzitast
csokkentd tényezok alaposabb megértése, melyek koziil az egyik legfobb gondot az 6shonos
fajok kiszoritasaval, a patogének terjesztésével és a populaciok genetikai szennyezésével a
biologiai invaziok okozzak. Abbol a célbol, hogy pontosabban megismerhessiik milyen
tényezOk jatszanak szerepet a fenti fajok sikerességének hatterében, tobb szinten, mar nem
csak 6kologiai, hanem genetikai szempontbo6l is érdemes megvizsgalni az invazidk okait. Az
invaziobiologiai kutatasok egyik sarkalatos és egyre inkabb teret hoditoé aspektusa az invaziv
fajok transzkontinentalis 1éptékli megfigyelése. Az invaziv fajok terjedése azonban sokszor
nem csak belsd képességeik miatt valosul meg, hanem az 0j biotikus és abiotikus kdrnyezeti
tényezOk is befolyasoljak azt. Ennek kovetkeztében a komplex modszerek alkalmazasa
elengedhetetlen részét képezi a modern 6kologiai vizsgalatoknak.

PhD dolgozatomban a magas aranyvessz6 (Solidago gigantea) invazios
sikerességének hatterében megbuvé tényezokkel foglalkoztam. A novény Eszak-Amerikaban
honos, hazankban és Europa-szerte karokat okozo, generativ és vegetativ szaporodasra képes,
lagyszart, invaziv faj. Vizsgalataink alapjat a magas aranyvessz$ eltéré ploidiaszintii
egyedeinek erételjes foldrajzi elkiiloniilése képezte. Az észak-amerikai teriileten di-, tetra- és
hexaploid citotipusai is el6fordulnak a fajnak, ezzel szemben eurdpai kornyezetében a
tetraploidok uralkodnak. Arra a kérdésre kerestiink valaszt, hogy a magas aranyvessz6
magasabb kromoszoémaszama egyértelmli invazioés eldnnyel jar-e, mint azt a korabbi
kutatasok mas fajok esetében mar Kkimutattak. Disszertaciomban megvizsgaltuk a
honos/hexaploid és invaziv/tetraploid egyedek genetikai elkiiloniilésének mértékét és ennek
hatasat a két geo-citotipus teljesitményére az el6zonlott teriileten. Raadasul annak érdekében,
hogy még részletesebb képet kaphassunk a két teriileten fenndlld kompeticids viszonyok

mértékérdl, felmértiik a két geo-citotipus sajat kornyezetére gyakorolt hatasat.



2. lrodalmi attekintés

2.1. Bioldgiai invaziok
2.1.1. Az invaziohoz kapcsolodo fogalmak rovid attekintése

A természettudomanyos kutatdsok esetében egyre erdteljesebb felhangot kap az
egyedek életk6zosségekben betoltott szerepének vizsgalata mellett azok eredete is. Ez alapjan
a fajokat két nagyobb halmazba, az Gshonos és idegenhonos kategéridba sorolhatjuk. Az
dshonossag kérdésének pontos tisztdzdsa a mai napig megosztja a bioldgusokat, igy tokéletes
definici6 sem létezik, azonban mind a hazai, mind nemzetkdzi szinten jelentds a témaval
foglalkozo tanulméanyok szama (Terpd 1983; PysSek és mtsai. 1995; Richardson és mitsai.
2000). A fogalmat példaul hazankban a 1996. évi 53. torvény jol definidlja: “Oshonosak
mindazok a vadon ¢él6 szervezetek, amelyek az utols6 két évezred ota a Karpat-medence
illetve ¢éltek. Ezek alapjan, minden olyan faj, amely nem felel meg a fenti kritériumoknak,
azonban még nem invaziv, idegenhonosnak tekinthet6é (Terpo 1983). Az idegenhonos fajok
tovabbi csoportokba oszthatoak a felosztasra hasznalt kritériumrendszer alapjan. Terpo (1983)
csoportositasa szerint az adventiv fajok magyar floraban mas teriiletekrdl, elsGsorban az
emberi tevékenység kovetkeztében — altalaban 0j kontinensrdl — bejutott fajok. Mig az invaziv
fajok vagy 6zonfajok olyan adventiv fajok, amelyek jelentés kdrnyezet atalakitd képességgel
rendelkeznek. Dolgozatomban az utobbi jelenséggel foglalkoztam részletesebben.

Az invazido sz6 az emberek tObbsége szamara a katonai megszallassal egyenld
fogalom, ami nem is all olyannyira messze a valdsagtol. A sz eredete a latin invado igébdl
szarmazik, aminek jelentése: beront, behatol valahova. Az invaziv szét biologiai értelemben is
alkalmazzuk, ,,az invadzios fajok olyan nem dshonos fajok, amelyeknek elterjedési teriilete és
populaciomérete a szamukra megfelelo élohelyeken, adott teriileten, adott tér- és idoskalan
monoton modon novekszik” (Botta-Dukat és mtsai. 2004). Ezen fajok nevezéktana igen
diverz, hazankban legtobbszor 6zonfajokként vagy invazids fajokként utalnak rajuk Botta-
Dukat és mtsai. (2004) ajanlasa alapjan. Disszertaciomban azonban minden esetben az invaziv
(invasive) kifejezést alkalmaztam az egyes él6lénycsoportok, fajok, populaciok stb.
emlitésekor. Az invazids (invasional) kifejezést ezzel szemben elsésorban fogalmak és

hipotézisek esetében alkalmaztam, a nemzetkdzi nevezéktanhoz alkalmazkodva.



2.1.2. Az biolégiai invaziok alaptulajdonsagai

Az ¢élolények terjedését gatoljak a kiilonféle foldrajzi és Okologiai akadalyok
(barrierek). Az akadalyok altalaban olyan teriiletek, amelyen az adott ¢l6lény nem képes
athatolni, vagy ahol az ¢161ény nem képes életben maradni az atjutashoz sziikséges ideig. Ez a
barrier lehet egy nagyobb folyo, egy hegység vagy akar egy 6cean. Amennyiben az adott faj
legy6zi ezeket az akadalyokat, akkor képes lehet az 1ij teriileten elszaporodni, akar invazivva
valni és karokat okozni. Az invaziv fajok jelentOs segitséget kaptak és kapnak az emberektdl
az akadalyok lekiizdéséhez, igy fontos szerepilink van elterjesztésiikben és megtelepedésiik
elésegitésében (Botta-Dukat és mtsai. 2007). Ahogy egyre konnyebb eljutni a vilag egyik
végébdl a masikba, ugy egyre tobb élolényt szakitunk ki sajat kornyezetébol, akarva vagy
akaratlanul.

De miért is foglalkozunk az invaziv fajokkal? Ezek a fajok képesek az ¢shonos fajokat
kiszoritani és ez altal természetvédelmi, gazdasagi €s egyéb karokat okozni. Legjelentdsebb
természetvédelmi kartételiik a biodiverzitas csokkentése, amivel kozvetleniil akar egyes fajok
kihalasat okozhatjak (Olden és Poff 2004), raadasul az dshonos, kdzelrokon fajokkal térténd
hibridizacidjukkal rokonaik fennmaradasat is veszélyeztetik (Ayres és mtsai. 2004). A
felsorolt okok miatt mar 1997-ben a Fold biodiverzitasat fenyegeté legfontosabb tényezok
koziil, a klimavaltozas utan, a masodik helyen emlitették a bioldgiai invaziot (Wilson 1997).
Elengedhetetlen megjegyezni azonban, hogy az invazid nem csak a természetvédelem
szempontjabol kiemelten fontos, hanem gazdasagi szempontbdl is. Ez a negativ befolyas
legtobb esetben a mezbégazdasagot vagy erdégazdalkodast érinti, viszont egyes esetekben az
ipari termelést is korlatozzak, s6t a turisztikai, rekreacids tevékenységet is akadalyozzak
(Simberloff 2001). Az invaziv fajok altal kifejtett karos hatasok egyiittesen jelentés mértéki
anyagi raforditassal jarnak. Pimentel és mtsai. (2005) szerint az Egyesiilt Allamoknak évi 138
milliard dollarjaba keriil az 6zonfajok kezelése és kartételiikk orvoslasa. Nem elhanyagolhat6
az invaziv fajok emberi egészségre gyakorolt hatasa sem. Elég, ha csak a hazankban
problémas parlagfiivet (Ambrosia artemisiifolia) vagy éppen a terjedében 1évé komoly
betegségeket is terjesztd koreai szunyogot (Aedes koreicus) emlitjiik (Kurucz és mtsai. 2016).
A felsoroltak miatt tehat fontos feladatunk az invaziv fajok terjedésének meggatolasa, amihez

elengedhetetlen az érintett €161ények viselkedésének alapos megismerése.

10



2.1.3. Az invaziv novényfajok és az altaluk Kkifejtett hatasok

A szakirodalmat olvasva az lehet az érzésiink, hogy a legtobb invaziv ndvény a
zarvatermOk csoportjabol keriil ki, azonban ezt inkdbb a magasabb taxonomiai kategériaba
tartozo fajok iranti preferencia megnyilvanulasaként célszerti értelmezni. Invaziv névényfajok
ugyanugy keriilhetnek ki a nyitvatermdk, a harasztok, a mohak vagy akar az algak koziil is
(Richardson és Rejmanek 2004; Murakami ¢és mtsai. 2007; Essl és mtsai. 2013).
Természetesen megjelenésiik, méreteik, valamint 4altalanosan nagyobb, Okoszisztémat
befolyasold erejiik miatt hangsulyosabb a zarvatermok figyelembevétele. A zarvatermoékon
beliil az invaziv fajok nagy része az Asteraceae, a Poaceae, a Cruciferae és az
Amaranthaceae csalad tagjai koziil keriil ki (PySek és mtsai. 1995). Az emlitett taxonok a
zarvatermok egyik legvaltozatosabb, leggazdagabb csaladjai. Fejlodéstani értelemben jelenleg
is aktiv valtozatossagot mutat (Borhidi 1998), ami kozrejatszhat abban, hogy ilyen
nagymértékben terjedtek el vilagszerte.

Az idegenhonos noévényfajok, akarcsak az Gshonosak, befolyasolhatjak az emberi
egészséget, a gazdasagot, valamint azokat a honos Okoszisztémakat, amelyekben
megtelepedtek. Az idegenhonos fajok nagy része az emlitett teriiletekre nem fejt ki jelentds
hatast, egy résziik pozitiv tulajdonsagokkal is rendelkezhet. Az invaziv fajok ezzel szemben
legalabb egy, de tobbszor mindharom fentiekben emlitett teriiletet negativan befolyasoljak
(Davis 2009). Az okologiaval foglalkozd kutatdsok elsésorban a honos 6koszisztémakra
gyakorolt befolyassal, valamint okaikkal foglalkoznak. Ezek az o6koldgiai hatasok igen
sokrétliek lehetnek, mint példaul a mar emlitett honos populaciok genetikai szennyezése,
populécidodinamikai folyamatok felboritdsa, a kozosségek struktirijanak atalakitdsa vagy a
kornyezet biogeokémiai viszonyainak megvaltoztatasa (Vitousek 1990; PySek és mtsai. 2012).
Az invaziv fajok kértételeinek kovetkeztében felborulhat a kozosségekben addig fennalld
egyensuly, ami a diverzitasuk csokkenésével jar.

Vila és mtsai. (2011) meta-analizise kimutatta, hogy az invaziv fajok képesek
csokkenteni a honos fajok abundancigjat és diverzitasat lokalisan. Powell és mtsai. (2013)
kutatdsa felhivja a figyelmet az invaziv fajok diverzitasra gyakorolt hatasanak
1éptékfiiggésére. Tanulmanyuk szerint a kisléptékben megfigyelhetd negativ hatdsok joval
kisebb mértékben tapasztalhatok, ha a kérdéskort nagyléptékben vizsgaljuk. Eredményeik
tulzottan altalanositd voltara mar a kovetkezO évben érkezett is a valasz Stohlgren és
Rejmének (2014) tollabol, akik szerint nem beszélhetiink minden esetben egyértelmiien a
hatasok 1éptékfiiggésérél. A bemutatott kutatasok felhivjak a figyelmet arra, hogy az

invaziobiologiai vizsgalatok nem nélkiilozhetik a globalis 1éptékii szemléletet, amely
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gondolkodasmod a mostani publikaciokban és konferencia eléadasokban is tiikkr6zédik. Ennek
a szemléletnek koszonhetéen az invaziv fajok hatasait egyre tobb kutatds vizsgalja
transzkontinentalis 1éptékben (Hierro és mtsai. 2005). Tobb invaziv fajrol is kideriilt, hogy
honos Okoszisztémajukra lényegesen kisebb a szerepiik, mint el6zonlott kornyezetiikben
(Kaur és mtsai. 2012, Ledger és mtsai. 2015, Pal és mtsai. 2015). Az ilyen jellegii
Osszehasonlitd vizsgalatok 1étjogosultsaga jelentés, hiszen a fajok interakciojanak
biogeografiai kiillonbségei megvilagitjdk szamunkra a kiilonbozd kozosségek eltérd evolucios
fejlodését, aminek megértésével kozelebb keriilhetiink a bioldgiai invaziok folyamatanak

alaposabb megismeréséhez.

2.1.4. Az invaziv névények és kartevéik kapcsolata

A bioldgia minden teriiletén kiemelt figyelmet szentelnek a kiilonb6zd korokozok és
kartevok vizsgalatanak, igy a novényi invaziobiologia sem mehet el szé nélkiil az emlitett
csoportok vizsgalata mellett. A korokozok éltaldban kiillonbozd betegséget okozo agensek,
mint példaul a patogén virusok, baktériumok és gombak. Kartevok ezzel szemben olyan
fitofag allatfajok, amelyek a taplalkozéasukkal, vagy ivadékgondozasukkal okoznak kartételt a
novényeken (Abraham és mtsai. 2011). A fenti fogalom a ndvény szempontjabol csoportositja
a novényeket karositd fajokat, ezzel szemben herbivor fogalma az allat oldalardl kozelit.
Herbivoroknak nevezziik az 6sszes ndvényfogyasztasra adaptalodott allatfajt.

A jelenkori kutatasok jelentds része szerint az invaziv fajok sikerességének egyik oka
természetes kartevoikkel valo interakciojuk. Tobb novényfajnal deriilt ki, hogy az el6zonlott
teriileten vald sikeriik egyik kulcsmomentuma a honos teriiletiikon eléforduld kartevoik
kikeriilése. Az ellenségektdl valdé megszabadulds hipotézis (Enemy Release Hypothesis,
tovabbiakban ERH) szerint az elozonlott teriileten a honos fajokra joval erésebb nyomas
nehezedik a kartevok részér6l, mint magara az invaziv fajra (Keane és Crawley 2002). Ez a
relativ nyomascsokkenés hozzajarul az invaziv fajok egyedszamanak és elterjedésének
novekedéséhez. Az ERH széleskorben alkalmazott hipotézis az invazidbioldgiai
kutatdsokban, azonban tovabbra is ellentmondéasok dvezik, ugyanis mind a mai napig nincs
egyetemes konszenzus a kérdéskor vizsgalati modszereirdl (Jeschke és mtsai. 2012). A
kutatasi modszerek jelentds része az ERH rovidtava hatasainak vizsgalataval foglalkozik a
kartétel (mértéke, gyakorisadga, diverzitdsa) vagy a ndvény teljesitménye oldalarol kozeliti
meg a kérdéskort (Colautti és mtsai. 2004; Chun és mtsai. 2010), mikézben a hosszatavi
populaciédinamikai valtozasokat kevéssé veszik figyelembe (Allan és Crawley 2011). A

fentebbi vizsgalatok sok esetben csak iiveghdzi koriilmények kozott torténtek, tovabb
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nehezitve az értékelésiiket, ami miatt felértékelddik a természetes kozegben torténd
vizsgalatok szerepe.

Az ERH szerepére visszatérve, a szakirodalombodl egyértelmiien latszik, hogy a
természetes ellenségek joval nagyobb mértékben preferaljak a honos fajokat, mint a
viszonylag frissen érkezett invaziv fajokat (Agrawal és Kotanen 2003; Parker és mtsai. 2012).
Ennek oka a k6zos evoltcios fejlédés hianyaban keresendd, amely miatt az 6zonfajnak nem
sziikséges tul sok energiat allokalnia a védekezésbe vagy a toleranciaba. Ezzel a felismeréssel
el is jutunk az novényi invazok és kartevok kapcsolatanak egyik fontos feltételezéséhez az
ugynevezett EICA hipotézishez. Az EICA hipotézis (Evolution of Increased Competitive
Ability - a fokozott kompeticios képesség evollcioja) szerint az invaziv fajoknak az
elozonlott kornyezetben nincs sziiksége a kiillonb6z6é védelmi mechanizmusaira, ezért
felszabadulo forrasaikat a novekedésbe allokalhatjak (Blossey és Notzold 1995). Ennek soran
az invaziv populaciok elveszitik természetes védekezoképességiiket. Rogers és Siemann
(2005) finomitott a hipotézisen annyiban, hogy a védekezéképesség nem tiinik el teljesen,
csupan ugyanannak a fajnak az invaziv 6kotipusai erésebben kitettek a herbivor hatasoknak,
mint honos kérnyezetben é16 tarsaik. Azonban az EICA hipotézis kérdése sem ilyen egyszerd,
tobb novényfaj esetében cafoltak a jelenlétét (Callaway és Ridenour 2004; McKenney és
mtsai. 2007; Zou és mtsai. 2008), mig példaul Felker-Quinn és mtsai. (2013) meta-analizise
halvanyan bizonyitékot szolgaltat a védekezési mechanizmusok ilyetén evoluciojardl. Az
invaziv ndvények és kartevoik kapcsolatanak tisztdzasa komoly kihivast jelent az 6kologidval
foglalkoz6 kutatoknak, ugyanis egyre tobb tényezd hatasa latszik bizonyitottnak a természetes
ellenallo képesség témakdrében, igy a téma még rengeteg felfedeznivalot tartogat a tudomany

szamara.

2.2. Az invazios folyamatok genetikai hattere
2.2.1. Az okologiai kutatasok genetikai vizsgalati modszerei

Az utobbi évtizedek nagyléptékli molekularis biologiai fejléddése jelentds hatast
gyakorolt az dkologiaval foglalkozo kutatasokra, ujfajta fegyvertarat szolgaltatva kérdéseink
megvalaszolasdhoz. Az egyik legjelentdsebb szerepe a populaciok kozott fennalld genetikai
kapcsolat mértékének vizsgalatiban rejlik. A molekuldris biologiai mddszerek segitségével
leirhaté az egyes populaciok kozti génaramlas mértéke, a koztik fennalldo rokonsagi fok,
valamint a genetikai diverzitasuk kozti kiillonbségek. A felhasznalhatd molekularis bioldgiai

modszerek egyik legkézenfekvébb technikai a szekvencian alapuld genetikai analizisek. Ezen
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modszerek soran specifikus €s variabilis génszakaszok felsokszorositdsat kovetden a
bazissorrendjiik 0sszehasonlitasaval torténik a vizsgalat. A kiilonboz6 ITS és mitokondrialis
tRNS szekvencidk elemzésébdl jo ralatds kaphatdo a genetikailag és foldrajzilag tavolabbi
populéciok/taxonok, valamint az alacsonyabb rendszertani kategoéridkba tartozé
¢lélénycsoportok kapcsolatrendszerére (Karl és mtsai. 2012; Villalobos és mtsai. 2014),
azonban sziikkebb térségben, a finomabb kiilonbségek kimutatisa mar joval nehézkesebb az
emlitett modszerekkel.

Mint emlitésre keriilt, az 6koldgiai kutatasokban joval érzékenyebb modszerekre van
sziikség ahhoz, hogy a honos és invaziv populaciok kozti és a benniik talalhaté kiilonbségeket
vizsgalhassuk. Ennek egyik leggyakrabban alkalmazott moddszere az ugynevezett
mikroszatellit fragmenthossz (SSTRs) analizis (Goldstein 1995, Slatkin 1995). A
mikroszatellitek a DNS-ben talalhat6 rovidtagu, 2-5 bazispar hosszusag, ismétlések (1. abra),
amelyek szama nagy mutacios hajlandosagot mutat, tehat er6teljesen polimorf, ami a DNS

replikacioja kdzben torténd, szalak kozotti elcstiszasnak koszonhetd (Ellegren 2000).

Lokusz
Allélok
1 —_— ACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACG —
2 i ACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACG —_—
3 —_— ACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACGACG 17—

Egyed 1 Egyed 2 Egyed 3 Egyedd4 Egyed5 EgyedB

Futtatas iranya

1. abra: Mikroszatellit allélok és detektalasuk (scoring). ACG repeat harom kiilonb6zo
hosszusagu allélja. A kék nyilak az amplifikaciohoz hasznalt 16kusz-specifikus primereket
jelolik. A detektalas illusztralasa sematikus, gél-elektroforetikus dbra segitségével mutatja be
a harom allélhoz kapcsolodd Osszes lehetséges, diploid él6lényre vonatkozd kombindciot.

(Nagy David abraja)
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A mikroszatellitek vizsgélata sok elénnyel jar a kiilonb6z6 modszerekhez képest. PCR
alapu, lokusz specifikus (a kiilonb6zé multi- 16kusz markerekhez, pl. RAPD képest),
kodominans, ami miatt a homo- és heterozigotak elkiilonithetéek, szemben az AFLP-val és
RAPD-al, széles skalan - egyedt6l magasabb szintekig — alkalmazhatéak. Ezen elényeik miatt
populéciok elkiilonitésében, genetikai diverzitasdnak valamint a koztiik fennalld génaramlas
vizsgalataban nagy segitséget jelentenek (DeWalt és mtsai. 2006, Wang és mtsai. 2000),
rdadasul az eltéré ploidiaszintbdl eredeztethetd genetikai kiillonbségek detektalasara mas

modszerektol eltérden is tokéletesen alkalmasak.

2.2.2. Novényi invaziok populaciogenetikai kérdései

Egyre er6teljesebb hangstly helyezddik a ndvényi invéaziok genetikai hatterének
kutatésara, amely elsdsorban az invaziv populaciok eredetét, valamint az el6zonlott teriileten
valo terjedésiik dinamikajanak felderitését tizi ki célul. A genetikai tényezék nagyban
hozzéajarulnak az egyes novényfajok sikerességéhez ezzel is tamogatva az invazioképesség
evolucidja hipotézist (Miiller-Scharerésal 2006), amely az invaziok egyik legfontosabb
hajtéerejének az invaziv fajok gyors evolicids valtozoképességét (Rollins és mtsai. 2013) és
genetikai variabilitasat teszi. A magas genetikai diverzitas jo alapanyagként szolgal a tovabbi
evolucios lépéseknek, fokozva a fajok alkalmazkodoképességét, ami miatt az egyik
legfontosabb tulajdonsag a populacidgenetikai vizsgalatok terén (Reed és Frankham 2003).

Mind a sodrodas, mind a szelekcio erdteljesen befolyasolhatja az invaziv fajok
genetikai strukturajat és ezaltal toleranciaspektrumukat és viselkedésiiket. Habar a genetikai
diverzitas csokkenése altalanosan elfogadottnak tekintheté az invaziv populaciok esetében,
tanulmanyok bizonyitjadk e fajok széleskorti sikerességét az esetilkben fellépd genetikai
palacknyak ellenére is (Tsutsui és mtsai. 2000). Mind alacsony, mind magas genetikai
diverzitds megtalalhaté a kiilonb6z6 invaziv populaciokban. Ez alacsony diverzitas esetében
arra enged kovetkeztetni, hogy erds szelekcios hatasok lokalis adaptaciohoz vezettek a
kiilonbozé evolucids hajtéerdk révén, mig a magas diverzitds esetében bizonyos pre-
adaptacios jellemzok vezethettek az invaziv faj nagymértékii elterjedéséhez (Ward és al
2008). Raadasul a novényfajok genetikai diverzitasat befolyasolja az adott faj szexualis
viselkedése. A keresztbeporzo6 fajok magas genetikai diverzitast mutatnak populaciokon beliil,
viszont alacsony diverzitdsi szintet a populaciok kozott, mig az dnporzo fajok populacion
beliil alacsony, populaciok kozott magas értéket mutatnak (Hamrick és Godt 1983, 1996),

amely természetesen az invaziv fajok esetében is megfigyelhetd.
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2.2.3. A ploidia szerepe a novényi invazioban

A ploidia a sejtben talalhatdo homolog kromoszomak szamara utald kifejezés. Ha a sejt
egyetlen kromoszémakészlettel rendelkezik, akkor haploid, mig ha mindkét sziil6i
kromoszémakészlettel, akkor diploid egyedrdl beszéliink. A ndvények egyik nagyon fontos
genetikai tulajdonsdga a ploidia valtoztatdsanak képessége, ami a genom sokszorozodasat
jelenti. A magasabbrendli allatok genomjanak tobbszorozodésével legtobbszor életképtelen
utddok jonnek Iétre, ezzel szemben a novényeknél ez a képesség nagyban ndveli a genetikai
diverzitast, evolucios valtozékonysagot és ezzel egyiitt a sikerességét is fokozza (Madlung
2013). Az ¢lévilagban altalanossagban kétszeres kromoszomakészlettel rendelkezd,
ugynevezett diploid (2n) névények fordulnak eld, de 1éteznek magasabb ploididju (poliploid),
példaul triploid (3n), tetraploid (4n), hexaploid (6n) de akar tobbszordsen poliploid ndévények
tetraploid ha mindkét ivarsejt kétszeres informacidt tartalmaz, a tobbszords poliploidok
tobbszords keresztezéssel jonnek létre. A ploiploidizalodasnak két alaptipusat kiilonitjiik el:
alloploiploidianak nevezziik, amikor a poliploid kromoszdémakészlet kiillonbozd fajoktol
szarmazik (lényegében hibrid keletkezik); és autopoliploididnaik nevezziik, amikor a
poliploid kromoszémakészlet ugyanazon faj, mas egyedeitdl szdrmazik.

Sok invaziv faj esetében fontos tényez6 a kromoszémaszam megvaltozasa, ugyanis
vagy éppen predator kapcsolataira (te Beest és mtsai. 2011). A poliploidia egyik
legizgalmasabb hatasa az Eurdpaban honos, de Eszak-Amerikdban invaziv ttszéli imola
és tetraploid) populacioi talalhatok, azonban Eszak-Amerikaban féként tetraploid populacioi
ismertek. Ennek az er6s elkiiloniilésnek az egyik magyarazata feltehetéen a novények eltérd
életciklusa lehet. A diploid ndvények els@sorban egyéves (€letében egyszer termd), mig a
tetraploid novények éveld (tobbszor termd) életformajuak (Miller 1989; Treier €s mtsai.
2009; Monty és mtsai. 2010). Ez lehet a magyarazata annak, hogy a szaraz Eszak-Amerikai
réteken a hamarabb és hosszabb ideig virdgzé tetraploidok a versenyképesebbek. Az
Okologiai hatasok mellett az eltéréd ploidiaszintli egyedek morfologiailag is annyira
kiilonboznek, hogy a C. stoebe rendszertani értelmezését is feliilvizsgaltak, ma két kiilon
alfajhoz soroljak éket (Spaniel és mtsai. 2008; Mraz és mtsai. 2011).

Az emlitett fajokon kiviil még szamos faj esetében mutattak ki a poliploidia szerepét
az invazivva valasban. Ilyenek példaul a Lythrum salicaria (Kubatova ¢és mtsai. 2008), a

Hedera helix (diploid) és Hedera hibernica (tetraploid) (Green és mtsai. 2012) vagy példaul
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egy invaziv fafaj a Triadica sebifera (DeWalt és mtsai. 2006). Az eddig targyalt tendencia
miatt a ndvényi invazidbiologia egyik fontos alaphipotézisévé valt, hogy a magasabb
ploidiaval rendelkez6, &m ugyanazon faj egyedei joval sikeresebb invaziv fajokkd valhatnak,
mint normal ploidiaszinti tarsaik (Pandit és mtsai. 2014).

A ploidia ezenkiviil jelent6s hatassal van a névényi kartevokkel szembeni reakciora is.
Halverson és mtsai. (2008) eredményei a Solidago altissima harom kiilonb6z6 (di-tetra- és
hexaploid) citotipusaval és 6t kiilonb6zé herbivor rovarral végzett vizsgalatai kimutattak,
hogy a kiilénboz6 rovarfajok, eltéré citotipusokat preferaltak. A hivatkozott publikaciéban
kimutattak, hogy a herbivorok altalanosan nem részesitik elényben a faj egy bizonyos
citotipusat a tobbivel szemben. Ezzel szemben, Miinzbergova (2006) kutatasaban az Aster
amellus esetében a tobbszordsen poliploid egyedeket (hexaploid) érte nagyobb herbivor kar a
tetraploidokkal szemben, azonban a ploidia mellett az terméhelyi viszonyok és a
populacioméret is jelentés befolyasoldo szereppel birnak. Meyerson és mtsai. (2016)
vizsgalatai soran a tetraploid, Phragmites australis egyedeket érintette kevésbé a herbivor
hatas a magasabb ploididji, oktoploid egyedekkel szemben. Azonban emellett kimutattak,
hogy a kisérletben résztvevé egyedek szarmazasa az eltéré szélességi korokbol, szintén
szignifikans hatassal rendelkezik. A fentebb emlitett vizsgalatokbdl tisztan latszik, hogy nem
csak az egyedek ploididja, hanem foldrajzi elterjedése és élohelyi koriilményei is erdteljesen
hatnak a herbivorokkal szembeni reakciora.

Az életformaban és a herbivor reakcioban bekovetkezé valtozasokon kiviil mas fontos
szerepe is van a genom megsokszorozodasanak, jelentés mértékben befolyasolja a fajok
genetikai diverzitasat. Az invaziv fajok kromoszomainak sokszorozodasa altalaban pozitivan
befolydsolja a genetikai diverzitdst az allélok szdmdnak emelésével és a heterozigocia
mértékének novelésével (Marrs és mtsai. 2006), ami kiilonosen jelentés az allopoliploid
egyedek létrejottekor. Ez a diverzitasemelkedés fokozza kolonizacios képességiiket, valamint
késobbi sikeriiket (Mayrose és mtsai. 2011; Rosche és mtsai. 2016). A ploidizacié hatasa a
genetikai diverzitasra ennek ellenére sem teljesen tisztazott. Gyakran eléforduld jelenség a
poliploid vonalak esetében felmeriild véltozas a szexudlis/aszexudlis szaporodas aranyaban,
ami torténhet az apomixis (magképzés, megtermékenyités nélkiil) (Verduijn és mtsai. 2004)
vagy a klonalis szaporodas iranyaba valo eltolodassal (Schlaepfer és mtsai. 2010). A gyors
klonalis terjedés gyokérrel vagy hajtassal az invaziv fajok terjedésének fontos faktora. Ez a
képesség azonban a populaciok genetikai struktarajara is ranyomja a bélyegét. A klonalitas az
esetek nagy szazalékaban jelentésen csokkenti a populaciok genetikai diverzitasat (Cosendali

és mtsai. 2013; Liu és mtsai. 2015), mig extrémebb esetekben akar a diverzitas teljes
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hianyarol is beszélhetlink. Felmertilhet a kérdés, hogy ebben az esetben miért ,,éri meg” az
invaziv fajnak poliploidda és ezzel egyiitt klonalisan terjed6vé valnia. A valasz egyszerd,
hiszen ilyenkor a kiilonb6z6 kornyezeti feltételekhez vald alkalmazkodas képessége a klonalis
fajok esetében feltehetéen inkabb a nagykapacitasu fenotipikus plaszticitasbol és a rametek
(klonok) egyiittmiikodésébdl ered, mint a genetikai diverzitasra gyakorolt lokéalis szelekcids
hatasokbol.

A fentiekbdl lathato, hogy a ploidia milyen jelentds befolyasolo szereppel rendelkezik a
fajok bels6 tulajdonsagaira, biotikus és abiotikus tényezdkre adott valaszaira és ezaltal a
kornyezeti feltételekhez vald alkalmazkodasara, ami miatt az egyik legfontosabb tényez6 az

invaziv fajok kutatdsaban.

2.3. A vizsgalt novényfaj
2.3.1. A Solidago nemzetség jellemzése

A Solidago gigantea Ait. az Asteraceae (Compositae) csalad tagja, amely a vilagon az
egyik legtobb 6zonfajt ado csalad. A csaladon beliil a Solidago genusba tartozik. A kortilbeliil
100 fajt tartalmazé nemzetség holarktikus elterjedésii, legtobb faja Eszak-Amerikaban honos,
Eurazsiaban csak hat-tiz faja, mig Magyarorszagon csupan egyetlen fajuk (Solidago virga-
aurea) szamit 6shonosnak (Semple és Cook 2006). Ezzel szemben Eurdopaban tobb fajuk
idegenhonos, mint példaul a S. canadensis, S. altissima, S. garaminifolia vagy éppen a
disszertaciom tesztalanya a S. gigantea (Weber 2001, Weber és Jakobs 2005). A pontos
fajszamok meghatarozasa azonban kiilonosen nehézkes a genuson beliil fellépd erbteljes
hibridizacié miatt (Pliszko 2015; Gudzinskas és Zalneravi¢ius 2016). A genus fajai foldrél
felemelkedd hajtassal rendelkeznek, ezek mérete 5-200 cm kozott valtozik. Eveld fajok, a
foldben atteleld rizomat képeznek, ami egyes fajok klonalis terjedését segiti. Jellemzd a hajtas
szOrozottsége, ennek 1éte-nemléte faji szintii elkiilonité bélyeg (példaul a kanadai és magas
aranyvesszé kozott). Szaporitd képleteik a jellegzetes kétivart, fészkes virdgzat, amelyben
csoves €s nyelves virdgok egyarant megtalalhatoak. Fészkes virdgzatai hajtasvégi bugaba
rendezédnek. Termése bobitas kaszat (Ujvarosi 1973; Simon 2000; Botta-Dukat ¢s Dancza
2004).

Elterjedésiik honos kornyezetiikben altalanosnak mondhatd, utak mentén, legelékon,
artereken, raadasul egyes gyomtarsuldsokban is megtalalhatoak, mely a nemzettség széles
térhoditasara utal. Felhasznaldsuk tobbrétli, egyes teriileteken kerti disznovényként iiltetik

kiilonboz6 fajait. Gydgyndvénykeént is ismeretesek, altaldban hugyuti, reumas (koszvény),

18



megfazasos betegségek kezelésére hasznaljak viragos hajtasait (ndlunk a honos kozonséges
aranyvesszOt, az invaziv magas és kanadai aranyvesszOt egyarant). E hatasokat a magas
antimikrobialis és antimutagenikus hatdéanyagaiknak koszonhetik (Kotodziej és mtsai. 2011).
Ezenkiviil méhészek kedvelt célpontjai, valamint a gumiiparban is felhasznaltdk az 1900-as
évek elsé felében, példaul a Ford T modell elsé abroncsainak készitésekor az egyik honos

aranyvesszo6 faj levelének kivonatat is felhasznaltak (Time Magazine 1929).

2.3.2. A Solidago gigantea Ait. jellemzése

Az altalunk kutatott faj a magas aranyvesszé (Solidago gigantea) (2. abra) koros
megjelenésli, szara a virdgzatig nem agazik el, hajtasainak magassaga tag hatarok kozott
mozog, atlagosan 40-150 cm, de 2 m feletti hajtasok is el6fordulnak. A szarleveleik szort
allastak, landzsas vagy hosszikés-landzsas alakuak, fels6 harmadukban flirészesek, alul ép
szélliek, harom ertiek. Télevelei koran lehullanak. A csucsdllo virdgzatrendszer f6- és
oldalviragzatokbol all, bar az utobbiak hianyozhatnak is. Fészekvirdgzatai csakigy, mint a
tobbi aranyvessz0 fajnal, buga viragzatot alkotnak. A faj geofiton, a talajban erételjes
novekedésii tarackokat képez (Ujvarosi 1973; Simon 2000; Botta-Dukat és Dancza 2004;
Botta-Dukat és Dancza 2012).

2. abra: A magas aranyvessz0 (Solidago gigantea) habitusa, viragzasi fenofazisban. (Foto: Pal
Robert)
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A faj nagy morfoldgiai hasonldsdgot mutat egy masik invaziv aranyvesszd fajjal, a
kanadai aranyvesszével (Solidago canadensis). Fontos elkiilonité bélyeg, hogy az altalunk
kutatott S. gigantea szara szOrtelen, viaszos bevonati, csupan a viragzatban fordulhat el6 apro
szOrozottség, illetve a virdgzatokban a nyelves viragok partaja tilnyulik a csdvesekén. Ezzel
szemben a kanadai aranyvesszd széara stirlin szOrozott, viaszos bevonat nélkiili, valamint a
nyelves €s csoves viragok partdja megegyezo6 hosszusagu (Kiraly 2009).

Az eddigiekben targyalt rokonaihoz hasonléan Eszak-Amerikdban honos, de mara
cirkumpolaris elterjedésii, Eurdpatol Azsidig meghonosodott (Tsuyuzaki 2002, Weber és
Jakobs 2005). A faj disznovényként jutott Eurdpaba és Magyarorszagra, majd kivadulva az

egyik legerételjesebben terjedd 6zonfajja ndtte ki magat, ahol a legtobb negativ hatast is fejti

ki. Ezt jol mutatja, hogy a Magyarorszag egészét lefedd KEF adatbazis szerint az alapmezdk

(11*12 km) kozel kétharmadaban megtalalhato a faj (3. abra).

3. abra. A magas aranyvessz6 2005 év szerinti elterjedése honos és invaziv teriiletén (Weber
¢s Jakobs 2005), valamint a faj Magyarorszagi elterjedése (Magyar Floratérképezési Program
Adatbazisa, 2017).

A magas aranyvesszd az Egyesiilt Allamokban altalanosan elterjedt, elsésorban
artereken fordul eld, mig Amerika keleti partvidékén problémékat okoz6d gyomositd faj (4.
abra). Eur6paban is foként az artéri teriileteken talalhatdo meg, de mara a szérazabb gyepeken
is tomeges (Botta-Dukat és Dancza 2004; Weber és Jakobs 2005).

A faj legjelentdsebb kartételét a biodiverzitas csokkentésében érhetjiik tetten.
Populacioi gyakran monodominans, teljesen zart alloméanyokat alkotnak, amelyek

arnyékolasukkal és megnovekedett kompeticios képességiikkel megakadalyozzak a tobbi faj
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fennmaradésat (Botta-Dukat és Dancza 2004). Raadasul ezen allomanyok nem megfeleld

¢lohelyei a legtobb gerincesnek, igy ezen allatok életfeltételeit is jelentds mértékben karositja

a faj (Botta-Dukat és Dancza 2004).

4. dbra. A magas aranyvessz6 honos (Montana, USA) és invaziv (Magyarorszag) populdacioi
(Foto: Pal Robert)

Emlitett kartételei miatt a faj elleni védekezés elengedhetetlen, kiilonosen a
természetvédelmi szempontbol jelentds teriileteken. Ennek legcélravezetdbb modszere a
fertdzott teriiletek meghatarozott idészakokban, altalaban évi kétszer, torténd kaszalasa,
esetleg szantasa (Botta-Dukat és Dancza 2004; Csiszar és Korda 2015). Emellett a legeltetés
jarhat még jo eredményekkel, azonban érdemes figyelembe venni, hogy egyes allatok
esetében emésztdszervi problémakat okozhat a faj elfogyasztisa (Botta-Dukat és Dancza
2004). Vegyszeres kezelésre a faj erdteljesen reagdl, igy a herbicidek alkalmazasa is hasznos
lehet, fontos azonban szem el6tt tartani, a védett teriileteken, a vele egyiitt el6fordulo, értékes

fajokra gyakorolt karositas minimalizalasat.

2.3.3. A herbivor hatasok a Solidago gigantea-ra nézve

A magas aranyvesszOt, honos termOhelyén rendkiviil sok generalista, valamint
specialista rovarfaj fogyasztja (Craig és mtsai. 1993; Botta-Dukat és Dancza 2004), ezzel
szemben Europdban csak néhany generalista herbivort jegyeztek fel, amelyek rendszeresen
karositjak a fajt (Jakobs és mtsai. 2004; Weber és Jakobs 2005). Hazankban példaul alig 25
fajt jegyeztek fel, amelyek gyakori fogyasztéi a fajnak (Mihaly és Botta-Dukat 2004). A
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csokkend herbivoria mértéke miatt megindulhatott a faj evolucios szintli valtozasa, erdteljes
méretbeni novekedés és a heterogén kornyezethez vald adaptacid formajaban, az EICA
hipotézsnek megfelelden (Blossey és Notzold 1995). Ezek alapjan 0gy tiinhet, hogy az
eurdpai S. gigantea populaciok kevésbé védettek a rovarkartevok ellen, mint észak-amerikai
tarsaik. Meyer és mtsai. (2005) vizsgalatai azonban nem tamasztottak ala a védekezOképesség
csokkenését az elozonlott teriileten €16 populaciokban. Eredményeik arra utalnak, hogy az
Européba torténd bejutasukat kovetden nem tortént jelentds valtozas a védekezdképességben,

vagy az utobbi évek soran fokozott rezisztencia alakult Ki.

2.3.4. A Solidago gigantea-val kapcsolatos korabbi genetikai vizsgalatok

A magas aranyvessz0 Onmegporzasra képtelen (6n-inkompatibilis) faj, amelynek
szexudlis szaporodasa a kiilonb6zé megporzé rovaroktol fiigg (Voser-Huber 1983). Apro,
repitOkésziilékes magjai sz€él Utjan nagy tdvolsagokra terjedhetnek, mig stabilizalodott
alloményaiban inkabb vegetativ modon, a rizémai segitségével szaporodik, ami miatt egyes
populacidiban jelentésen lecsokkenhet a genetikai diverzitasa (Hartnett és Bazzaz 1985;
Botta-Dukat és Dancza 2004).

A korabban emlitett nagyfoku fenotipikus plaszticitas fontos tényez0 lehet egy invaziv
faj terjedésében, azonban bizonyos esetekben még nagyobb hatasu lehet a gyors adaptacios
képesség. Weber és Schmid (1998) vizsgaltak a faj kiilonboz6 elterjedésti eurdpai populacioit
okologiai termelékenységiik és életciklusuk szempontjabol. Kutatasukbol kideriilt, hogy
jelentds eltérések vannak az eltérd szélességi koron eldforduld egyedek kozott. Ezen
kiilonbségeket laboratoriumi  korilmények kozott is kimutattdk, amit a populédciok
genetikai szintli elvalas (speciacid) kovetkezett be az elmult évszdzadok alatt, amit nem lehet
mar csak a fenotipikus plaszticitdssal magyardzni. Mas fajok fo6ldrajzilag elkiiloniild
populacioi kozott is mutattak ki kiilonb6z6 geno- és 6kotipusokat, példaul a Capsella bursa-
pastoris genotipusai eltérést mutatnak viragzasi idejiikben (Linde és mtsai. 2001). Ezen
kutatasi eredmények ravilagitanak az invaziv ndvényfajok egyidejli, genetikai és okoldgiai
szinten torténd vizsgalatanak sziikségességére.

Az utdbbi tiz év folyaman egyre tobb genetikai témaju kutatas jelenik meg az invaziv
novényfajokrol. Ezeknek a kutatasoknak az elsddleges szerepe az invazidé folyamatanak
felfedése. Tobb esetben, példaul a Centaurea stoebe-nél a kloroplasztisz DNS-én kodolt tRNS
gének kozotti intergénikus spacer-eket hasznaltdk fel a kiilonb6z6 haplotipusu populaciok

felderitésére (Hufbauer és Sforza 2008). Hasonlo filogeografiai vizsgalatokat folytattak a
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Solidago gigantea-val is, amikor tRNS gének segitségével mérték fel az eurdpai és észak-
amerikai populaciok genotipusait (Schlaepfer és mtsai. 2008/B). Kutatasaik soran dsszesen 20
kiilonb6zé haplotipust tudtak elkiiloniteni. Ezek koziil viszonylag kevés (4 haplotipus)
talalhato meg Eurdpaban, tehat az invaziv populaciok sokkal kevésbé diverzek, ami az
invazidjuk soran bekovetkezett alapitd hatdsnak tudhaté be. Az egyes haplotipusok kozotti
eredményeket kaptak az allopoliploid Solidago houghtonii eredetének vizsgalata soran is,
amikor szintén tRNS illetve nuklearis ITS szekvenciakat elemeztek (Laureto és Barkman
2011).

A hivatkozott kutatasok sajnos csak nagy Iéptékben, kissé feliiletesen tudtak
feltérképezni a Solidago fajok genetikai tulajdonsagait, amit érdemes a tovabbiakban sokkal
érzékenyebb moddszerek bevonasaval is megvizsgalni, mint példdul a mar emlitett

mikroszatellit analizisek.

2.3.5. Ploidizacio hatasa a Solidago gigantea terjedésére

Mint ahogyan a korabbiak alapjan szamitani lehetett, aranyvessz6 fajok invazidja
esetében sem hanyagolhatjuk el a ploidia hatdsat. A nemzetségben eléfordulnak diploid,
tetraploid illetve ritkabban hexaploid egyedek (Semple és mtsai. 1984). Ezen fajok egy része
esetében mar bizonyitast nyert a kromoszomak eredete, egyes fajok mas Solidago fajoktol
szerezték a plusz kromoszomakat, uj, allopoliploid egyedeket 1étrehozva (Laureto és Barkman
2011). Mig példaul a S. gigantea eredetérdl, hogy allo- vagy autopoliploidiardl van szo,
sajnos nincsenek bovebb informacioink. A S. gigantea alap kromoszémaszama n=9. Oshonos
kornyezetében tobbféle citotipussal rendelkezik: diploid (2n=18), tetraploid (4n=36) ¢és
hexaploid (6n=54). Eszak-Amerikaban éles foldrajzi elkiiloniilés tapasztalhaté a kiilonbozd
geografiai szeparacid arra enged kovetkeztetni, hogy nem csak genetikai, hanem o6kologiai
kiilonbség is kialakul a kromoszomaszam sokszorozodasa soran (Schlaepfer és mtsai.
2008/A). Erdekes, hogy Eurépa és Kelet-Azsia szerte csak a tetraploidok valtak invazivva.
Ennek tobb lehetséges magyarazata van: (1) csak tetraploid citotipust egyedek jutottak at, (2)
tobb tipus is bejutott, de azok kiszelektalddtak, (3) mindegyik tipus megtaldlhaté Eurdpaban,
azonban valamilyen ok miatt rendkiviil kis szamban vannak jelen. A magas aranyvesszo
esetében a (3) hipotézis az elmult években igazolast nyert, ugyanis igaz csekély szamban, de
talaltak diploid egyedeket is (Weber és Jakobs 2005; Hull-Sanders 2009/A ¢s B). Csak ugy,

mint @ mar tobbszor is emlitett, utszEéli imola esetében is. Ebbol a fajbol Kanadaban, valamint
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az Egyesiilt Allamok északi allamaiban léteznek kevert populaciok is, ahol diploidok
tetraploidokkal egyiitt élnek, de 6nalldan diploid populaciok nem fordulnak elé. Az amerikai
kontinensre eljutottak a diploidok is, azonban a magas aranyvessz6hoz hasonléan a
tetraploidok lettek elterjedtebbek (Treier és mtsai. 2009).

A magas aranyvesszO tetraploid populacidinak  sikerességében  fokozott
termelékenységiik jatssza a legfontosabb szerepet. A diploid citotipust egyedek nagyobb levél
¢és hajtasméretiiek, mig a tetraploidok joval tobb rizomat és ezzel egylitt hajtast fejlesztenek,
mint a diploidok. A tetraploidok erdsebben klonalisak, ami néveli invazids képességiiket
(Schlaepfer és mtsai. 2010).

A tovabbiak megértéséhez elengedhetetlen bevezetniink a geo-citotipus fogalmat. A
fogalom a kiilonb6z6 ploidiaszintii (citotipust) egyedek eltérd foldrajzi elhelyezkedésére utal,
ahogy mar azt az el6z6 fejezetekben is lathattuk. Schlaepfer és mtsai. (2008/B) a kiilonb6z6
geo-citotipusok filogeografiai aspektusait vizsgaltak, bebizonyitva, hogy a kiilonb6z6
poliploid vonalak nem kozos 6stdl eredeztethetéek, hanem 1étrejottiikk fliggetlentil, tobbszor
ismétlédden tortént. Kutatasuk Gttérd volt, hiszen, mind honos, mind el6zonlétt kornyezetben
vizsgalta a faj genetikai tulajdonsdgait, azonban a honos teriileten el6fordulé hexaploid
populacidokat nem vontak bele a kutatasba. Hull-Sanders és mtsai. (2009/B) viszont mind az 6t
ismert geo-citotipust vizsgaltak. Els6sorban a novény kiilonb6z6 ndvekedési, morfologiai és
fitokémiai tulajdonsagait mérték fel, azonban az ¢ kutatasaikban is alulreprezentalt volt a
honos/hexaploid geo-citotipus. Eredményeik szerint a kiilonb6z6 geo-citotipusok
kiilonboznek a vizsgalt paraméterekben, azonban ezek a kiilonbségek foként a kontinensek
kozott jelentek meg, kontinenseken belill viszont joval kevésbé mutatkoztak. Leirt
eredményeik ellentmondanak Schlaepfer és mtsai. (2010) felfedezésének, akik a citotipusok
szerepét hangstlyozzak a foldrajzi eloszlassal szemben. Hull-Sanders és mtsai. (2009/B)
ennél még tovabb is ment, munkdjukban azt sugalljak, hogy a magas aranyveszé meért
paramétereire a citotipusnak kisebb hatasa van, inkabb kiilonb6zd, altaluk nem vizsgalt
genetikai folyamatok jatszhatnak szerepet a kontinensek kozott fennalld kiilonbségekben.
Ezen kiviil utalnak arra is, hogy az eurodpai tetraploidok fliggetleniil alakultak ki Eurdpaban a
bejutd diploid citotipusokbdl. Ennek kideritésére azonban eddig még nem végzetek
vizsgalatokat.

A fenti eredményekbdl latszik, hogy a magas aranyvessz0 geo-citotipusai kozott
fennallo kiillonbségek magyarazatardl nincs egyhangi vélemény. Mig egyes kutatasok a
citotipust teszik a legfontosabb hatotényezdnek, addig egyesek a foldrajzi és egyben genetikai

kiilonbségeket valamint a faj evoltcios szintli elkiiloniilését tekintik a f6 hatdtényezének. A
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tovabbi vizsgalatok elengedhetetlenck ahhoz, hogy pontosabb képet kapjunk a faj

crer
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3. Célkitiizések

Ahogy az irodalmi bevezet6bdl is lathattuk, a névényi invaziok hatterében rengeteg, a
novényen beliili és kiviili tényez6 jatszik fontos szerepet, ezért ennek alaposabb feltarasara a
kiilonb6zé modszerek kombinalasara van sziikség. Dolgozatomban célul tiiztiik ki a Solidago
gigantea eddig méltanytalanul elhanyagolt honos/hexaploid geo-citotipusi populacioinak
vizsgalatat és Osszehasonlitasat az invaziv/tetraploid geo-citotipusti populaciokkal, valamint a
koztik 1évo eltérések és ezek okainak felderitését. Ezenfeliil vizsgaltuk az egyes geo-
citotipusok sajat életkdzosségeikre gyakorolt hatasait, az elozonlott kornyezetben torténd
viselkedésiiket, valamint genetikai kiilonbségeit. A két geo-Citotipus kivalasztasanak hatterét a
tetraploid populaciok el6zonlott teriileteken valo egyértelmii dominanciaja, mig a hexaploidok
feltiiné hianya adja. Ezenfeliil kutatasunk lehet6séget nyljt az invaziv citotipus egy magasabb
ploidiaszinttel rendelkez6 honos citotipussal valdo 0Osszevetésére. Ezzel megprobalunk
valaszolni egy roppant tanulsagos és iddszerii kérdésre: Vajon a magasabb ploidiaszint
fokozza-e a magas aranyvesszé invazios képességét, ahogy azt Pandit és mtsai. (2014)
eredményei sugalljak, vagy esetleg a tetraploidok preadapticios folyamatai jatszottdk a
legfontosabb szerepet a kontinensek kozti citotipusbeli kiilonbségek kialakulasaban? Emellett
eredményeinkbdl valaszt kaphatunk arra, hogy a honos/hexaploid citotipus egy esetleges

bekertilése az elozonlott teriiletre mekkora rizikot rejt magéaban.

Doktori disszertaciom soran az alabbi célokat tuztik ki:

1. A ndvénytarsulasok esetében conologiai modszerekkel megvizsgaltuk, hogy a
honos és az elozonlott kornyezetiikben a faj két geo-citotipusanak denzitasa milyen
modon hat a sajat kornyezetének novénykozosségeire €s diverzitasara.

2. Felmértiik az ITS ¢és a mikroszatellit régiok elemzésének alkalmazhatosagat a geo-
citotipusok esetében. Majd mikroszatellit fragmenthossz analizist haszndlva
meghataroztuk a két geo-citotipus populacioinak genetikai szintli elkiiloniilését,

struktarajat és diverzitasat.
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3. Terepi kisérletes vizsgalatokkal felmértiik a két geo-citotipus kozti okoldgiai
kiilonbségeket (novekedési paraméterek, kartevé nyomas) az elozonlott teriileten,
valamint ezzel egyiitt a hexaploid populéaciok lehetséges bejutasanak kockazatait.

4. Ezenkivil vizsgaltuk, hogy az eltéré Kkisérleti kornyezet (liveghazi vs. terepi
kitiltetés), valamint a vizsgalat iddétartama milyen mértékben befolydsolja

eredményeink pontossagat.
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4. Anyag és modszer

4.1. A vizsgalt geo-citotipusok novénykozosségekre gyakorolt hatasai
4.1.1. Kisérleti teriiletek és modszerek

Terepi vizsgalataink soran felmértiik a két geo-citotipus denzitdsdnak sajat
kornyezetére gyakorolt hatdsait. A hexaploid, honos citotipusok vizsgalata 2009, 2010 és
2012 soran tortént, koriilbeliil 900x500 km teriileten az egyesiilt allamokbeli Montana dél-
nyugati, Idaho keleti, Wyoming északnyugati és Washington keleti teriiletein, 69 felvételi
pontban. A tetraploid, invaziv citotipusok vizsgalata 2010 és 2012 kozott tortént, koriilbeliil
200x200 km teriileten, Magyarorszagon, 118 felvételi pontban. A terepi felmérések pontos
helyszineit az 5. abra jeloli. A vizsgalatok helyszineinek kivalasztasa Schlaepfer és mtsai.
(2008/A) munkaja alapjan tortént, amelyben a hexaploid populaciok elterjedését az Egyesiilt
Allamok északnyugati teriiletein tapasztalta, mig, a tetraploid populacidk egész Eurépaban,
igy Magyarorszagon is talsulyban vannak. A kisérleti pontjaink hasonld szélességi koron
helyezkednek el (48° 50°— 42° 00’ a honos teriileten; 48° 00° — 45° 50’ az elozonlott
teriileten), azonban tengerszintfeletti magassagban erételjes kiilonbség van (524 m — 1942 m a
honos teriileten; 88 m — 360 m az el6zonlott teriileten). A felvételi pontok kozott legalabb 1
km tavolsagot tartottunk, kivéve harom montanai pont kdz6tt, ahol a tavolsag koriilbeliil 200
m volt. A harom kozeli felvételi pontunk esetében a kivalasztas f6 indoka az allomanyok
magas abundancidja volt, ellensulyozando6 a honos teriiletek atlagos alacsony hajtasszamait. A
novénytani felvételezéseink minden évben a faj viragzasi fenofazisaban, a késo nyari idészak
folyaman torténtek. A felvételi pontjaink 2x2 m-es kvadratok voltak (Dancza 2007 ajanlasa
alapjan), amelyek el6feltétele a S. gigantea jelenléte volt, a vizsgalt kozosségen beliil a
kvadratok elhelyezése random modon tortént. Minden egyes kvadratban rogzitettik a
jelenlevé edényes novényfajok fajszamat és fajonkénti boritasat, valamint a S. gigantea
hajtasszamat. A 69 egyesiilt allamokbeli és a 118 magyarorszagi felvételi pontban megmértiik
6t random kivalasztott Solidago hajtas magassagat és atlagot szamoltunk bel6liik minden

egyes felvételi pontra.
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5. abra: Vizsgalataink mintavételi helyei az Egyesiilt Allamokban és Magyarorszagon. A
sziirke korok a terepi felvételezések helyét, mig a piros szintiek a terepi kisérletes és genetikai
vizsgalathoz hasznalt egyedek gyiijtési helyét jelolik (ezek koordinatait a 3. tablazatban
abrazoljuk). A skala léptéke nem engedi az egyes felvételek szeparalasat, ami miatt ezek

tobbszor csak egy pontnak latszanak.
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4.1.2. A novénykozosségekre gyakorolt hatasok statisztikai analizise

Statisztikai vizsgalatainkat az R ver. 3.1.2 (R Development Core Team 2014)
statisztikai programcsomag segitségével végeztiik el. Mindkét geo-citotipusra kiilon elemezve
megtortént a felvételi pontokban az Osszfajszam majd a honos és invaziv fajszam, valamint a
Simpson diverzitas és az egyenletesség (evenness) kapcsolatanak vizsgalata (linearis
regresszio analizis) a S. gigantea hajtasszamaival. A vizsgalt fajunk boritasa és jelenléte nem
szerepelt ezen elemzéseink esetében. Hogy a két geo-citotipus kozti kiilonbséget
megismerjik, felvételi pontjaink hajtasszamait, atlagos hajtdsmagassagait, osszfajszamait és
honos fajszamait kétmintds t-probaval elemeztiik, az R kornyezet Im funkciojaval. A
statisztikai analizis eldfelvetéseit grafikus moédon ellendriztiikk, majd minden esetben loge

transzformalast kovetOen tortént a statisztikai elemzés.

4.2. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai és 6kolégiai vizsgalata
4.2.1. Mintagyiijtés és a vizsgalatok el6készitése

A tovabbi vizsgalatokhoz Gsszesen 11 populaciobol tortént a mintagytjtés, amelynek
soran 10-10 egyed sziinfloreszcenciaja, érett magokkal, keriilt begytjtésre. A kutatashoz o6t
egyesiilt allamokbeli  feltételezhetben hexaploid ¢és hat Magyarorszagon —gyQjtott
feltételezhetéen tetraploid populaciobdl vettiink mintat. Az egyes teriileteken beliil a
mintavételi pontok k6zotti minimalis tavolsag 3 km, mig a maximalis tavolsag 150 km volt. A
pontos mintavételi helyszineket az 5. abran piros szinnel jeloltiik, valamint adataikat a 2.
tablazatban részletesen kifejtettiik. A mintavételi helyszinek kivalasztasdnak f6 szempontja az
egyes populaciok éléhelyének hasonlosaga volt, hogy elkeriilhessiik az extrémen kiilonb6zd
kornyezeti feltételekhez vald adaptalodds hatdsait. Mint kordbban emlitettiikk, a gytijtési
terlileteink azonos szélességi koron helyezkednek el, mig a tengerszintfeletti magassaguk
Iényegesen eltért egymastol, ami a tobbi kdrnyezeti paraméterrel (talajtani, tapanyagbeli, vagy
éppen biotikus kolcsonhatasbeli tulajdonsagokkal) egyiitt eltérd élohelyi viszonyokat alakit Ki.
A felsorolt nyilvanval6 kiilonbségek ellenére, kutatasunkban igyekeztiik csokkenteni az ebbdl
ered eltérést, igy standardizaltuk a mintagyljtés feltételeit. Az altalunk figyelembevett
feltételek pedig: az azonos klimatikus régioba tartozas (mindkét teriilet a nedves kontinentalis
tipus: meleg/forrd6 nyar altipusdba tartozik), amelyet Bonan (2008) ajanlasa alapjan
hatdroztunk meg; a talaj nedvességtartalma (keriilve az extrém nedves vagy extrém szaraz

teriileteket); atlagos évi csapadékmennyiség (400-650 mm); fényviszonyok (szabad
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allomanyok, arnyékolas nélkiil); vegetaciotipus (lagyszari dominalta tarsulasok), valamint a
faj dominanciaja (legalabb 60%-os atlagboritas) és kiterjedtsége (legalabb 1 hektar teriiletit).
Minden egyes populaciobdl 10-10 egyedrdl virdgzatok, a benniik talalhatod érett magokkal
egylitt keriiltek begytijtésre. A begylijtott viragzatokat ezutan eldre kodolt és feliratozott
papirzacskokba helyeztiikk, a hossza eltarthatosag érdekében. Az anyandvények kozott
legalabb 10 m tévolsagot tartottunk, hogy csokkentsiik ugyanannak a klénnak az
ujramintavételezését. A késObbiekben, hogy ennek sikerességérél megbizonyosodjunk,
genetikai elemzéseink soran megvizsgaltuk az egyedek genotipusat populdciokon beliil, és
ahogyan a késébbi eredményeinkbdl is lathaté lesz (struktira és PCOA analizis), nem
talaltunk teljesen atfedé genotipusu egyedeket (klénokat).

Anyandvényenként 20 magot csiraztattunk Petri csészékben, itatdéspapiron tartva,
allandd6 hémérsékletet (22 °C), viz- és fényellatottsagot (napi 10 ora) biztositva.
Anyandvényenként két egészséges csirandvényt lltettlink 4t a tovabbi Okoldgiai
vizsgalatainkhoz (lasd kés6bb), amelyek koziil végiil csak egyet tartottunk meg. A tovabbi
vizsgalatainkhoz tehat dsszesen 11 populaciobdl, 110 egyedet hasznaltunk fel. Okologiai
vizsgalataink mésodik évében levélmintikat gylijtottiink a felnevelt utodokbol, amelyek egy
részét a genetikai vizsgalatok céljabol -20 °C-ra, fagyasztoba helyeztiink, masik részét pedig a
ploidia meghatarozasaig - harom napig - nedves itatospapir kozott 4 °C-on taroltunk. Minden
esetben (6kologiai és a kétféle genetikai vizsgalat soran) egyedi kodrendszer szerinti keriiltek

jelolésre a vizsgalt utddok.

4.2.2. A ploidia meghatarozasa

A korabbiakban emlitett célirdnyos gyljtés ellenére meg akartunk bizonyosodni arrol,
hogy a kutatasunkban résztvevd 0sszes egyed az altalunk vart geo-citotipusba tartozik, ezért
ezt kiilon, egzakt vizsgéalati modszert felhasznalva meg is tettiik. Az egyedek citotipusanak
meghatarozasat a Pragai Kdaroly Egyetem ¢és a Cseh Tudoméanyos Akadémia kozos,
Pruhonice-i Kutatointézetében végeztiik el, kooperaldo partnereink segitségével. A ploidia
szint meghatdrozasara alkalmazott mdédszer a DAPI dramlasi citometria volt, amelyet UV
dioda chip szettel felszerelt Partec-Sysmex CyFlow Space miiszer segitségével végeztiink el.
A mintdkat a méréshez az egyszeriisitett kétlépéses protokoll segitségével készitettiik eld,
Otto pufferek felhasznalasaval (Dolezel és mtsai. 2007). A sejtmagi DNS megfestésére UV
fluoreszcens DAPI (4',6-diamidino-2-phenylindol) festéket hasznaltunk. A vizsgalt Solidago
egyedek kettesével, pool-ozva keriiltek feltarasra és elemzésre populacionként. Az elemzés

értékeléséhez belsd kontrollként a kerti borso (Pisum sativum L.) ,,Ctirad” fajtajat hasznaltuk,
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ismert ¢és konstans diploid sejtmagi DNS mennyisége (2C = 9.09 pg DNS) miatt.
Meghatarozasahoz a mérés soran produkalt kromatogramok kertiltek felhasznalasra; a kontroll
¢s a mért egyedek csticsainak helyzetébdl szamoltuk ki a mért egyedek sejtmagi DNS
mar korabban leirt S. gigantea diploid sejtmagi DNS mennyiséget hasznaltuk referenciaként
(Bai és mtsai. 2012).

4.2.3. Genetikai analizisek

A total DNS izolalasa terepi kisérletes vizsgalataink soran begyijtott, fagyasztott
levélmintakbol tortént, a ZenoGene40 Novényi DNS izolald kit (Zenon Bio Kft. terméke,
Magyarorszag) felhasznalasaval. Genetikai vizsgéalataink elsé fazisaban ITSI1, ITS2 és 5.8S
rRNS szakaszokat szaporitottunk fel PTC-200 GradientCycler (MJ Research, INC.) késziilék
alkalmazasdval. Az eldzetes analizishez minden populdciobol csak egy egyed kertilt
elemzésre. A PCR reakcidban résztvevo elegy térfogata 50 pl volt, amely 8 ul DNS templatot,
2-2 ul (10 pmol/ul) primert, 13 pl T-puffert (1,44 ul MgCl, (25 mM), 2,5 ul 10x puffer,
4x0,05 pl dNTP (100 mM), 7,86 pl 3xH,0), 23 pul 3xH,0-t és 1 ul U Taq DNS polimerazt
tartalmazott. A felszaporitott DNS szakaszokat ezutdn szekvendltattuk, majd
bazissorendjeiket a DNA Baser program (DNA Sequence Assembler v4, 2013) segitségével
elemeztiik, ahol a szekvenciadk szerkesztése és alignment-be rendezése tortént meg.

Genetikai analizisiink masodik modszere a mikroszatellit fragmenthossz analizis volt.
A vizsgalataink kezdetekor nem alltak rendelkezésre a fajra specifikus mikroszatellit
primerek, ezért az irodalomban leirt kézel rokon Solidago fajok primereinek hasznalhatdsagat
teszteltiik. Harom publikaciobol (Wieczorek és Geber 2002; Zhao és mtsai. 2012; Sakata és
mtsai. 2013) Gsszesen 29 primerpart teszteltiink, amelyekbdl 15 bizonyult miikodoképesnek a
S. gigantea-n, azonban koziiliikk csak 8 adott polimorf eredményeket. A tovabbiakban hasznalt
markerek az alabbiak voltak: Saltl, Salt4, Salt8, Salt17 (Sakata és mtsai. 2013); SS4F, SS19D
(Wieczorek és Geber 2002); SC45 és SC54 (Zhao és mtsai. 2012). Ezt kdvetden a kivalasztott
primerek fluoreszcens festékekkel (FAM, NED, VIC, PET) torténd jeloltetése kovetkezett. A
reverz primereket Gjraterveztiik, az 5’ végekre ugynevezett ,,PIG-tail” szekvenciat (GTTCTT)
szintetizaltattunk az adenilalédas zavar6 hatasat elkeriilendé (Brownstein és mtsai. 1996). A
PCR reakciokhoz a tisztitott DNS-ek higitasat (1:5 és 1:40 kozott) végeztik el, amelybdl
aztan 4 pl-t hasznaltunk fel. Ehhez 1-1 pl (10 pmol/ul) fluoreszcens jel6lt primert adtunk, 6,5
pl T-puffert (0,72 pul MgCl, (25 mM), 1,25 pl 10 x puffer, 2 x 0,05 pl ANTP (100 mM), 3,93
ul 3 x Hy0), 12,5 pl 3 x Hy0, és 0,5 ul U Taq DNS polimerazt. Az alkalmazott PCR
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programokon nem valtoztattunk, leirasuk megtalalhaté a fentebb idézett publikaciokban. A
PCR fragmentek analizise a Magyar Természettudomanyi Muzeum, Molekularis Taxonomiai
Laboratoériumaban valosult meg, egy ABI 3100 kapillaris szekvenald késziilék segitségével
(Applied Biosystems, Inc., Foster City, CA, USA). A mintdk fragmenthosszanak
meghatarozasdhoz GeneScan 500 Liz standardot (Applied Biosystems) hasznaltunk.

Az egyes fragmenthosszakat a Peak Scanner v.1.0 software (Applied Biosystems)
segitségével manualisan olvastuk le a szekvenalas utan kapott kromatogramokrol (6. abra).
Ezen folyamatot nemzetkdozi nomenklataraval ,scoring”-nak nevezziik, magyarul
leolvasasként lehetne hivatkozni ra. Ennek soran a csucsok x-tengelyen vald helyzetébdl

kovetkeztethetlink az adott allél (fragment) méretére, mig magassagabol a jel intenzitasara.
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6. abra: A vizsgalatban résztvevd egyik egyed (HS) mikroszatellit fragmenthosszanalizis
soran kapott kromatogram képe. Az abran az egyes lokuszok (primerek) kiilonb6z6 szinnel
jelennek meg, eltéré fluoreszcens festésiik miatt. Szemléltetésre az egyik legjobban
értelmezheté kromatogramot valasztottuk ki, azonban alaposan megnézve itt is feltiinhet

néhany kisebb méretii, a PCR reakcié okozta fals csucs.
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A ,,scoring” soran minden olyan csucs leolvasasra kertilt, amelynek intenzitasa elérte
az 1000-1500-as értéket. A rengeteg fals cstics miatt, csak a legalabb kétszer, egyértelmiien és
intenziven felbukkan¢ allélokat fogadtuk el és vettiik be az elemzésbe, hogy elkertiljiik a PCR
reakciobol eredé random hibakat. Az eredetileg alkalmazott 8 marker koziil kettt (SC45 és
SC54) végil kihagytunk a tovabbi vizsgalatokbol, mivel a tényleges allélok leolvasasat
lehetetlenné tette a fals szakaszok felsokszorozodéasa. Sziikség esetén a reakciokat és a
szekvenalasokat megismételtiik az egyes mintakon, amikor hibas amplifikaciot tapasztaltunk
az egyes lokuszoknal, hogy csdkkentsiik a valtozékony méreti allélok vagy részleges null
allélok felsokszorozodéasabol eredd kiillonbségeket (Wattier és mtsai. 1998). A null allélok a
PCR reakci6 hibajabol eredeztethetdek, olyan eseteket jelentenek, amikor a reakcid soran az
adott allél jelenléte ellenére sem sokszorozodik fel az amplifikdcid sordn. Végiil harom
egyedet toroltiink a genetikai vizsgélat adatsorabdl a rossz mindségli amplifikacidjuk vagy
éppen a leolvasasi problémaik miatt. A leolvasds pontossagat szamos tényez6 iranyitja, ezért
minden t6liink telhet6t megtettiink, hogy javitsunk ennek mindségén. Maga az izolalt DNS
tisztasaga is jelentds mértékben befolyasolja az eredményeket (Cagneux és mtsai. 1997),
amely miatt igyekeztlink a lehetd legtisztabb izoldldsi modszereket alkalmazni, valamint a
PCR reakciok optimalizalasat (példaul jégen vald Osszemérés, reakcidomix valtoztatasa) is
elvégeztiik, ugyanis ezzel képesek voltunk csokkenteni a felsokszorositasi folyamat technikai
jellegli hidnyossagaibol eredd hibédkat, els6sorban a null allélok hatasat, kikiiszobdlni (Flores-
Renteria és Krohn 2013). A leolvasas esetében a legnagyobb problémat azonban a valddi null
allélok (amikor az egyed primer kotd helyén torténd mutacidé miatt nem zajlik le reakcio, az
allél jelenléte ellenére sem) valamint az alléldozis (az adott lokuszhoz tartozo allélok
egymashoz viszonyitott mennyiségi aranya) jelentik a poliploid ¢él6lények esetében, ugyanis a
csticsok intenzitdsdnak meghatarozasa onmagaban nem elég ezek megallapitdsara. A pontos
genotipus meghatarozasa csak abban az esetben volt lehetséges, amikor az egyedeink
homozigétak voltak az adott lokuszra vagy, amikor a heterozigdtdknal mért allél szdm
megegyezett a ploidiaszintjilkkel. Mas esetekben azonban az alléldozisbol eredd plusz

informaciokat nem hasznalhattuk késobbi elemzéseink soran (Dufresne és mtsai. 2014).

4.2.4. Genetikai diverzitas és struktira meghatarozasa

A vizsgalatunkba bevont geo-citotipusok genetikai diverzitasat a SpaGeDi ver. 1.4
(Hardy és Vekemans 2002) program segitségével elemeztiik. Az altalunk kalkulalt indexek az
allélgazdagsag (AR), ami az allélok szamara utald érték, és a vart heterozigocia (He) (Nei

1978), ami az egyedek heterozigétasaganak valoszinliségét adja meg. Az alabbi indexeket
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kiszamoltuk az egyes geo-citotipusokra egyiitt, valamint populaciokra kiilon is. Az egyes geo-
citoipusok kozti kiilonbséget Kétmintas T tesztek segitségével allapitottuk meg a populaciok
értekeit figyelembe véve.

A geo-citotipusaink genetikai struktardjannak feltarasahoz a Bayes-féle analizist
alkalmazo Structure ver. 2.3.4. (Pritchard és mtsai. 2000) programot hasznaltuk. Struktura
analizislink soran harom fiiggetlen elemzést végeztiink el. Az elsd elemzés az Gsszes egyedet
¢és geo-citotipust (Popl-Popll) tartalmazta ezért ezt teljes analizisnek nevezziik. Ezen kiviil
még két tovabbi elemzést is futtattunk: mindkét geo-citotipus esetében egyet-egyet. Erre azért
volt sziikség, mert a struktira analizis hibalehetdsége emelkedik az eltéré ploidiaszintii
populacidok esetében. Adatsorunk az elemzés soran kodomindns allélmatrixként keriilt
kodolasra. A teljes analizisben a tetraploid egyedek az 6todik és hatodik kromoszdémakopian
hianyzo allélként keriiltek jelolésre. A K-értéket, vagyis a 1étrehozhat6 csoportok szamat 1 és
20 kozott teszteltiik, 20 ismétléssel, minden egyes K-értékre. Ezen 20 ismétlés mindegyikét
100 000 generacion keresztiil futtattuk, amelyet megelézott 100 000 generacié burn-in
periodusa, (Gilbert ¢és mtsai. 2012 ajanlasai alapjan). Az alkalmazott elemzésben
engedélyeztiik a populéciok kozotti genetikai keveredés (admixture) lehetdségét, valamint az
allélfrekvenciak fiiggetlenségét a populaciok kozott. Meghataroztuk csoportok (klaszterek)
legvaldsziniibb elkiiloniilését, vagyis az egyes elemzések optimalis csoportszam vagy K-
értékét, amihez Evanno ¢és mtsai. (2005) AK megkozelitését alkalmaztuk, a Structure
Harvester (Earl és vonHoldt 2012) program felhasznalasaval. Az egyes egyedek barplotokhoz
valo hozzajarulasanak mértékét (Q) a CLUMPP ver. 1.1 (Jakobsson és Rosenberg 2007)
programmal szamoltuk ki, a végsd abrakat pedig a Distruct ver. 1.1 (Rosenberg 2004)
segitségével készitettiik el.

Mivel a struktira analizis magyarazoereje limitalt abban az esetben, amikor egy
elemzésen beliil eltérd citotipust egyedeket vizsgalunk, ahogy azt Blanchet és mtsai. (2014) is
leirta, raadasként Fokoordinata Analizis (PC0A) felhasznalasaval megvizsgaltuk a teljes
mikroszatellit kompoziciéo hasonlosagat az R ver. 3.1.2 (R Development Core Team 2014)
programcsomagban. Ehhez a poliploid él61ények vizsgalatara kifejlesztett POLYSAT ver. 1.4
(Clark és Jasieniuk 2011) csomagot hasznaltuk. Az elemzés elvégzéséhez a Bruvo-féle
tavolsadgindexet alkalmaztuk, mivel ez ez index megengedi az eltéré ploidiaval rendelkezd
egyedek Osszehasonlitdsat, valamint a méretben kozel allo allélok és a rokonsagi fok erdssége

kozott korrelaciot feltételez (Bruvo és mtsai. 2004).
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4.2.5. A geo-citotipusok genetikai elkiiloniilése

Paros Fst (Weir ¢és Cockerham 1984) indexet hasznaltunk a geo-citotipusok kozotti
Osszehasonlitasra, valamint Fsr (Nei 1978) indexet a geo-citotipusokon beliili
Osszehasonlitasra, mig paros pst (Ronfort és mtsai. 1998) indexeket mindkét esetben
alkalmazhattunk. A paros pst indexet azért hasznaltuk mindkét esetben, mivel kevésbé
érzékeny az eltérd ploidiaszintbdl eredeztethetd kiillonbségekre (Meirmans és Van Tienderen
2013), ami miatt eredményei a mi esetiinkben az Fsr indexeknél hasznalhatobbak. Az dsszes

index kiszdmitdsahoz a mar emlitett SpaGeDi programot hasznaltuk.

4.2.6. A geo-citotipusok okoldgiai kiilonbségei

A genetikai vizsgalatainkat megel6z6en 2010 és 2011 kozott két éves kisérletes terepi
vizsgalatot folytattunk le, amelyben célul tiiztik ki a vizsgalt geo-citotipusok ndvekedési
paramétereinek vizsgélatit az el6zonlott teriileten. A korabban emlitett anyandvényektol
szarmazo csirandvények koziil egyet tartottunk meg, amelyeket egyesével 120 ml-es
cserepekbe iiltettiink at. A cserepekbe elézetesen viragfold és homok 1:1 aranyu keverékét
helyeztiik. A ndvényeket ezutdn a Baranya Megyei Kormanyhivatal Novény- és Talajvédelmi
Igazgatosag feliigyelete ala tartozo tlveghazban helyeztik el. A ndvényeket 18-25°C
homérsékleten, 10/24 oras megvilagitason (megvilagitas erdssége: 70 nEm?st) és 60%
relativ paratartalmi  kornyezetben neveltiik. A novények vizutanpotlasat, igényeiknek
megfeleléen naponta biztositottuk. Négy honap elteltével, 2010 majusdban, megtortént az
egyedek magassaganak ¢€s levélszamanak meghatarozdsa, majd a kijelolt teriiletre valo
kitiltetéstik.

Terepi kisérletes vizsgalatunkhoz egy rendszeresen kaszalt termdhelyet valasztottunk
ki, amely teriileten a Solidago természetes modon is megtalalhatd. A vizsgalati parcella a
Pécsi Hoeromiihoz tartozd korbekeritett teriileten keriilt kijelolésre, igy a tertilet
zavartalansagat konnyedén biztosithattuk. A vizsgélati parcellank Pécs kdzigazgatasi teriiletén
talalhatd (koordinatak: 46.06°N; 18.26°E, tengerszint feletti magassag: 142 m), kornyezeti
feltételei alapjan hasonldo a maggyljtés soran felkeresett populdcidinkhoz. A parcella
talajparamétereinek vizsgalata tobb 1épcsdben tortént, a masodik évben a ndvény viragzasi
fenofazisa idején (Augusztus kornyékén), a mintakat a parcella harom, random valasztott
pontjarol gytjtottiik be, 10-20 cm-es mélységrdl, a faj gydkereinek és rizomainak legstirlibben
eléforduld zonajabol. A talajmintdk bevizsgalasat az Ujfehértoi Gyiimolestermesztési Kutatd

¢s Szaktanacsadd Nonprofit Kozhasznii Kft. Talaj - és Novényvizsgdldo Laboratoriumaban
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tortént, a kapott eredmények atlagai szerint a jellemzd talajparamétereket az 1. tablazatban

foglaltuk ossze.

1. tablazat: A terepi kisérletes vizsgalataink eclvégzésére kivalasztott helyszin talajtani

vizsgalatainak eredménye.

Talajparaméterek Mért értékiik

Talatipus réti talaj
pHKCI: 7,23
pHHzO 7,60
Osszsotartalom 0,18%
Szervesanyagtartalom 5,08%
CaCOs 0,10%
NO3/NO, 163 mg/kg
SO, 207 mg/kg
Mg 356 mg/kg
Osszes P05 1269 mg/kg
Osszes K,0 377 mg/kg
Na 86,4 mg/kg
Zn 45,6 mg/kg
Cu 9,63 mg/kg
Mn 53,5 mg/kg
Nitrogéntartalom 0,343 mg/kg

A talaj vizallapotat két alkalommal vizsgaltuk, eldszor az els6 éves, majd a masodéves
adatgylijtés soran, szintén a faj virdgzasi fenofazisanak idészakaban. Az adatgytijtés 10-15 cm
mélyen a parcella 15 random elhelyezett pontjarol tortént, ami alapjan a parcella vizallapota
20-44% kozott valtozott mindkét év folyamadn. A magyarorszagi flives terililetek maximalis
biomasszatermelési képessége 395 és 535 g/m? kozotti értéken mozog (Molnar 2006; Nagy és
Tuba 2008). A felsorolt talajtani és vegetacidszintli paraméterek a magas aranyvesszo
fejlodése szempontjabol megfeleloek (Weber és Jakobs 2005), ebbdl kovetkezden a
kivalasztott teriilet alkalmas a faj novekedési és az Aaltalunk vizsgalt interakcids
paramétereinek vizsgalatara.

Az liveghazi vizsgélat letelte utdn, majus elején, a kisérleti tertiletiinkon kijeloltonk

egy 4x4 me-es teriiletet, amelyet egy kaszalogép segitségével megtisztitottunk a jelenlévd

37



vegetaciotol, majd korbekeritettiik. A novényeket ezutan randomizalast kovetden eliiltettiik,
egymas kozott 50x40 cm tavolsagot tartva. A novények egyedi, az iddjarasi koriillményeknek
ellenalld jelolést kaptak. A parcella teriiletén ezutan felhagytunk a ndvényzet bolygatasaval,

Az adatgylijtés mind az els6 és masodik évben a ndvény viragzasi fenofézisa idején
tortént meg (augusztusban, Weber és Jakobs 2005 publikacioja és sajat tapasztalatunk

szerint). Mindkét évben megmértiik a kisérletben résztvevd egyedek magassagat,

megszamoltuk a hajtas, valamint 6sszlevélszamukat (7. abra).

7. abra Terepi vizsgalatok masodik éves adatgyiijtése ¢és lesziiretelése a késObbi

biomasszavizsgalat céljara. A képen Maroti Ivett hallgaté segitségével folyik a munka.

A virdgzatot hoz6 egyedek virdgzatait még nyilasuk el6tt eltavolitottuk, az atporzas
lehetdségének minimalizalasa érdekében. A masodik év sordn tovabbi adatok is begytijtésre
keriiltek, mint példaul az egyedek interakcidja a helyi kartevokkel. Ez két paraméter
vizsgalataval tortént: megszamoltuk minden egyeden a herbivor hatasnak és fertézésnek

(gomba-, baktérium-, virusfertézések kozott kiilonbséget nem téve) kitett leveleket, majd ezek
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szézalékos aranya keriilt kiszamitasra az 0Osszes levélszamukhoz viszonyitva. Ezen
paramétereket az elsé évben nem vizsgaltuk, ugyanis szerettiik volna elkeriilni, hogy az els6
év hozzaszokasi iddszaka esetlegesen félrevezetd eredménnyel szolgadljon szdmunkra. A
masik Ujonnan mért paraméter az egyedek biomasszaja volt, amelyet az els6 évben nem
vizsgaltunk, hogy ne csokkentsiik az egyedek sikerességét a kovetkezd évre. A biomassza
vizsgalat a kovetkezOképpen tortént: az egyedek foldfeletti részét begyujtottik és egyedi
azonositoval ellatott papirtasakokba helyeztiik Oket. Szaraz helyen téaroltuk Oket, majd
részletekben az egyedeket 48 oran keresztiil, 60°C-os szaritészekrényben szaritottuk ¢&s
egyesével lemértiik. Az els6 évben kevéssé, mig a masodik évben komoly problémat jelentett
az egyes hajtasok eredetének meghatarozésa a faj intenziv klonalis novekedése miatt, azonban
ezt kézi 4s0 és a rizomak eredési pontjanak feltarasaval igyekeztiink megoldani. A mésodik év
végi adatgyijtést kovetden kétszikli szelektiv gyomirtoval kezeltik a teriiletet, amit a

kovetkezd év nyar elején ismételtiink, a teriilet tovabbfertézddésének elkeriilése érdekében.

4.2.7. A terepi vizsgalatok statisztikai analizisei

A statisztikai elemzéseket az R 3.1.2. verzidjaban valositottuk meg. Eldszor egy
haromszintli valtozot hoztunk létre, amelyet ¢életszakasz névvel illettink. Ezek az
¢letszakaszok az egyedek fenologiai allapotahoz és a kisérlet idejéhez kothetéek, amelyek
pedig: a csirandvény allapot, a kiiiltetés eldtt (liveghazi kisérletként emlitve), mig a kovetkezd
két életszakaszunk az els6é és masodik év viragzasi fenofazisaban 1évé egyedei voltak.

A statisztikai elemzéseinket linearis kevert modellek felhasznalasdval végeztiik el,
ahol az eredeti populaciokat random faktorként kezeltik, az R, lm4-es csomagjanak
felhasznalasaval (Bates és mtsai. 2015). Az egyedek magassaga és levélszama esetében a geo-
citotipus és az életszakasz interakcidjat vizsgaltuk, ahol az életszakasz mindharom szintje
elemzésre keriilt. Ezzel szemben a hajtasszdm elemzésénél ugyanez csak két szinttel szerepelt
(elsé ¢s masodik évi terepi adatok), mivel az liveghéazi kisérletben szerepld csirandvények
mindegyike csak egyetlen hajtast fejlesztett. Az alkalmazott modellek esetében az életszakasz
ismételt mérésii (repeated measurement) tényezoként kertiilt figyelembe vételre. A biomassza,
herbivoria és fert6zottség aranya egyediil a geo-citotipust tartalmazta fix faktorként, ugyanis a
két adatot csak a masodik év soran gylijtottiik. A magassag €s a hajtasszdm loge
transzformalast kovetden keriilt elemzésre. A transzformacio sziikségességét Crawley (2014)
alapjan a modell grafikus kiértékelése segitségével hataroztuk meg. A modellek hipotézisének
teszteléséhez Khi-négyzet tesztet alkalmaztunk (Venables és Ripley 2002) a dropterm funkcio
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felhasznalasaval. A paros Osszehasonlitisokhoz hasznalt Tukey post-hoc teszteket minden

esetben a multcomp csomag (Hothorn és mtsai. 2008) segitségével végeztiik el.
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5. Eredmények

5.1. A vizsgalt geo-citotipusok novénykozosségekre gyakorolt hatasai

5.1.1. A geo-citotipusok fajszintii hatasai
eltéréseket tapasztaltunk. A hexaploid Solidago gigantea egyedek észak-amerikai
felvételezése soran Osszesen 236 kiilonbozé fajt azonositottunk 69 felvételi pontunkban,
amelyek kozil 84 a teriileten idegenhonosnak mindsiilt. A hexaploid S. giganteaval
leggyakrabban megjelend tiz honos faj a Symphoricarpos albus, Rosa woodsii, Geum
macrophyllum, Mentha arvensis, Carex lanuginosa, Equisetum laevigatum, Achillea
millefolium agg., Equisetum arvense, Juncus balticus és a Solidago canadensis voltak,
amelyek a felvételek 36,2% illetve 17,4%-a kozott fordultak elé. A 10 leggyakoribb
idegenhonos faj a Cirsium arvense, Poa pratensis, Elymus repens, Agrostis tenuis, Phalaris
arundinacea, Taraxacum officinale, Agrostis stolonifera, Phleum pratense, Nepeta cataria és
a Poa compressa voltak, amelyek a felvételek 53,4% illetve 15,9%-a kozott voltak jelen. A
tetraploid S. gigantea egyedek magyarorszagi felvételezése soran dsszesen 248 kiilonbozo fajt
azonositottunk 118 felvételi pontunkban, amelyek koziil 24 a terlileten idegenhonosnak
mindsiilt. A tetraploid S. gigantea-val leggyakrabban megjelend tiz honos faj az Elymus
repens, Carex hirta, Galium mollugo, Calystegia sepium, Equisetum arvense, Urtica dioica,
Calamagrostis epigeios, Dactylis glomerata és a Poa pratensis voltak, amelyek a felvételek
54,6% illetve 22%-a kozott voltak fellelhetéek. A 10 leggyakoribb idegenhonos faj az
Erigeron annuus, Ambrosia artemisiifolia, Aster lanceolatus, Acer negundo, Asclepias
syriaca, Conyza canadensis, Echinocystis lobata, Helianthus tuberosus, Solidago canadensis
¢és az Amorpha fruticosa voltak, amelyek a felvételek 22% illetve 1,7%-a kozott fordultak el6.
A fentiekbdl latszik, hogy a kvadratok szamahoz viszonyitva a magas aranyvesszo
honos teriiletén magasabb fajszamot tapasztaltunk, mint az elozonlott teriileten. Az egyes
felvételekben tapasztalt fajszamok tekintetében is szignifikdnsan fajgazdagabbnak (df=1; F =
24534, P < 0.001) bizonyultak az észak-amerikai kvadratok (16.03 + 0.53) a
magyarorszagiakhoz (12.38 + 0.61) képest. Ugyanezt azonban nem tapasztaltuk, amikor csak
az Oshonos fajokat vettiik figyelembe, mivel az ¢észak-amerikai (9.10 = 0.47) ¢és

magyarorszagi (10.59 £ 0.56) kvadratok kozott nem mértiink szignifikans kiilonbséget (df =
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I; F = 0.938; P > 0.05). Ebbdl egyenesen kovetkezik, hogy az idegenhonos fajok
mennyiségében rejtézik a tényleges fajszambeli kiilonbség, amit statisztikailag is sikeriilt
kimutatnunk (df = 1; F = 357.43; P < 0.001). Az észak-amerikai kvadratok esetében (6.93 +
0.35) sokkal magasabb volt az idegenhonos fajok szdma, mint a magyarorszagi felvételeink

esetében (1.78 = 0.09).

5.1.2. A geo-citotipusok denzitasanak hatasai

Felvételezéseink soran nem csak az adott kvadratok fajszam és boritasi adatait mértiik
fel, hanem a benniik el6forduld aranyvesszé hajtasszamait és 6t random kivalasztott egyed
magassagabol szamitott atlagértékeket is. Mindkét paraméter esetében szignifikans eltérést
tapasztaltunk (hajtasszam: df = 1; F = 10.845; P < 0.01; magassag: df = 1; F = 27.226; P <
0.001), az invaziv/tetraploid citotipusok javara (hajtasszam: honos/hexaploid: 108.08 + 11.28,
invaziv/tetraploid: 210.57 + 11.53; é4tlagos magassdg: honos/hexaploid: 89.68 + 3.86,
invaziv/tetraploid: 135.31 + 3.61). Ezen kiviil linearis regresszio segitségével elemeztiik, hogy
a hajtdsok szama milyen modon befolydsolja a honos ¢€s elozonlott teriilet fajszamat és
diverzitasat (8-10. abra).

A geo-citotipusok denzitasanak Osszfajszamra gyakorolt negativ hatasa (8. abra/A) az
elozonlott teriileten jelentds (t = -9.062; P < 0.001; R? = 0.64), ezzel szemben a honos
kornyezetben a hexaploidok denzitdsanak emelkedése nem befolyasolta a felmért fajok
szamat (t = -1.158; P > 0.05; R? = 0.15). Hasonl¢ tendenciat figyeltink meg a honos fajok
szamanak valtozéasaban is (8. abra/B), ahol az invaziv/tetraploidok hajtasszama szignifikansan
negativan hatott (t = -8.977; P < 0.001; R® = 0.63), mig a honos/hexaploid egyedek nem
befolyasoltak a honos fajok szamat (t = -1.146; P > 0.05; R? = 0.14).
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8. abra A két geo-citotipus hajtdsszamainak hatasa sajat kornyezetiik 0ssz- (A) és honos (B)
fajszamara. Pirossal a honos/hexaploid, kékkel az invaziv/tetraploid felvételezések

trendvonalai lathatdak.
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Az aranyvessz0 hajtasdenzitasdnak invaziv fajszdmra gyakorolt hatdsa kapcsan
tapasztaltunk el0szor pozitiv korrelaciot (9. abra), mégpedig az invaziv/tetraploidok esetében
(t = 8.756; P < 0.001; R? = 0.58), mig a honos/hexaploidok nem befolyasoltak az idegenhonos
fajok szamat (t = -1.194; P > 0.05; R? = 0.02).
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9. abra A két geo-citotipus hajtasszamainak hatasa sajat kornyezetiik idegenhonos fajszamara.

Pirossal a honos/hexaploid, kékkel az invaziv/tetraploid felvételezések trendvonalai lathatoak.

A geo-citotipusok diverzitasra gyakorolt hatdsai mar mindkét esetben szignifikans befolyast
mutattak (10/A. abra). A vizsgalt teriileteken szignifikansan csokkent az allomanyok
diverzitasa. Legerdsebben az invaziv/tetraploid egyedek esetében (Simpson diverzitas: t = -
3.579; P < 0.01; R? = 0.37), mig a honos/hexaploid egyedek esetében csak mérsékelten
(Simpson diverzitas: t = -1.117; P < 0.01; R* = 0.14). Az egyenletesség ezzel szemben
érdekes eredménnyel szolgalt szdmunkra (10/B. ébra), amig a honos/hexaploid allomanyokét
nem befolyasolta az aranyvesszé hajtasszama (0.674; P > 0.05; R2 = 0.08), addig az az
elozonlott teriileten (t = 4.794; P < 0.001; R? = 0.40) emelte azt.
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10. abra A két geo-citotipus hajtasszamainak hatasa sajat Simpson diverzitas (A) és
egyenletesség (B) értékére. Pirossal a honos/hexaploid, kékkel az invaziv/tetraploid

felvételezések trendvonalai lathatdak.
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5.2. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai és 6kologiai 6sszehasonlitasa
5.2.1. Ploidia vizsgalat eredményei

Az aramlasi citometrias méréseink alapjan megallapitottuk, hogy a terepi kisérletes és
genetikai vizsgalatainkban résztvevé egyedek mindegyike a vart citotipusba tartozott: az
¢észak-amerikai, honos populaciok hexaploidok, mig a magyarorszagi, invaziv populaciok

tetraploidok voltak.

5.2.2. Alkalmazott genetikai modszerek 6sszehasonlitasa

Az éltalunk elséként hasznalt modszer az ITS régiok szekvencia analizise volt. A
szekvenalds eredményei egy esetben sem hoztak polimorfizmust, még a két kontinens
esetében sem tapasztaltunk eltérést. Ezen eredmények miatt felfiiggesztettiik a tovabbi
szekvencia alapu vizsgalatokat. Ezutan a kiilonb6z6 mikroszatellit analizisekre fokuszaltunk,
amelyek esetében joval nagyobb mértékli polimorfizmust tapasztaltunk, igy a késdbbi

elemzéseinkhez csak ezen eredményeinket hasznaltuk.

5.2.3. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai diverzitasa

Az alkalmazott hat 10kusz esetében 0sszesen 55 allélt talaltunk (2. tdblazat). A vizsgalt
l6kuszok koziil allélokban a legszegényebb Salt8 és Saltl7 hat, mig az SS19D a legtdbb, 17
allélt tartalmazott. Ez utobbi egyben a legdiverzebb alléleloszlast is mutatta. Az allélok szama
lokuszonként 2-t6l 5-ig és 6-t0l 10-ig valtozott a vizsgalt populacidinkban. Az altalunk talalt
allélok legnagyobb része (75%) mindkét geo-citotipus esetében megfigyelhetd volt. 10 egyedi
allélt talaltunk a honos/hexaploidok, mig 4 egyedi allélt az invaziv/tetraploid citotipus
esetében. Az allélgazdagsag (Ag) a honos/hexaploid populaciokban 6.04, az
invaziv/tetraploidokban 4.83, mig a két geo-citotipusban 8.21 volt. A vart heterozigocia (He)
értéke a honos/hexaploid populacidkban 0.78, az invaziv/tetraploidokban 0.69, mig a két geo-
citotipusban Osszesen 0.75 volt. Az utdbbi index értékei szazalékos ardnyban fejezik ki a

csoportokban eléforduld heterozigota egyedek jelenlétének valdszinliségét.
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2. tablazat: A genetikai vizsgalatainkhoz hasznalt primerek felsorolasa a hozzajuk tartozo,
altalunk mért eredményekkel, a megfigyelt fragmenthosszak tartomanyai, az allélok szama, az
egyes allélokhoz tartozo atlagos gyakorisag (allélfrekvencia) és az egyes geo-citotipusokhoz

tartozo egyedi és altalanos allélszamok.

Honos Idegen- Egyedi a Egyedi az

Alkalmazott  Méret- Freq geo- honos geo- honos geo-  idegenhonos
_ N (per pop.)
primer tartomany atlag citotipus citotipus citotipusra geo-citotipusra
(6x) (4x) (6x) (4x)
SS4F 165-183 7(3-7) 0.164 6 5 1 0
SS19D 103-151 17 (6-10) 0.056 10 13 1 3
Saltl 180-210 10 (3-7) 0.108 8 4 5 1
Salt4 269-287 7 (3-7) 0.142 7 4 3 0
Salt8 377-392 6 (2-5) 0.166 6 6 0 0
Saltl7 355-370 6 (3-6) 0.177 6 6 0 0

N - Allélszam

Freq - Allélfrekvencia

Az egyes populaciokhoz tartozé allélgazdagsag és vart heterozigocia értékeket a 3.
tablazatban foglaltuk ossze. A két geo-citotipus kozott - az altalunk alkalmazott Kétmintas T
teszt segitségével - szignifikans kiilonbséget tapasztaltunk, Ag (t-value = -5.009; P < 0.001) és
He (t-value = -7.412; P < 0.001). Mindkét index esetében a honos/hexaploidok bizonyultak

szignifikdnsan magasabb értékiinek.
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3. tablazat: A genetikai vizsgalatainkban résztvevd populaciok szarmazasi adatai ¢és az

altalunk kalkulalt genetikai indexei.

Mintavételi
ID helyszin GPS (°N,°E) Mintaszam H. Ar
Invaziv geo-citotipus (HUN), 4x
Popl Mariakéménd 46.01°; 18.27° 10 0.68 4.99
Pop2 Somberek 46.03°; 18.39° 9 0.65 3.80
Pop3 Almaskeresztar 46.07°; 17.51° 10 0.63 3.89
Pop4 Mozsgd 46.06°; 17.51° 10 0.67 4.24
Pop5 Almaskeresztur 46.07°; 17.51° 10 0.69 4,74
Pop6 Mozsgo 46.06% 17.51° 10 0.67 3.82
Honos geo-citotipus (USA), 6x
Pop7 Moiese 47.22°;-114.11° 10 0.78 5.66
Pop8 Moiese 47.22°;-114.12° 8 0.76 5.67
Pop9 Flathead Lake 47.52°; -114.01° 10 0.74 5.93
Pop10 Missoula 46.51°; -113.55° 10 0.77 5.59
Popll Missoula 46.51°; -113.58° 10 0.74 5.04

5.2.4. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai struktiraja

A teljes genetikai struktara feltarasa soran mindkét geo-citotipust ugyanazon
elemzésben vizsgaltuk (11. dbra), ahol a Structure Harvester altal szamolt AK megkozelitést
alkalmazva, az egyedek két klaszterbe valo elosztdsa adta a maximum likelihood értéket.
Teljes analizisiink (Popl-Popll) felfedte a két geo-citotipus eltérd struktarajat, mikdzben az
egyes geo-citotipusokon beliili hasonlosagot hangsulyozta. Ezenfeliil kimutatta az els6
invaziv/tetraploid populacié (Popl) egyes tagjainak elkiiloniilését a tobbiektél, melynek oka
feltételezhetéen a tobbi invaziv populdcidtol eltérd (magasabb) allélszdma, amit a 2.

tablazatban 1s megfigyelhetiink. Azért, hogy alaposabban megismerjiik az invaziv populaciok
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belsé struktirajat, kiillon is elvégeztik az elemzést, esetilkben az egyedek négy klaszterbe
torténd elosztasat ,,javasolta” a AK érték szamitasa. Az invaziv populaciok analizise (Popl-
Pop6) tovabb erésitette a kérdéses populacio genetikai elkiiloniilését a tobbitdl, ugyanis erds
dominanciat mutatott az abran barna szinnel jelolt genetikai Klaszter, ami a tobbi invaziv
populécio esetében kisebb szerepet tolt be genetikai szerkezetiik befolydsoldsaban. Tovabb
elemezve a tobbi invaziv populaciodt, jol lathatjuk, hogy kiilon torténd elemzésiik eredményes
volt, hiszen ennek koszonhetden nagyobb mértéki elkiiloniilést tapasztalhattunk. Ebben az
esetben a Pop2 és Pop3 kozott mutattunk Ki hasonlosagot, valamint a Pop5 és Pop6 kozott (az
intenziven megjelend vilagoskékkel jelolt klaszter miatt), mig a Pop4 a kettd kozott
helyezkedik el genetikai Osszetételét figyelembe véve. A honos/hexaploidok (Pop7-Popll)
kiilon torténd elemzése soran két klaszterbe tortént az egyedek csoportositasa (11. ébra).
Esetiikben szintén feler6sodott a csoporton beliili szeparaciéo az onalldé elemzés hatasara. A
Pop7 és Pop8 erdteljesen elkiiloniil a masik hdrom populdciotdl, a sotét/vilagoszold klaszterek

eltérd aranya miatt.

K=2

K=2
~ " o) " " '

Invaziv (4x)
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11. abra: A mikroszatellit eredményeink felhaszndlasaval késziilt genetikai struktarat abrazold
diagram. A K érték az elemzés altal elkiilonitett klaszterek szamat jelzi, mind a teljes
analizisre (Pop 1-11), mind pedig az az invazids (Pop1-6) és a honos (Pop7-11) populaciokra
vonatkozoan. Az ébran a kiilonb6z0 szinnel jelzett oszlopok reprezentaljdk az egyedek egyes

genetikai klaszterbe rendelésének valdszinliségét.
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Azért, hogy arnyaltabb képet kapjunk a vizsgéalt populaciok egymashoz viszonyitott
helyzetérdl is, elvégeztiink egy Fékoordinata Analizist (PCoA) is a teljes adatbazisra nézve.
Ennek az eredménye a 12. abran lathato. Ez az elemzés szintén erdteljesen elkiilonitette a
honos ¢€s invaziv geo-citotipusokat. A geo-citotipusokon beliili kiilonbségek az invaziv
populaciokban nem voltak jelent6sek, elkiiloniilést nem tapasztaltunk az egyes populaciok
kozott, ezért az abran a populaciokat nem jeldltem kiilon. A honos populaciok esetében a
Pop7 és Pop8 populaciok erdteljesebb elkiiloniilése volt megfigyelheté a tobbi honos

populéciotol, csakigy mint a struktira analizisben, ezért oket kiilon jeloltem.
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12. abra: A mikroszatellit eredményeink felhasznalasaval késziilt FOkoordinata Analizis. A
tavolsagok kiszamitasahoz Bruvo indexet alkalmaztunk. o: Honos 1 (6x) (Pop9, PoplO,
Popll); «: Honos 2 (6x) (Pop7, Pop8) és A: Invaziv (4X); Az egyes tengelyek altal

magyarazott variancia szazalékat abrazoltuk.
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5.2.5. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai elkiiloniilése

A geo-citotipusok elkiilonitéséhez hasznalt indexek segitségével kiilonbozd szintli
szegregaciot detektaltunk. Az alkalmazott Fst index viszonylag alacsony (0.051), mig a pst
kozepesen erds mértéki (0.183) elkiiloniilést mutatott. A két geo-citotipuson beliil az
invaziv/tetraploid populaciok kisebb mértékben (Fst = 0.043; pst = 0.137) kiiloniiltek el
egymastol, mint a honos/hexaploid populaciok (Fst = 0.047; pst = 0.179).

5.2.6. A vizsgalt geo-citotipusok 6koléogiai elkiiloniilése
Statisztikai analizisiink kimutatta, hogy az e¢l6zonlott teriileten nevelt geo-citotipusok
kozott szignifikans produktivitasi és kartevo valaszbeli kiillonbségek vannak. A statisztikai

kiértékelésiink eredményeit a 4. tdblazat foglalja 6ssze.

4. tdblazat: A lineéris kevert modell statisztikai eredményei. A modellben a geo-citotipusok ¢€s
az életszakasz (liveghazi vizsgalatok és a terepi vizsgalat elsé és masodik éves eredményei),
valamint ezek interakcidjanak hatdsat elemeztilk a magas aranyvesszO mért paramétereire.
Minden névényi tulajdonsagot kiilon modellben elemeztiink. Az életszakaszt minden esetben
ismételt mérésként vettilk figyelembe. A biomassza, a herbivoria és a fert6zottség aranyat

csak a masodik évben mértiik, ezért az elemzések ezt az életszakaszt nem tartalmazzak.

Hajtasszam Magassag Levélszam
daf P df v P df 1 P
Geo-citotipus x
Eletszakasz 2 1.9457 0.167 2 4.659 0.030 2 5.871 0.015
Geo-citotipus n.t. 1 8.323 0.003 1 9.418 0.002
Eletszakasz n.t. 2 124482 2x10"° 2 81.342  2x10™
Herbivoria Fertozottség
Biomassza aranya aranya
df r? P df r? P df r? P
Qeo—citotipus X
Eletszakasz n.t. n.t. n.t.
Geo-citotipus 1 4984 0.025 1 5.131 0.023 1 3.140 0.076
Eletszakasz n.t. n.t. n.t.
n.t. — nincs
tesztelve
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Ahogy a tablazatban is lathato, a geo-citotipus és az életszakasz interakcioja nem

befolyasolta szignifikansan a hajtasok szamat (13. abra). Ennek oka, hogy csak az els6 év

soran detektaltunk szignifikans eltérést a geo-citotipusok kozott, amikor is a tetraploid/invaziv

egyedek szignifikansan tobb hajtast fejlesztettek, mint a honos/hexaploidok (t-érték = -3.787;

P < 0.01). A masodik évben azonban mar eltlint a kiilonbség a két geo-citotipus kozott,

viszont mindkét geo-citotipus kiilonbozott az elsd évi honos/hexaploidoktdl (mésodik évi

invaziv/tetraploid vs. elsé évi honos/hexaploid: t-érték = - 6.166; P < 0.001; masodik évi

honos/hexaploid vs. honos/hexaploid: t-érték = - 4.057; P < 0.001).
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13. é4bra: A két geo-citotipus (honos/hexaploid ¢s

Masodik év

invaziv/tetraploid) hajtasszamainak

kiilonbsége, valamint ennek idébeli valtozasa. Mindkét iddpontban ugyanazon egyedek adatai

keriiltek elemzésre. Az oszlopdiagramokon lathat6 szorast jelz6 mutatok az atlag standard

hibajat (S.E.M.) reprezentaljak. A nagybetiik a Tukey post-hoc teszt altal kapott csoportositas

alapjan kertiltek feltlintetésre.
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A vizsgalt egyedek masodik évi biomasszajat (14. abra) szignifikansan (t-érték = -
2.637; P < 0.01) befolyasolta a geo-citotipus, ahol az invaziv/tetraploid egyedek tobb
(atlagosan 16.19 g) biomasszat termeltek, mint honos/hexaploid (atlagosan 7.31 g) tarsaik.
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14. abra: A két geo-citotipus (honos/hexaploid és invaziv/tetraploid) biomassza kiilonbsége a
masodik évben. Az oszlopdiagramokon lathato szorast jelz6 mutatok az atlag standard hibajat
(S.E.M.) reprezentaljak. A nagybetiik a Tukey post-hoc teszt altal kapott csoportositas alapjan

keriltek feltintetésre.

A magassagot szignifikansan befolyasolta a geo-citotipus ¢és az ¢életszakasz
interakcidja (15/A. abra). Az liveghazi €s az elsd éves eredmények soran nem tapasztaltunk
kiilonbséget a geo-citotipusok kozott, ezzel szemben a masodik évben az invaziv/tetraploidok
mar atlagosan 20-25 cm-el magasabb hajtasokat novesztettek, mint honos/hexaploid tarsaik (t-
értek = - 5.225; P < 0.001). A levélszdm esetében is hasonl6 tendenciat mutattunk ki, a geo-
citotipus és az életszakasz interakcioja (15/B. ébra) szignifikans volt, azonban az liveghazi és
az elsd éves eredmények soran nem tapasztaltunk kiilonbséget a geo-citotipusok kozott, ezzel
szemben a masodik évben az invaziv/tetraploidok tobb levelet hoztak, mint honos/hexaploid

tarsaik (t-value = - 5.852; P < 0.001).
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15. dbra: A két geo-citotipus (honos/hexaploid és invaziv/tetraploid) magassag (A) és Osszes
levélszambeli (B) kiilonbsége, valamint ennek iddbeli valtozasa. Mindharom iddpontban
ugyanazon egyedek adatai keriiltek elemzésre. Az oszlopdiagramokon lathatd szorast jelzo
mutatok az atlag standard hibajat (S.E.M.) reprezentaljak. A nagybetiik a Tukey post-hoc teszt

altal kapott csoportositas alapjan kertiltek feltiintetésre.
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A herbivoria (16/A. abra) esetében azt tapasztaltuk, hogy az invaziv egyedeket szignifikansan
kevesebb (t-value = 2.271; P < 0.05) rovarragas érte, mint a honosakat, azonban a fert6zottség

(16/B. abra) mértékében nem tapasztaltunk szignifikans eltérést (t-value = 1.768; P > 0.05).
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16. abra: A két geo-citotipus (honos/hexaploid és invaziv/tetraploid) herbivoria (A) és
fert6zottségbeli (B) kiilonbsége a masodik évben. Az oszlopdiagramokon lathato szorast jelzo
mutatok az atlag standard hibajat (S.E.M.) reprezentaljak. A nagybetiik a Tukey post-hoc teszt

altal kapott csoportositas alapjan kertiltek feltiintetésre.
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6. Eredmények értékelése

6.1. A vizsgalt geo-citotipusok novénykozosségekre gyakorolt hatasai
6.1.1. A geo-citotipusok fajszintii hatasai

Az éltalunk vizsgalt két teriileten jelentds kiilonbségeket tapasztaltunk a geo-
citotipusokkal egyiitt eléforduld fajok Osszetételének tekintetében. Annak ellenére, hogy a
magyarorszagi felvételezéseink szama majdnem kétszerese volt az észak-amerikai
felvételezéseink szamanak, jelentds fajszambeli kiillonbséget nem tudtunk kimutatni
(minddssze 12 fajjal talaltunk tobbet a hazai felvételezéseink sordn). Ebben kozrejatszik, hogy
Eszak-Amerikdban a felvételezéseink joval nagyobb foldrajzi régiot fednek le, mint
Magyarorszagon, ezért maga a lépték, valamint az ebbdl eredd heterogénebb kdrnyezet
okozhatja a fajok szamanak relativ méretbeli kiilonbségét a honos teriileten, ahogyan azt
Rahbek (2005) is felismerte mar. Azonban eredményeinket alaposabban szemiigyre véve
megfigyelhetd, hogy ez a kiillonbség nem a honos fajok megjelenése miatt alakult ki, hiszen a
két teriilet felvételeiben kozel azonos az emlitett fajok ardnya (a magyarorszagi
kvadratjainkban atlagosan 16%-al magasabb az dshonos fajok szdma, annak ellenére, hogy az
eltérés nem szignifikans). A kiilonbség tehat az idegenhonos fajok mennyiségének tudhaté be.
A faj honos, észak-amerikai teriiletén az idegenhonos fajok aranya, valamint azok megjelenési
valoszinlisége kvadratjainkban joval magasabb (majdnem négyszerese), mint a
magyarorszagi, elozonlott teriileten. Ennek hatterében az allhat, hogy Eurdpa a nagyléptéki
1999), igy Eszak-Amerika joval telitettebb invaziv fajokkal.

Erdemes ezenkiviil megemliteni, hogy tobb faj mindkét kontinensen gyakran elfordul
a S. giganteaval (példaul: Elymus repens, Poa pratensis, Cirsium arvense, Tanacetum
vulgare, Taraxacum officinale, Lactuca seriola, Medicago lupulina, Rumex crispus, Bromus
sterilis). Ezek az europai teriileteken honos, mig az észak-amerikai teriileteken invaziv
kompetitorai a fajnak. Tehat a felsorolt fajok kozott erdteljes transzkontinentalis kicserélodés
zajlott le, amely sordn a fajok a két kontinensen eltérd szerepet alakitottak ki. Interakciojukat
a tobbi kornyezeti feltétel fliggvényében kiilonb6z6 modon befolyasoltdk, azonban hasonlo
okologiai igényeik miatt mindkét teriileten gyakori szomszédaik egymasnak, ezért aztan ezek
a fajok meglepd mddon hasonld fajosszetételii kozosségeket képesek kialakitani a kiilonbdzo

kontinenseken (Firn és mtsai. 2011).
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6.1.2. A geo-citotipusok denzitasanak hatasai

Ahogy eredményeinkbdl jol lathatd, a két geo-citotipus eltéré modon hatott sajat
terliletén a novénykozosségek alakulasara. Mig az 6ssz-, a honos €s az idegenhonos fajszamot
nem befolyasolta a honos/hexaploidok hajtdsszama, addig az invaziv/tetraploidok mindharom
tényezore hatassal voltak, az 0ssz- és honos fajszamot csokkentve, az idegenhonosat viszont
emelve. Ennek oka az lehet, hogy amig a honos kdrnyezetében eléforduld fajok hozzaszoktak
az aranyvesszO jelenlétéhez, addig az elozonlott teriileten a faj még Ujnak szamit, ami
erételjesen megemeli az altala kifejtett kompeticios hatast (Hierro és mtsai. 2006). Raadasul,
mint invaziv faj, jelent0s hatdssal van a tobbi idegenhonos faj megtelepedésére, a
novénykozosségek atalakitdsaval tovabb fokozza az 1wjabb jovevények sikeres bejutdsat.
Eredményeink tdmogatjadk az tgynevezett ,,invasional meltdown” (magyarul ,talan invaziv
fajok egybeolvadasaként” reflektalhatunk ra) hipotézist (Simberloff és Von Holle 2000;
Crowl és mtsai. 2008). Az el6z6 bekezdésben is lathattuk, hogy ez a tamogatas sem teljesen
egyértelmil, hiszen az invaziv/tetraploid mellett megjelend egyéb idegenhonos fajok szama
Iényegesen kevesebb a honos/hexaploidok kozosségihez képest, viszont amig az utdbbi nem
iranyitdja a folyamatoknak, addig az eldbbi erdteljes befolyasold tényezdje.

A diverzitasértékek esetében mar kissé arnyaltabb képet kaptunk, ugyanis mindkét
geo-citotipus denzitasemelkedése negativan hatott kdrnyezetének diverzitasara, ami teljesen
egyértelmii, hiszen, amikor egy faj - legyen az akar honos akar invaziv - megemeli a
dominancijat, azt a vele egyiitt el6fordulo fajok karara teszi. Az invaziv/tetraploid
populacidk ezt joval erdteljesebben teszik, bizonyitva a geo-citotipus erdteljesebb
kozosségatalakito képességét sajat kornyezetében (Hierro és mtsai. 2006). FErdekes
eredménnyel szolgalt azonban az egyenletességen alapuld elemzésiink, ugyanis amig a
honos/hexaploidok  hajtdsszdma nem befolyédsolta, addig az invaziv/tetraploidok
hajtasszamaval egyiitt emelték. Ez ellent mond Wilsey és Polley (2002) eredményeinek, akik
a Solidago altissima denzitasanak egyenletességre gyakorolt hatasait vizsgalatak. Kiilonosen
érdekes ez a jelenség, hiszen a magas egyenletesség fokozza az invazidval szembeni
ellenalloképességet (Smith és mtsai. 2004). Ebbdl kovetkezden a magas egyenletesség inkabb
a faj denzitdsanak eredménye, mint pedig forditva.

Eredményeink szerint tehat az invaziv geo-citotipusi egyedek denzitdsanak
emelkedése joval erdteljesebb mértékben, negativan befolyasolja a megszallt tertilet
novénykozosségeit, mint ahogy az a honos geo-citotipusuak esetében megfigyelhetd.
Kutatasunk nem kisérletes terepi részében kimutattuk, hogy az invaziv fajok kozosségekre

gyakorolt hatdsai erételjes biogeografiai fiiggés alatt allnak. Ezek az eredmények
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Osszecsengenek mas, az invaziok transzkontinentalis 1éptékével foglalkozo kevés, azonban
napjainkra egyre novekvé szamu kutatas eredményeivel (Callaway és mtsai. 2011; Inderjit és
mtsai. 2011; Qin és mtsai. 2013). Az invaziv fajok azonban nem csak a honos és el6zonlott
novénykozosségeikre hatnak eltéréen — ahogy mi is tapasztaltuk -, hanem egyéb, sajat, belsd
tulajdonsagaik is, mint példaul produktivitdsuk, biomasszatermeld képességiik, denzitasuk,
kompetitiv viszonyaik vagy herbivor/parazita interakcidik is valtoznak transzkontinentalis
l1éptékben (Woodburn és Sheppard 1996; Grigulis és mtsai. 2001; Jakobs és mtsai. 2004;
DeWalt és mtsai. 2004; Beckmann és mtsai. 2009; Williams ¢és mtsai. 2010; Callaway és
mtsai. 2011). Az altalunk tapasztalt kiilonbségek miatt megallapithatd, hogy az 6zonfajok
nagyobb sikertieck és fokozott kornyezet atalakité képességgel rendelkeznek az elozonlott

teriileten, a honos kornyezethez viszonyitva (Hejda és mtsai. 2009; Aguilera és mtsai. 2010).

6.2. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai és 6koldégiai 6sszehasonlitasa
6.2.1. Alkalmazott genetikai médszerek osszehasonlitasa

Dolgozatom elkészitése soran két kiilonbozd genetikai vizsgdlati modszert teszteltiink,
hogy meghatarozzuk a Solidago gigantea honos és invaziv geo-citotipusai esetében
legeredményesebben hasznalhat6 technikat. Kimutattuk, hogy a vizsgalt ITS szakaszokban
minimalis eltérést sem tapasztalhat6 a geo-citotipusokra nézve. Eredményeinkkel ellentétben
viszont tobb tanulmany is bizonyitotta az ITS régiok alkalmazhatosagat a populacidgenetikai
vizsgalatokban, mint példdul egyes cianobaktériumok (Boyer és mtsai. 2001) vagy éppen
galandférgek esetében (Dai és mtsai. 2012). A modszer mas vizsgalati objektumok
vizsgalatara alkalmas lehet, azonban ezt mindenképpen érdemes eldvizsgalatokkal
alatdmasztani az ez iranyu kutatdsokban. Az éltalunk tapasztalt sikertelenség oka feltehetéen
multifaktoridlis: a faj erfteljes klonalis novekedése, a sejtciklus intenzivebb hibajavitd
folyamatai, valamint az emlitett fajokhoz képest lassabb generdcios ideje mind szerepet
jatszhat abban, hogy a két geo-citotipus vonalai kozott szekvenciabeli kiilonbségek nem
jelentek meg az altalunk vizsgalt szakaszokon.

Az ITS szekvencidkkal szemben kimutattuk, hogy a mikroszatellit fragmentek sokkal
jobban alkalmazhat6ak az aranyvesszd genetikai vizsgdlataiban Minddssze 110 egyed és 11
populacid vizsgalata esetében is magas allélszamot (55) mutattunk ki. Ezt Gsszevetve
Schlaepfer és mtsai. (2008/B) eredményeivel, akik mindkét kontinens esetében joval nagyobb
range-bol vettek mintdkat, elmondhatjuk, hogy a mikroszatellitek az altaluk hasznalt

haplotipusoknal is joval részletgazdagabb eredményt biztositanak. Kutatasukban az invaziv
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populédciok esetében lényegesen kevesebb haplotipust taldltak a honos populaciokkal
ellentétben (habar vizsgalataikban csak diploid és tetraploid egyedeket keriiltek elemzésre).
Ezzel szemben, eredményeink sugalljak, hogy egy nagyobb 1éptékii mintavételezés esetében a
mikroszatellit markerek joval pontosabb képet szolgaltathatnak az egyes populaciok

rokonsagi €és szarmazastani viszonyairol, mint a fejezetben felsorolt modszerek.

6.2.2. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai diverzitasa

A mikroszatellit markerekkel végzett genetikai elemzéseink mar a diverzitasban
kiilonbséget mutattak a vizsgalt honos/hexaploid és invaziv/tetraploid geo-citotipusok kozott.
Ez a kiilonbség az unikalis allélok szamdaban is jelentkezett, ahol a honos populaciok
bizonyultak gazdagabbnak, azonban az invaziv populacidkban is talaltunk olyan allélokat,
amelyek csak rajuk jellemzéek. Ez azt mutatja, hogy az invaziv fajok az elo6zonlott teriileten is
diverzitdsukat is emelni. Ennek oka feltételezhetéen az invaziv fajok egyedszdmaban
bekovetkez6 nagymértékli emelkedés lehet, ugyanis az exponencialisan emelked6 populacié
l1étszam az evollcids valtozasokat felfokozza. Az esetlegesen negativan haté mutaciok nagy
egyedszam esetében kevésbé jelentenek hatranyt a populdcio teljes fitneszére. Ezzel szemben
a pozitiv valtozasok gyors elterjedésre képesek, ami nagymértékben fokozza a faj sikerességét
az elozonolt terlileteken. Ez 1ényegében az ugynevezett gyors evolucio vagy ,,rapid evolution”
jelensége mogott allo genetikai folyamat (Dlugosh és Parker 2008; Whitney és Gabler 2008).
Ennek eredménye sokszor nem csak a sikerességben, de magaban a genetikai diverzitasban is
megjelenik, egyes invaziv populaciokban a varttal ellentétben hasonld vagy akar magasabb
genetikai diverzitas jelenik meg, mint honos populaciodikban (Lavergne ¢s Molofsky 2007).

Az altalunk vizsgalt faj esetében ez a hatds még csak az unikalis allélok
megjelenésében mutatkozik meg, azonban az allélgazdagsagban és diverzitdsban még nem. A
honos/hexaploid egyedek esetében mindkét mért index szignifikdnsan magasabb volt az
invaziv/tetraploid egyedekéhez képest. Eredményeink egybecsengenek azzal az altalanos
hipotézissel, hogy az invaziv populaciok diverzitdsa, az alapitdé hatds miatt altalaban
alacsonyabb, mint az honos populacioké (Kliber és Eckert 2005), valamint megerdsitik
Schlaepfer és mtsai. (2008/B) korabbi eredményeit a magas aranyvesszovel kapcsolatban. A
hexaploidok magasabb diverzitasa mogott az alapitdé hatdson kiviil tobb egyéb ok is allhat:
koztik az, hogy a ploidizacid képes jelentdsen megemelni a potencidlisan meglévd allélok
gyakorisagat (Mahy és mtsai. 2000). Raadasul a faj honos teriiletén, ahol altalanosan

magasabb a potencidlis allélok szama, a populacidk kdzotti intenziv géndramlas is fokozza a
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genetikai diverzitast (Sosa és mtsai. 2014). Ezenkiviil a generativ/vegetativ szaporodas aranya
is befolyésold tényezd, az olyan populaciokban, ahol jelentdés mértékii a klonokkal torténd
terjedés, ott alacsonyabb diverzitdst mérhetiink. Magét a generativ/vegetativ szaporodas
aranyat a fajok ploidiaszintje is meghatarozza (Liu és mtsai. 2015), altaldban a magasabb
ploidiaszintii egyedek nagyobb aranyban terjednek klonalisan, mint az alacsonyabb citotipusu
tarsaik. Ezt a magas aranyvesszd esetében Jakobs ¢s mitsai. (2004) eredményei is
alatamasztottdk, amikor honos/diploid és invaziv/tetraploid egyedeket vizsgaltak. A mi
eredményeink szerint azonban a két geo-citotipus klonalis szaporoddsa kozott csupan a
terjedés elején van szignifikans kiilonbség az invaziv/tetraploidok javara, mig a késébbi
idészakban ez a kiilonbség megszilinik, igy ez nem jatszhat szerepet a geo-citotipusok kozti
diverzitasbeli kiillonbségekben.

Ahogy terepi kisérletes vizsgdlataink eredményébdl is lathatd, a varakozéasokkal
ellentétben a honos geo-citotipusok relative nagyobb genetikai diverzitdsa nem befolyasolta
szignifikansan a faj sikerességét. Eredményeink egybecsengenek Rollins és mtsai. (2013),
Williams ¢és Fishman (2014) eredményeivel, ami azt sugallja, hogy pusztan maga a genetikai
diverzitds nem olyan jelentdsen befolydsold elem az invaziv fajok sikerességében, mint
ahogyan azt kordbban gondoltuk. Ennek oka tobb esetben az invaziv fajok nagyfoku
generalista viselkedésében (Wolff 2000), valamint a nagyfokt evolucios valtozoképességében

rejlik.

6.2.3. A vizsgalt geo-citotipusok genetikai elkiiloniilése

Ahogy a geo-citotipusok kiilonboztek diverzitasukban, Gigy a genetikai struktarajukban
is jelentds elkiiloniilést tapasztaltunk. Amig az altalunk alkalmazott Fst kismértéki, addig a
pst joval erdsebb szegregaciot mutatott ki a két geo-citotipus kozott, valamint azokon beliil.
Ennek oka abban keresendd, hogy amig az Fst sokkal inkabb az azonos ploidiaszintli egyedek
vizsgalatara alkalmas, addig a pst fliggetlen az egyedek ploidiaszintjétdl, figyelmen kiviil
hagyja a beltenyészetet valamint a poliploid ¢€l6lényeknél megfigyelhetd dupla redukcio
jelenségét is (Ronfort és mtsai. 1998). Ennek kovetkeztében az utdbbi index joval pontosabb
képet fest a vizsgalt, eltérd ploidiaszintli geo-citotipusaink valds genetikai elkiiloniilésérol
(Meirmans és Van Tienderen 2013). Ezen eredményekbdl arra kdvetkeztethetiink, hogy a két
vizsgalt geo-citotipus kozotti foldrajzi elkiilontilés id6ben elég régen kovetkezett be ahhoz,
hogy jelentds hatassal legyen genetikai elkiiloniilésiikre is.

Elkiiloniilésiik mellett, genetikai Osszetételiikben is kiilonboztek a vizsgalt geo-

citotipusok. Fdékoordinata ¢és pst analizisiink erdés kiilonbséget mutatott ki a
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honos/hexaploidok és az invaziv/tetraploidok kozdtt, mig az invaziv populécidkon beliil
jelentds szegregacidt nem tapasztaltunk. Ezzel szemben a struktura analizisiink részletesebb
képet fest az invaziv populdciok helyzetérdl, aminek oka az utébbi modszer elemzési
szemlélete: kevéssé a rokonsagi fokra fokuszalt, mint inkdbb a multilokuszos szerkezet
feltarasara (Pritchard és mtsai. 2000). A honos/hexaploid populaciok esetében mar
mindharom moddszer erdsebb elkiiloniilést mutatott, ahol két elkiiloniild csoportot talaltunk
(Pop7 ¢és Pop 8, valamint a Pop9, Pop10 és Popl1 csoportok). Eredményeink tehat mutatjak,
hogy nem csak a két geo-citotipus kiiloniil el egymastol, de a geo-citotipusokon beliil is
megfigyelhetd bizonyos mértékii szeparalodas. Mindkét geo-citotipus esetében az erdsebben
elkiiloniild populaciok élohelyiiket tekintve is elkiiloniiltek egymastol (szérazabb
domboldalak egyedei voltak), ami bizonyitja, hogy az eltéré éléhelyhez valé alkalmazkodas
hatassal van a populaciok genetikai szerkezetére (Alberto és mtsai. 2010). Ennek az
elkiiloniilésnek a kimutatasara a mikroszatellit fragmentek a legalkalmasabb genetikai
objektumok, hiszen ahogy Raybould és mtsai. (1998) kutatasai is bizonyitottak, csak a
foldrajzi  tavolsag Onmagaban nem elegendd a mikroszatellit fragmentszambeli
kiilonbségeinek kialakuldasdhoz. Ez azt sugallja, hogy a kornyezeti kiilonbségekhez vald
alkalmazkodas, a tavolsagnal lényegesen erdteljesebb formald ereje a mikroszatellitek
kompoziciojanak. Hasonl6 eredményeket tapasztaltak Moore ¢és mtsai. (2014)
publikacidjukban, ahol a fészkesek kozé tartozo Grindelia fajok kiilonb6zé éléhelyen é16
okotipusainak elkiiloniilése keriilt vizsgaltra. Ezen informéciok és eredményeink segitségével
megallapithatjuk tehat, hogy az altalunk tapasztalt mikroszatellit kompoziciobeli kiilonbségek

crer

okologiai szinti elkiiloniilések vizsgalatanak is.

6.2.4. Az okoldgiai kiilonbségek kornyezeti és életszakaszbeli fiiggése

Ahogy azt mar a genetikai vizsgélataink eredményei is sejtették, a geo-citotipusok
kozott jelentdés mértékli dkoldgiai elkiilontilést tapasztaltunk. Kétéves terepi vizsgalatunk
soran szignifikdns kiilonbségeket mutattunk ki a geo-citotipusok, valamint a vizsgalat
iddpontjanak tekintetében a legtobb mért paraméter esetében. A geo-citotipus/életszakasz
interakcioja is szignifikans volt két fontos tulajdonsag (magassag €s biomassza) esetében is,
ami arra utal, hogy a honos/hexaploid és invaziv/tetraploid 6sszehasonlitasban az ¢€letszakaszt
- mint faktort - komolyabb hangsullyal érdemes szamitasba venni, mint azt korabban
gondoltuk. Eredményeinkbdl azt a kovetkeztetést vonhatjuk le, hogy sok esetben az erételjes

genetikai kiilonbségek ellenére, az Okologiai kiilonbségek nem jelentkeznek kontrollalt
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iveghazi koriilmények kozott vagy éppen a terjedés korai szakaszaban, vagyis a geo-
citotipusok kozti kiilonbségeknek idore van sziiksége a kifejezddéshez. Az iiveghéazi és a
terepi kisérletek rdadésul teljesen eltérd kornyezetet teremtenek a vizsgalati objektumoknak,
amivel szignifikdnsan befolydsoljak az eredményeket, vagy ¢éppen teljesen eltérd
kovetkeztetésre juttatnak (Lankau és mtsai. 2010; Zeller és mtsai. 2010). A kiilénboz6
kompeticid €s a kartevOok szerepe erdteljes faktor a terepi vizsgalatokban, addig az tiveghazi
kisérletekben az abiotikus tényezdk jatsszak a legjelentésebb szerepet (Hartman €s mtsai.
2014). Azt mondhatjuk, hogy az tiveghazi kisérletek, annak ellenére, hogy szerepiik
kiemelkedden fontos a modern Okologiai kutatasokban, sokszor elfedik azokat a
kiilonbségeket, amelyeket természetes koriilmények kozott vizsgalhatnank. Ez megerdsitést is
nyert kutatasunkban, amikor a geo-citotipusaink kiilonbségei idével megnyilvanultak terepi
vizsgalataink soran.

A terepi vizsgalataink elsd éve is meglepd eredményekkel szolgalt szamunkra. Ahogy
abrainkbol lathat6, az invaziv geo-citotipus egyedei Iényegesen erdteljesebbek klonalis
novekedésiikben, mint honos tarsaik, azonban ez csak az els6 évben volt megfigyelhetd. Ez a
tényezd az invaziv kornyezetben kiilondsen fontos szerepili, hiszen a gyors terjedés egyik
legfontosabb moddja a vegetativ szaporodas, ami a honos egyedek esetében kevésbé volt
jellemz6. A nagymennyiségli ramet fejlesztése mar koran jelentds elonyhdz juttathatja az
invaziv egyedeket, amely segitségével gyors dominancidra torhetnek (Hollingsworth és
Bailey 2000). A masodik évre az invaziv egyedek tobbi mért paramétere (magassag és
biomassza) lényegesen megerdsodott, mig a rametképzés intenzitdsa lecsokkent, bevarva a
honos/hexaploidokat. A kiilonbségek oka a két geo-citotipus eltéré novekedési stratégiajabol
eredhet: (1) az invaziv/tetraploid egyedek a terjedésiik korai szakaszaban lényegesen tobb
energiat allokalnak a klonalis terjedésiikbe, mint a honos/hexaploidok; (2) majd ezt kdvetden,
felhasznalva a rametekbdl szarmazo6 fotoasszimilatumot ¢és felvett tapanyagtobbletet, joval
nagyobb mennyiségii energiat fektetnek az egyes klonok fejlesztésébe; (3) és igy 1ényegesen
nagyobb kompeticios eldnybe keriilnek az el6zonlott teriilet honos névényeivel szemben, mint

a honos/hexaploidok (Aguilera és mtsai. 2010).

6.2.5. Az EICA hipotézis szerepe a S. gigantea invazidojaban
A genetikai kiilonbségek hatasa mellett tobb mas tényezd is fontos szereppel birhat az

egyedek fent emlitett teljesitményére, ezért megvizsgaltuk, hogy az EICA hipotézis milyen

crer
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szignifikans kiilonbséget tapasztaltunk a két geo-citotipust éré herbivoria mennyiségében.
Kimutattuk, hogy az elo6zonlott teriilet herbivorjai nagyobb mennyiségben fogyasztottdk a
honos citotipus egyedeit, mint az invazivakat, amely eredmények ellentmondanak az EICA
hipotézisnek. Ez azonban nem meglepd, hiszen Van Kleunen és Schmid (2003) mar korabban
EICA nem jatszik szerepet. Raadasul Meyer és Hull-Sanders (2008) mar vizsgaltak a magas
aranyvessz6 ¢és az EICA hipotézis kapcsolatat, azonban - csak ugy, mint mi - 6k sem
tapasztaltak a kiilonbo6z6 teriiletrdl szarmazas hatdsat a herbivoriara. Ahhoz, hogy ne csak a
szarmazas, hanem a citotipus szerepét is megismerjék, Hull-Sanders és mtsai. (2009/A)
kutatasukban mind az 6t geo-citotipus herbivoria viszonyat megvizsgaltak. Azt tapasztaltak,
hogy a herbivorok preferencidja nem csak az eredetre, de a citotipusra is érzékeny volt. Ezzel
szemben mas kutatasok szerint a herbivoria mértékét nem befolyasolja a gazdanovény
citotipusa (Boalt és mtsai. 2010; Collins és Miiller-Schérer 2012).

A fentebb emlitett kutatasok féleg a honos teriileten eléfordulo, specialista herbivorok
hatasat vizsgaltak a fajra. Ezzel szemben hazankban elsGsorban generalista fajok fogyasztjak
a novényt (Botta-Dukat és Dancza 2004; Weber és Jakobs 2005), raadasul kutatasunk terepi
¢s nem iiveghazi kornyezetben zajlott. Ez Iényeges kiilonbség, ugyanis teljesen mas
eredményeket adnak az ezen iranyu kutatasok, attdl fiiggéen, hogy pontosan melyik teriiletrdl
¢s milyen tipust herbivor fajokat vesznek figyelembe. Az EICA hipotézis bizonyithatja, hogy
a honos herbivorok ellen, amelyek gyakran specialistak, joval gyengébb az invaziv egyedek
védekezése, ami azonban téves, altalanos kovetkeztetéshez vezethet. A gyenge védekezési
képesség oka annak az eredménye is lehet, hogy az invaziv egyedek a honos teriilet
herbivodrjaival vald interakcid megsziinése miatt a védekezésiiket inkabb az invaziv teriilet
herbivorjai ellen forditjak. Tehat feltételezhetjiik, hogy mindkét vizsgalt geo-citotipus a sajat
kornyezete herbivorjai ellen adaptaldodott, ahogyan azt vizsgalataink, valamint Sakata és
mtsai. (2014) publikacidja is sugallja. Raadasul a generalista herbivorok elleni
védekezOképesség kialakitasa joval gyorsabb 1éptékben alakulhat ki, ahogy azt Maron és Vila
(2001) valamint Parker és mtsai. (2006) korabban mas fajok esetében bizonyitottak. Végiil
pedig, ahogy az iiveghazi és terepi vizsgalataink soran is kideriilt, nem mindegy, hogy milyen
koriilmények kozott zajlik a kutatds, hiszen az eltéré kornyezeti hatdsok miatt eltérd
eredményeket adhatnak (Hartman €s mtsai. 2014), ami a herbivoria vizsgalatok eredményét is

érinti.
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A herbivoriaval szemben a patogének altal okozott fertézések hatdsa nem mutatott
eltérést a két geo-citotipusra nézve. Ezek az eredmények bizonyitjak, hogy a patogénekkel

szembeni valaszreakciok kialakuldsdhoz joval tobb idore van sziikség.

6.2.6. A ploidia hatasa az invazioképességre

Kutatasunk legfontosabb eleme a ploidia szerepének felderitése volt a Solidago
faktor, szerepét eredményeink értékelésének végén Osszegezziik. A korabbi kutatisok
altalanosité tendenciajaval (te Beest és mtsai. 2011; Pandit és mtsai. 2014) szemben,
vizsgalatunkban kimutattuk, hogy a magasabb ploidiaszint nem minden esetben jelent
egyértelmli pozitiv hatdst egy faj invazivitasara, biomassza produkcidjara, vagy éppen
kompeticios és védekezési képességeire. A honos/hexaploidok minden mért termelékenységi
¢s interakcids paraméterben gyengébben és kevésbé agressziven viselkedtek, mint az
invaziv/tetraploidok. Ennek egyik oka, mint mar kordbban is emlitésre keriilt, az hogy a
sejtmagban megemelkedé DNS mennyiség és az ezzel egyiitt jar6 sejttérfogat emelkedés nem
okozza egyértelmiien a ndvény méretének novekedését is (Otto és Whitton 2000; Hansen és
mtsai. 2007), igy a DNS tartalom kozvetleniil nem hat az altalunk tapasztalt méretbeli
kiilonbségre az elozonlott teriileten. Korabban azonban Jakobs és mtsai. (2004) és Schlaepfer
¢s mtsai. (2010) kutatdsaikban pozitiv korrelacidt tapasztaltak a magas aranyvessz6 ploidigja
valamint mérete/hajtasszdma kozott, amikor di- és tetraploid egyedeket vizsgaltak, viszont a
hexaploidokat kihagytak a vizsgalatukbol. Hull-Sanders és mtsai. (2009/B) tovabbmentek a
pusztan ploididra torténd fokuszaldsnal, amikor a faj minden geo-citotipusat vizsgalatukba
vontak a novekedési képességiik szempontjabol. Kutatasuk kiilonbséget mutatott ki a geo-
citotipusok kozott, azonban ez inkdbb a foldrajzi elkiiloniilés hatasat hangstlyozta, semmint a
ploidia hatasat. EImondhatjuk, hogy maganak a ploidianak joval kevesebb hatasa volt a mért
paraméterekre, mint a kiilonb6zd szdrmazasi teriileteken korabban lejatszodott kornyezeti
adaptacios és genetikai eseményeknek. Raadasul Hull-Sanders és mtsai. (2009/B eredményei
erésen tdmogatjak az europai teriileten lejatszodott korai ploidizacid lehetdségét, vagyis, hogy
a honos ¢és invaziv teriiletek poliploidjai egymastdl fiiggetleniil alakultak ki a két teriileten.
Ennek a genetikai megerdsitése sajnos még nem tortént meg, az egyes citotipusok allo- vagy
autopoliploid eredetérdl is hianyos informaciokkal rendelkeziink. Egyeldre csak az altalunk és
Schlaepfer és mtsai. (2008/B) kutatasai altal tapasztalt genetikai palacknyak hatast sikeriilt
felmérni az egyes geo-citotipusok kozott. Ezért a jovdbeli kutatasoknak érdemes lenne ennek

a komplex kérdéskornek a feltarasara is fokuszalnia.
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A ploidia pozitiv szerepe tehat nem teljesen egyértelmii a fajok teljesitményére. Egyes
kutatasok, példaul Combes és mitsai. (2012) publikacidja egyenesen vitatja a magasabb
kapcsolatban tovabbi fontos eredményekkel szolgalt Suda és mtsai. (2015) tanulmanya,
amelyben a genommeéret/ploidia trade-off jelenlétét tapasztaltak a novényeknél. Ez azt jelenti,
léteznie kell egy kiiszobnek, amely felett mar nem éri meg tovabb fokozni a ploidiaszintet.
Jelen kutatasunk hasonl6 eredményt hozott, ugyanis amig a tetraploidok sikere egyértelmiien
kimutathaté volt, addig a hexaploidok esetében ugyanez nem valdsult meg, igy az emlitett
kiiszob a vizsgalt fajunk esetében a tetraploid egyedeknél huzhaté meg. Eredményeink
bizonyitjak, hogy a magasabb ploidiaszint csak bizonyos szintig jatszik befolyasold szerepet
egy faj invazios képességeiben, aztan a kiilonb6z6 adaptacios és egyéb genetikai tényezok

valnak fontosabb tényez6kké (Nagy és mtsai. 2017).
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7. Oszefoglalas

A kromoszéma szam valtoztatdsanak képessége régota ismert €s fontos eleme a
novényi invaziok vizsgalatanak. Egyre tobb tanulmany allitja, hogy a magasabb ploidiaszint
pozitiv hatdssal van a ndvényfajok invazios sikerére. A magas aranyveszO (Solidago
gigantea) rizémaval terjedd, éveld, lagyszara novény, amely Eszak-Amerikaban honos,
azonban Eurdpaban és Azsiaban komoly problémakat okozé invaziv faj. Honos teriiletén
mindharom citotipusa (di-, tetra- és hexaploid) kozel azonos mértékben terjedt el, mig invaziv
terliletén a tetraploidok dominanciaja jellemzo.

Kutatasunkban arra kerestiik a valaszt, hogy vajon a honos/hexaploid egyedek
nagyobb veszélyt jelentenek-e a hazai, honos novénykozosségekre, mint a mar jelenlevo,
invaziv/tetraploidok? Ennek megvalaszolasahoz, botanikai felvételezéseket végeztiink
mindkét geo-citotipus kornyezetében, hogy megismerjiik, milyen szerepet toltenek be sajat
kozosségeikben. Ezenkiviil, hogy felmérjik a bekeriilés potencidlis veszélyét,
honos/hexaploid (montanai) és invaziv/tetraploid (magyarorszagi) egyedeket vizsgaltunk, egy
hazai terepi kisérletes kutatds részeként. A terepi kisérletiink sordn {iltetett ndvényeink
genetikai szerkezetét is elemeztiikk, mikroszatellit fragmenthossz analizissel. Ennek
koszonhetden pontosabb képet kaphattunk a geo-citotipusok 0Okoldgiai elkiiloniilésének
genetikai hatterérol.

Botanikai  vizsgalataink  segitségével sikeriilt megallapitanunk, hogy a
honos/hexaploidok hajtasszamai nem befolyasoltak sem a veliik egyiittélé honos €s invaziv
fajok szadmat, illetve kevés hatassal voltak a felmért, észak-amerikai novénykozosségek
diverzitasra. Ezzel szemben az invaziv/tetraploidok a hajtasszamaik emelésével csokkentették
a magyarorszagi, honos fajok szamat és a felvételek diverzitasat, mig a magasabb Solidago
hajtdsszdm magasabb idegenhonos fajszdmmal jart. Terepi kisérletes vizsgalatunkban
résztevo populaciok genetikai elemzése soran mind fOkoordinata, mind struktara analizisiink
soran kimutattuk a vizsgélt geo-citotipusok erdteljes genetikai elkiiloniilését. Ezen kiviil
bebizonyitottuk a honos/hexaploidok szignifikdnsan magasabb genetikai diverzitasat az
invaziv/tetraploidokkal szemben. Végezetiil, a terepi kisérletes eredményeink 1S
megerdésitették, hogy invaziv/tetraploid geo-citotipus egyedek novekedési potencialja

szignifikdnsan magasabb a magyarorszagi teriileten, mint a honos/hexaploidoké. Réadasul
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Iényegesen kevesebb herbivoria is éri 6ket, mint az altalunk ujonnan behozott geo-citotipus
egyedeit.

Kutatasunkban bebizonyitottuk a két, vizsgalt geo-citotipus eltérd szerepét sajat
kornyezetében, ami a terepi vizsgalatainkkal egyiitt megerdsiti az invaziv/tetraploid egyedek
nagyobb invaziv potencialjat az el6zonlétt teriileten. Ezen eredményeink bizonyitjak, hogy a
kromoszdmaszam egy bizonyos kiiszobérték felett onmagaban nem fejt ki egyértelmii pozitiv
hatast és ellentmondanak a korabbi hipotézisnek, amely szerint a magasabb ploidiaszint
nagyobb invazios sikerrel jarna. Azonban, mindezek ellenére sem kivanatos a hexaploidok
bekeriilése a honos, eurdpai vegetaciokba, mivel eltéré genetikai tulajdonsagaiknak

kdszonhetden egy esetleges hibridizacié hatasai ismeretlenek a faj tovabbi viselkedésére.
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8. Summary

The influence that chromosome number has on exotic plant invasions is a well-known
phenomenon. A growing number of papers suggest that higher ploidy levels may influence
the invasion potential of a species. Solidago gigantea is a rhizomatous, perennial herb native
to North America and invasive in Europe and Asia. In its native range, di-, tetra- and
hexaploid cytotypes are present, while in the invasive European range only the tetraploid
cytotype is present.

We investigated if North American Solidago gigantea hexaploids present a greater
invasion potential to native European plant communities than the already established S.
gigantea tetraploids. First, we collected vegetation data from the native North American and
invasive European ranges to measure their influence on their respective plant communities.
Then, we planted hexaploid (from Montana) and tetraploid (from Hungary) individuals into a
common garden in Hungary to compare behavioral differences between the two geo-
cytotypes. In addition, we performed a microsatellite fragment length analyses on these
individuals to evaluate genetic differences between them.

Our botanical data provided that the abundance of native/hexaploids does not
influence the number of co-occuring native and exotic species, nor the diversity of the North
American plant communities. In contrast, increasing abundance of the non-native/tetraploids
decrease the number of co-occuring native species and diversity of the Hungarian plant
communities, while enhanced the number of exotic species. Genetic structure and principal
coordinates analyses of the individuals involved to our common garden experiment proved
the genetic segregation of the investigated geo-cytotypes. These data also showed the higher
genetic diversity of the native/hexaploids over non-native/tetraploids. Our common garden
experiment provided evidence for the higher growing and spreading abilities of the non-
native/tetraploid geo-cytotype over the native/hexaploids in the invaded, Hungarian range. In
addition, the herbivores of the invaded range prefered the native/hexaploids over the non-
native/tetraploids.

Our results show that the investigated geo-cytotypes play different roles in their
respective plant communities. Additionally, the results of the common garden experiment

suggest a that increased chromosome number does not mean ultimate invasional success, and
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even proves the existence of a ploidy level threshold in the case of S. gigantea. However, the
introduction of North American hexaploids should be prevented due to the risk of genetic

hybridization between these geo-cytotypes.
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9. Koszonetnyilvanitas

Az alabbiakban szeretném koszonetemet kifejezni azon személyeknek, akik segitsége és
tamogatasa fontos volt disszertaciom elkésziiltéhez.

Ko6szonom témavezetémnek és baratomnak Dr. Pal Robertnek, akivel a terepi
vizsgalatainkat végeztiik el, aki a doktori munkamat az elejétél a végéig tanacsaival és
oOtleteivel tdmogatta, és akivel a munka minden pillanata 6romteli és nevetéstdl hangos volt.

Koszondm Dr. Stranczinger Szilvidnak, aki a genetikai vizsgéalataim tervezésében és
elvégzésében végzett segitsége kihagyhatatlan alapja lett dolgozatomnak, és aki toretlen
optimizmusaval és jokedvével erét ontott belém a felbukkano nehézségek ellenére is.

Koszonom szakdolgozoim, Godi Aliz és Weisz Anett lelkes és segitokész munkajat,
akik részvétele a laboratoriumi vizsgélatok lebonyolitasaban volt nélkiilozhetetlen.

Ko6szondm kollégam, Dr. Christoph Rosche segitségét, akitdl elsajatithattam a
populacidogenetika statisztikai elemzésének alapjait, és aki a publikacido megirasanal, hasznos
kritikusa volt kéziratomnak.

Ko6szondm Dr. Jan Suda kollégamnak, aki a Pragai Karoly Egyetemen talalhato
laboratériuméban rendelkezésemre bocsatotta az ploidiavizsgéalathoz sziikséges apparatusat és
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12. Mellékletek

12.1 Nem Kkisérletes terepi vizsgalataink fajlistai

12.1.1 A hexaploid, észak-amerikai felvételezéseink honos fajlistaja

Honos/ldegenhonos

Tudomdanyos név

Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos

Abies lasiocarpa

Acer glabrum

Acer negundo

Achillea millefolium agg
Agoseris glauca

Allium schoenoprasum
Alnus viridis
Amelanchier alnifolia
Anaphalis margaritacea
Angelica arguta
Apocynum sibiricum
Arabis microphylla
Arctostaphylos uva-ursi
Arnica longifolia
Artemisia lindleyana
Artemisia ludoviciana
Aster ascendens

Aster eatonii

Aster hesperius

Aster laevis

Aster lanceolatus

Aster modestus

Aster pansus
Astragalus agrestis
Berula erecta

Betula glandulosa
Betula occidentalis
Bromus carinatus
Bromus ciliatus
Campanula rotundifolia
Carex athrostachya
Carex cusickii

Carex illiota
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Carex illiota

Carex lanuginosa
Carex leporinella
Carex nebrascensis
Carex pachystachya
Carex praticola
Carex rostrata

Carex saxatilis

Carex scoparia
Carex stipata

Carex vesicaria
Cerastium arvense
Cicuta douglasii
Clematis ligusticifola
Collomia linearis
Cornus sericea
Dipsacus fullonum
Eleocharis palustris
Elymus caninus
Elymus cinereus
Elymus glaucus
Epilobiom latifolium
Epilobium angustifolium
Epilobium ciliatum
Epilobium glaberrimum
Epilobium palustre
Epilobium paniculatum
Equisetum arvense
Equisetum fluviatile
Equisetum laevigatum
Erigeron speciosus
Festuca idahoensis
Festuca octoflora




Honos/lIdegenhonos

Tudomanyos név

Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos

Fragaria virginiana
Galium aparine
Galium boreale
Gayophytun diffusun
Geraniun viscosissimum
Geum macrophyllum
Glyceria elata
Glyceria striata
Glycyrrhiza lepidota
Helianthus nuttallii
Heracleum lanatum
Impatiens ecalcarata
Juncus balticus
Juncus covillei
Juncus drummondii
Juncus effusus
Juncus longistylis
Juncus nodosus
Juniperus scopulorum
Lactuca pulchella
Lappula redowskii
Lathyrus ochroleucus
Lupinus sericeus
Lysimachia ciliata
Madia glomerata
Mahonia aquifolium
Mentha arvensis
Mertensia oblongifolia
Mimulus guttatus
Monarda fistulosa
Myosotis laxa
Oenothera villosa
Penstemon confertus
Perideridia gairdneri
Picea engelmannii
Pinus ponderosa
Platanthera elegans
Polygonum amphibium
Polygonum douglasii
Populus acuminata
Populus balsamifera
Populus tremuloides
Potentilla anserina

Potentilla gracilis
Prunella vulgaris
Prunus virginiana
Ribes aureum

Ribes cereum

Ribes lacustre
Rorippa islandica
Rosa woodsii

Rubus idaeus

Rubus parviflorus
Rudbeckia laciniata
Rumex salicifolius
Salix bebbiana

Salix commutata
Salix drummondiana
Salix exigua

Salix geygeriana
Salix monticola

Salix myrtillifolia
Salix phylicifolia
Salix scouleriana
Saxifraga arguta
Scirpus microcarpus
Scirpus validus
Senecio integerrimus
Senecio serra
Smilacina racemosa
Smilacina stellata
Solidago canadensis
Solidago missouriensis
Solidago occidentalis
Spiraea betulifolia
Symphoricarpos albus
Symphoricarpos occidentalis
Thalictrum occidentale
Thalictrun dasycarpum
Typha angustifolia
Typha latifolia

Urtica dioica
Verbena hastata
Veronica species
Vicia americana
Viola glabella
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12.1.2 A hexaploid, észak-amerikai felvételezéseink idegenhonos fajlistaja

Honos/lIdegenhonos

Tudomanyos név

Idegenhonos Agropyron cristatum Lactuca serriola
Idegenhonos Agrostis stolonifera Lappula echinata
Idegenhonos Agrostis tenuis Lepidium campestre
Idegenhonos Alopecurus arundinaceus Lepidium virginicum
Idegenhonos Alopecurus pratensis Leucanthemum vulgare
Idegenhonos Alyssum alyssoides Linaria dalmatica
Idegenhonos Alyssum desertorum Linaria vulgaris
Idegenhonos Anthemis cotula Lotus corniculatus
Idegenhonos Arabis glabra Medicago lupulina
Idegenhonos Arctium minus Melilotus albus
Idegenhonos Arenaria serpyllifolia Nepeta cataria
Idegenhonos Artemisia absinthium Phalaris arundinacea
Idegenhonos Artemisia vulgaris Phleum pratense
Idegenhonos Asparagus officinalis Plantago lanceolata
Idegenhonos Astragalus falcatus Plantago major
Idegenhonos Atriplex sagittata Poa compressa
Idegenhonos Barbarea vulgaris Poa palustris
Idegenhonos Bassia scoparia Poa pratensis
Idegenhonos Berteroa incana Potentilla recta
Idegenhonos Brassica rapa Prunus mahaleb
Idegenhonos Bromus inermis Ranunculus repens
Idegenhonos Bromus sterilis Rorippa sylvestris
Idegenhonos Bromus tectorum Rumex crispus
Idegenhonos Calystegia sepium Salix alba
Idegenhonos Carduus nutans Silene latifolia ssp alba
Idegenhonos Centaurea stoebe ssp maculosa Silene vulgaris
Idegenhonos Cerastium fontanum Sisymbrium altissimum
Idegenhonos Chenopodium album Sisymbrium loeselii
Idegenhonos Cirsium arvense Solanum dulcamara
Idegenhonos Cirsium vulgare Sonchus arvensis
Idegenhonos Conium maculatum Tanacetum vulgare
Idegenhonos Convolvulus arvensis Taraxacum officinale
Idegenhonos Cynoglossum officinale Thlaspi arvense
Idegenhonos Dactylis glomerata Tragopogon dubius
Idegenhonos Descurainia sophia Tragopogon pratensis
Idegenhonos Dianthus armeria Trifolium campestre
Idegenhonos Elymus elongatus Trifolium hybridum
Idegenhonos Elymus repens Trifolium pratense
Idegenhonos Euphorbia esula Verbascum thapsus
Idegenhonos Festuca pratensis sstr Veronica anagallis-aquatica
Idegenhonos Hypericum perforatum Vicia cracca
Idegenhonos Iris pseudacorus Vicia villosa
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12.1.3 A tetraploid, magyarorszagi felvételezéseink honos fajlistaja

Honos/lIdegenhonos

Tudomanyos név

Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos

Acer campestre

Acer pseudoplatanus
Achillea aspleniifolia
Achillea collina
Achillea millefolium
Aegopodium podagraria
Agrimonia eupatoria
Agrostis stolonifera
Allium scorodoprasum
Alopecurus pratensis
Althaea officinalis
Angelica sylvestris
Apera spica-venti
Arctium lappa
Arenaria serpyllifolia
Aristolochia clematitis
Arrhenatherum elatius
Artemisia vulgaris
Artemisia vulgaris agg.
Astragalus glycyphyllos
Atriplex patula

Ballota nigra

Berula erecta

Bidens tripartitus
Brachypodium pinnatum
Bromus commutatus
Bromus hordeaceus
Bromus inermis
Bromus japonicus
Bromus sterilis
Calamagrostis epigejos
Calystegia sepium
Cannabis sativa s.lat.

Centaurea jacea
Centaurea jacea ssp. angustifolia
Cerastium brachypetalum
Chaerophyllum bulbosum
Chelidonium majus
Chenopodium album
Cichorium intybus
Cirsium arvense
Cirsium canum
Cirsium vulgare
Clematis vitalba
Clinopodium vulgare
Conium maculatum
Convolvulus arvensis
Cornus sanguinea
Coronilla varia L.
Crataegus monogyna
Crepis biennis

Crepis setosa
Cruciata laevipes
Cucubalus baccifer
Cynodon dactylon
Dactylis glomerata
Dactylis polygama
Daucus carota
Dipsacus laciniatus
Dorycnium herbaceum
Echinochloa crus-galli
Echium vulgare
Elymus repens
Epilobium hirsutum
Epilobium parviflorum
Epilobium tetragonum

Cannabis sativa var. spontanea Equisetum arvense

Cardaria draba
Carduus acanthoides
Carex acutiformis
Carex hirta

Carex riparia

Carex species

Carex vulpina
Carlina vulgaris

Centaurea banatica Rochel
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Equisetum palustre
Equisetum telmateia
Euonymus europaeus
Eupatorium cannabinum
Euphorbia cyparissias
Euphorbia esula
Euphorbia virgata
Fallopia convolvulus
Fallopia dumetorum




Honos/lIdegenhonos

Tudomanyos név

Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos

Festuca rupicola
Fragaria vesca
Galega officinalis
Galeopsis speciosa
Galium aparine
Galium mollugo
Galium palustre
Galium verum
Geranium robertianum
Geum urbanum
Glechoma hederacea
Glyceria fluitans
Hedera helix
Heracleum sphondylium
Hieracium racemosum
Holcus lanatus
Humulus lupulus
Hypericum perforatum
Hypericum tetrapterum
Inula germanica

Inula helenium

Iris pseudacorus
Juglans regia

Juncus effusus

Juncus inflexus
Knautia arvensis
Lactuca serriola
Lamium maculatum
Lamium purpureum
Lathyrus hirsutus
Lathyrus pratensis
Lathyrus tuberosus
Ligustrum vulgare
Linaria genistifolia
Linaria vulgaris
Lolium perenne

Lotus corniculatus
Lycopus europaeus
Lysimachia nummularia
Lysimachia vulgaris
Lythrum salicaria
Malva neglecta
Medicago lupulina
Melilotus albus
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Mentha aquatica
Mentha arvensis
Mentha longifolia

Molinia coerulea ssp. hungarica

Myosoton aquaticum

Odontites rubra (Baumg.) Opiz

Oenanthe aquatica
Papaver rhoeas
Pastinaca sativa
Persicaria amphibia
Persicaria dubia
Persicaria hydropiper
Persicaria maculosa
Petasites hybridus
Petrorhagia prolifera
Peucedanum alsaticum
Phalaris arundinacea
Phleum pratense
Phragmites australis/Typha
Physalis alkekengi
Picris hieracioides
Pimpinella saxifraga agg.
Plantago lanceolata
Plantago major

Poa annua

Poa compressa

Poa pratensis

Poa trivialis

Populus alba

Populus nigra
Potentilla anserina
Potentilla argentea
Potentilla recta
Potentilla reptans
Prunus spinosa
Pulicaria dysenterica
Quercus robur
Ranunculus acris
Ranunculus bulbosus
Ranunculus repens
Ranunculus sardous
Rosa canina agg.
Rubus caesius

Rubus fruticosus agg.




Honos/lIdegenhonos

Tudomanyos név

Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos
Honos

Rumex acetosa

Rumex conglomeratus
Rumex crispus

Rumex patientia

Salix caprea

Salix cinerea

Salix fragilis

Salix purpurea

Salix triandra

Salvia nemorosa
Sambucus ebulus
Sambucus nigra
Sanguisorba officinalis
Saponaria officinalis
Scrophularia umbrosa
Scutellaria galericulata
Securigera varia
Selinum carvifolia
Seseli libanotis
Setaria pumila
Setaria viridis

Silene latifolia ssp. alba
Silene vulgaris
Sonchus arvensis
Sonchus oleraceus
Sonchus palustris
Stachys palustris
Stachys sylvatica
Stellaria media
Succisella inflexa
Symphytum officinale
Tanacetum vulgare
Taraxacum officinale Weber
Torilis arvensis
Torilis japonica
Trifolium repens
Tussilago farfara
Ulmus minor

Urtica dioica
Valeriana officinalis
Verbascum nigrum
Veronica beccabunga
Veronica chamaedrys

Vicia angustifolia
Vicia cracca

Vicia hirsuta

Viola cyanea Celak.
Viola reichenbachiana
Vulpia myuros
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12.1.4 A tetraploid, magyarorszagi felvételezéseink idegenhonos fajlistaja

Honos/ldegenhonos | Tudomanyos név
Idegenhonos Acer negundo
Idegenhonos Amaranthus powellii
Idegenhonos Ambrosia artemisiifolia
Idegenhonos Amorpha fruticosa
Idegenhonos Asclepias syriaca
Idegenhonos Aster lanceolatus
Idegenhonos Celtis occidentalis
Idegenhonos Conyza canadensis
Idegenhonos Cuscuta campestris
Idegenhonos Echinocystis lobata
Idegenhonos Erigeron annuus
Idegenhonos Galinsoga parviflora
Idegenhonos Helianthus tuberosus
Idegenhonos Humulus scandens
Idegenhonos Impatiens glandulifera
Idegenhonos Lycium barbarum
Idegenhonos Oxalis dillenii
Idegenhonos Parthenocissus quinquefolia
Idegenhonos Parthenocissus tricuspidata
Idegenhonos Quercus rubra
Idegenhonos Robinia pseudacacia
Idegenhonos Solidago canadensis
Idegenhonos Solidago gigantea
Idegenhonos Zea mays
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Doktori értekezés benyujtasa és

nyilatkozat a dolgozat eredetiségérol

Alulirott
Név: Nagy David

Sziiletési név: Nagy David

Anyja neve: Udvardi Katalin
Sziiletési hely, id6: 1987. 10. 30.

,»A kromoszomaszam hatasa a névényi invaziokra a magas aranyvessz6 (Solidago gigantea)

példajan” cimi doktori értekezésemet a mai napon benydjtom a Biologiai és Sportbiologiai

Doktori Iskoldnak.

Témavezetd neve: Dr. Pal Robert

Egytttal nyilatkozom, hogy jelen eljaras soran benyujtott doktori értekezésemet

Korabban mas doktori iskoldba nem nyujtottam be,

Az elmult két évben sikertelen doktori eljardasom nem volt,

Fokozatszerzési eljarasra torténd jelentkezésemet két éven beliil nem utasitottak el,

Ot éven beliil nem keriilt sor doktori fokozatom visszavonasara,

Dolgozatom 6nall6 munka, benne més alkotasa sajaitomként nem keriilt bemutatasra,

valamint az értekezés elkészitéséhez valds adatokat hasznaltam fel.

Pécs, 2018. Januar 08.

Nagy David
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