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1. Bevezetés

A gombak szerepe az 6koszisztémak miikodésében minden tilzas nélkiil alapvetd, nél-
kiilozhetetlen és evolucios 1éptékben is jelentds. Kulcsszerep jutott nekik példaul a no-
vények szarazfoldre ,,1épésében” és annak meghoditasaban (KENDRICK és CRANE 1997),
lebontd szervezetekként pedig az egyediili éldlénycsoportként tudjak hatékonyan a
lignocellulozt a szénkorforgasba visszaforgatni. A novények korokozod gombaikkal valo
mutualista szimbionta gombak pedig lehetové tették a felszivo szerveken, gyokereken
torténd hatékony, st tobbszor egyediili lehetséges tapanyagfelvételt a ndvények szama-
ra (SIMON és mtsai. 1993; TAYLOR és OSBORNE 1996; SELLOSE és LE TACON 1998;
BRUNDRETT 2002). Természetesen, mivel a gombak nem producens szervezetek, a no-
vényi szénforrasoktdl fiiggd viszonyban a novényvilag fejlodése szamukra is egyre je-

lentdsebb elterjedési és diverzifikacios lehetdséget teremtett.

Ennek ellenére a gombak nem t6ltenek be olyan helyet az altalanos gondolkozasunkban,
mint a ndvények, és ennek taldn a legfontosabb oka, hogy életciklusuk jelentds részét
rejtézkodve ¢lik. Amennyiben egyaltalan képeznek szabad szemmel is €szrevehetd,
makroszkopikus képleteket, termotesteket, ezek életciklusuknak aranyaihoz képest, és
sokszor abszolut értékében is csak nagyon rovid szakaszban jelennek meg. Raadasul
ilyen képleteket csak a gombak kis része képez, és ez az arany kiilonosen alacsony, ha a

nagyobb leszarmazasi vonalakat vessziik szdmitasunk alapjaul.

A valodi gombdk becsléseink szerint 1-1,5 milliard évvel ezeldtt jelentek meg az
eukariota él6lények evolucidja soran (HEDGES és mtsai. 2004; BHATTACHARYA ¢és
mtsai. 2009 és hivatkozasaik), €s jelenlegi ismereteink szerint ez a monofiletikus cso-
port testvércsoportja a komplex soksejtii allatok Metazoa csoportjanak (KEELING és
mtsai. 2005). Mas leszarmazasi vonalon is kialakultak olyan él6lénycsoportok, melye-
ket ,,gombaknak” neveziink, ilyenek a nyalkagombak csoportjai vagy a Stramenopil
leszarmazasi vonalba tartozé gombak, mint példaul a petesporas gombak (KEELING és
mtsai. 2005). A valddi gombak csoportjaba hozzavetblegesen 120 000 elfogadott, leirt
faj tartozik (HAWKSWORTH és LUCKING 2017), ami figyelembe véve a gombak leagaza-

sanak feltételezett idejét és a csoport elterjedtségét, nem tekintheté magas szamnak —
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sOt, kimondottan alacsony, ha az izeltlabtakra vagy akar egyes virdgos ndvénycsopor-
tok ismert fajgazdagsagara gondolunk. Fontos hangstlyozni, hogy ez csupan a leirt €s
elfogadott, nevezéktani szempontbol érvényes fajok szama: nagy valdszinliséggel, sok-
kal tobb faj ,,var” még felfedezésre, leirasra. Nagyon széles tartomanyok k6zott mozog-
nak a még leiratlan fajok szamara vonatkozo becslések. Az ismertebb fajszambecslések
legszigortbbja is 0,7 milliora teszi a gombafajok szamat (SCHMIT és MUELLER 2007),
mig a legmagasabb fajszamot add becslés, csak a talajban él6két 3,1-5 milliora
(O’BRIEN ¢és mtsai. 2005). A legtobbszor hivatkozott becslést HAWKSWORTH (1991,
2001) adta, aki 1,5 milliora becsiilte a gombfajok szamat, sok egyéb mellett pont egy
¢l6hely novény—gomba fajszamaranyat, a specificitas kérdését is a becslés alapjaul vé-
ve. Az egyik legfrissebb becslés ezt a szamot 2,2-3,8 millié kozé teszi (HAWKSWORTH
¢s LUCKING 2017). Természetesen Oriasi kiilonbségek vannak egyes rendszertani cso-

portok és/vagy foldrajzi teriiletek, él6helytipusok diverzitdsanak feltartsagaban.

Ez a feltaratlan diverzitas kiilonosen igaz a novényekkel gyokereiken keresztiil kapcso-
latban 1év6 nem patogén gombakra, hiszen ezek alapvet6en a talajban talalhatok, és bar
bizonyos csoportjaik képeznek makroszkopikus termétesteket, ezek kozott is vannak
olyanok, mint példaul a szarvasgombak, melyek még makroszkopikus termétesteiket is
a felszin alatt, a talajban hozzak létre. A nem patogén gyokérasszocialt gombak raadasul
nem okoznak olyan elvaltozasokat a gazdanovényeknél, hogy felszin feletti tinetek je-
lezzék jelenlétiiket. A kevéssé ismert él6helyek a szaraz, félszaraz teriiletek, holott az
ilyen, abiotikus stressznek erdsen kitett kornyezetben a nem patogén gyokérkolonizalo
gombaknak, példaul a novényeket segitd, azok szarazsagtiirését noveld
mikorrhizaképz6 gombaknak, vagy az ilyen éldhelyeken gyakori gyokérendofitonoknak

kiilondsen nagy szerepiik lehet.

Ennek a szerepnek, pontosabban ezeknek a lehetséges szerepeknek a megértéséhez el-
engedhetetlen a szereplok megismerése, annak tisztazasa, feltardsa, hogy milyen gom-
bak, gombacsoportok alkotjak ezeket a kozosségeket. Azonban nem csak a gombako-
zOsségek valtozatosak. Az természetes, hogy a kiilonb6zé kompozicionalis vagy funk-
cionalis diverzitasi kérdések vizsgalatai sokféle modszer alkalmazasat igénylik, de ezen
talmenden, az egyes kérdések vizsgalati modszerei az eltérd kdlesonhatasi tipusoktol és

az azokat létrehozo kiillonb6zd gombacsoportoktol fiiggden is kiillonbozhetnek.
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2. Hattér, irodalmi attekintés

2.1 Mikorrhizak

A nem patogén, gyokérkolonizald6 gombak legismertebb csoportjait a mikorrhizaképz6
gombak adjak (SMITH és READ 2008). A mikorrhiza szot a gorog gomba és gyokér sza-
vakbol alkotva FRANK (1885) hasznalta eldszor, sok szempontbol mérfoldkének szami-
t6 munkdajaban, aki porosz erdok tanulmanyozéasa soran valdjaban ektomikorrhizakat
vizsgalva hozta létre a szdt, és értelmezte megfelelden a szimbiotikus kapcsolat termé-
szetét. Nem 6 volt ugyanakkor az els6, aki latta és dokumentalta az ektomikorrhizak
jellegzetes képleteit, szdmos remek megfigyelés sziiletett korabban is, elsdsorban
mikoheterotrof orchideafélék vagy példaul szarvasgomba-termdtestek koriil gytijtott
gyokerek vizsgalata soran (a pre-FRANK idészak mikorrhiza-kutatasa, -irodalma TRAPPE
(2005) attekintésébdl megismerhetd). Hiaba lattak jol korabban a struktarat, a kapcsolat
funkciogjat félreértették, nem tudtak atlépni azon az altalanos vélekedésen, hogy gomba
csak negativ hatassal lehet névényekre, csak korhaszt és/vagy betegséget okoz (TRAPPE
2005). FRANK (1885) azonban helyesen értelmezte és egyértelmiien leirta, hogy
mutualista szimbidzisrol van szo, melyben a gomba talajbol felvett anyagokat juttat a
novénynek, mig a ndvény asszimilatumokat juttat a gombanak. A kdlcsonds anyagat-
adast MELIN és NILSON (1950, 1957) igazolta, az elobbit 65 évvel, az utdbbit 72 évvel
FRANK munkaja utan. FRANK ezen alapvetd funkciok meglatasa mellett egyéb mérfold-
kének szamitod hipotéziseket is megfogalmazott. Felvetette, hogy a szervesen kotott nit-
rogén legfontosabb forrasa a humuszban talalhato fehérjék, valamint, a gomba egyes
anyagokhoz, els6sorban a nitrogénhez, a humuszt lebontva jut hozza, majd ezeket adja
at a novénynek. Evszazadnyi tavolsagban igazoltak, hogy fehérjéhez kotott nitrogénhez
gomba segitségével juthatnak a novények (lasd CHALOT és BRUN 1998 és hivatkozasa-
ik), és bizonyitottak az ektomikorrhiza- képzé gombak humuszbontasat akkor is, amikor

novényekkel kapcsolatban vannak (DURALL és mtsai. 1994).

FRANK példaja — jelentdségén tul — jol illusztralja a struktira és az azt 1étrehoz6 orga-

nizmusok, valamint az ¢léhelyi adottsagok megfelelé funkcionalis értelmezését.

A fent emlitett alapvetd, elsddleges, tapanyagcserén alapuld funkcion tul szdmos egyéb

pozitiv hatasa lehet a mikorrhizaknak, példaul jelentdsen segithetik a szarazsagstressz
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elviselését, ndvelhetik a ndvények abiotikus- és biotikusstresszel szembeni tiiréképes-
ségét (SMITH és READ 2008). Javithatjdk a talajok szerkezetét — nem csupan
hifahalozatuk, de altaluk kivalasztott anyagaik — mint példaul az AM-gombak altal ki-
valasztott glomalin (RILLIG és MUMMEY 2004) — segitségével.

A mikorrhizakat szamos nagyobb tipusba sorolhatjuk, melyekre jellemzok lehetnek az
adott kapcsolatokat 1étrehozoé gomba- és névénycsoportok és az altaluk kialakitott struk-
turak.

Az orchid mikorrhiza az orchideafélék csaladjara (Orchideaceae) jellemz0, ahol a nové-
nyek életszakaszainak mindegyikében jelen vannak szimbiotikus gombapartnerek, me-
lyek mind a fiistmagvak csirazasahoz, mind a protokorm fejlédéséhez, mind pedig a
kifejlett egyedek életéhez sziikségesek (DEARNALEY 2007; SMITH és READ 2008). A
kifejlett novények esetében specialis helyzet, amikor a fotoszintézisre képtelen nové-
nyek gombapartnereiken keresztiil jutnak sokszor mas fotoszintetizald novénytol szar-
maz6 szénhidratokhoz (mikoheterotrof névények), hasonldan a fotoszintetikus igényei-
ket csak részben fedezni tudo (példaul fotoszintetikus rendszeriik fejletlensége és/vagy
arnyékban ¢lés miatt) orchideakhoz (BIDARTONDO ¢s mtsai. 2004; JULOU és mitsai.
2005; SELOSSE ¢és mtsai. 2016). A hangafélék (Ericaceae) specialis gyokérszervezddé-
sik és a szerves bomlast nehezité specidlis ¢€lohelyeik (pl. tézeges, savanyu
,»csarabosok™) miatt szintén erdsen raszorulnak a gombapartnereikre, jellegzetes erikoid
mikorrhizat képeznek, és koztiik is eléfordulnak mixotréf névények (SMITH és READ
2008; SELOSSE és Roy 2009). Az arbutoid és monotropoid mikorrhizak kisebb novény-
csoportok jellegzetes ektendomikorrhizai, mindkét esetben mixotréfia/mikoheterotrofia

jellemzi a partnernévényeket (SMITH és READ 2008).

2.1.1 Ektomikorrhiza, ECM-képz6 gombak

Az ektomikorrhizak (ECM) neviiket arrol kaptak, hogy a kapcsolat kialakitdsakor a
gombapartner nem né bele a ndvény intracellularisaiba, hanem az intercellularis tereket
kolonizalja (SMITH és READ 2008). A ECM-képzés altalaban fasszara ndvényekre jel-
lemz0, de fajszdmra vonatkoztatva kevés novény, csupan a fajok 2%-a képez ilyen tipu-
st mikorrhizat (BRUNDRETT 2002, 2009; WANG ¢és QIu 2006). Ezek a novények azon-
ban nagyon fontos tarsuldsalkotdé fajok, mint példdul a nyitvatermd fenyofélék

(Pinaceae) vagy a zarvatermd biikkfafélék (Fagaceae), nyirfafélék (Betulaceae), fiizfé-
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1€k (Salicaceae) csoportjai. Olyan fontos erddalkotd fak képeznek ektomikorrhizat, mint
a tolgy, a biikk, a szelidgesztenye, az eukaliptusz, az éger, a nyir, a nyar vagy épp a fe-
ny6k (BRUNDRETT 2002, 2009; WANG és QIu 2006), mely felsorolasbdl is latszik, hogy
példaul az északi félteke mérsékelt égovi erdeit dontd tobbségében, sokszor
egyeduralkodoan ECM-képz6 fafajok alkotjak. Sokaig ugy tartottak, hogy a tropusi te-
riiletek erdeire kevéssé jellemzd ez a mikorrhizatipus, viszont egyre tobb ilyen teriilete-
ken folyo vizsgalat arnyalja ezt a képet (lasd KOTTKE és KOVACS 2014 ¢és hivatkozasai).
A mikorrhizatipushoz nehezen rendelheté egy meghatarozott gombacsoport, leginkabb
a valodi gombak koronacsoportjat add Dikarya kladba tartoznak ECM-képzok (SMITH
¢s READ 2008; TEDERSOO ¢s mtsai. 2010; TEDERSOO és SMITH 2013), a bazalis csopor-
tok koziil egyediil a jelenleg a Mucoromycotina kladba sorolt Endogone fajokrol ismert,
hogy ektomikorrhizat képeznek (WALKER 1985; YAMAMOTO és mtsai. 2017). Mind a
tomlds-, mind a bazidiumos gombak kozott nagy szamban talalunk ECM-képzoket,
egyes leszarmazasi vonalakhoz egyértelmiien kothetd is az életforma (TEDERSOO és
mtsai. 2010; TEDERSOO és SMITH 2013). Ezek kozott szamos jol ismert, makroszkopi-
kus termdtestet is képzd gombacsoport van, mint példaul a tomldsgombék koziil a csé-
szegombak rendjébe (Pezizales) tartozo ,,valodi” szarvasgombak (Tuber) és sivatagi
szarvasgombak (Terfezia), vagy a bazidiumos ,nagygombak” koziil a tinorufélék
(Boletaceae), galocak (Amanita), susulykak (Inocybe) rokagombak (Cantharellus), ga-
lambgombak (Russula), tejelégombak (Lactarius). Az ECM-képz6 gombak koziil meg-
felel6 taptalajon sok fenntarthatd izolatumként is, de termétestet gazdandvényeikkel
kapcsoltan képeznek, bar e ,,szabaly” alol vannak nagyon ritka kivételek is (példaul

OHTA 1994; YAMANAKA és mtsai. 2000; OHTA és FUJIIWARA 2003).

A molekularis azonositds modszereinek elterjedése bizonyos értelemben meglepd
eredményeket hozott egyes csoportokban, mint példaul a tdmlédsgombaknal, vagy pél-
daul a bazidiumos Tomentella nemzetség (TEDERSOO és mtsai. 2006; KOLJALG és mtsai.
2000) esetében: kideriilt, hogy sokkal nagyobb gyakorisaggal, vagy elterjedéssel (akar
foldrajzi értelemben, akar gazdakorre vonatkoztatva) képeznek ektomikorrhizat, mint
azt korabban gondoltdk ezekrdl a csoportokrol. ECM-képz6 bazidiumos kalaposgomba-
nemzetségek korében végzett diverzifikacios elemzések azt mutattdk, hogy az egyes
csoportok fajszamnovekedése nem mutat Osszefliggést biogeografiai valtozasokkal,

crer

értelmiien utalhat arra, hogy funkcionalis kiilonbségek lehetnek abban, hogy miként
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valdsitjdk meg a mikorrhizds szimbidzisokat ezek a gombak, tehat az ECM-képzés

uniformitasa megkérddjelezhetd.

Az ECM esetében a partnerek kozotti anyagatadas helye az intercelluldrisokban 1étrejo-
v6 hatarfeliilet, a specialis szerkezetli igynevezett Hartig-halo (SMITH és READ 2008).
A kolonizalt gyokérvégeket az ECM biomasszajanak jelentds részét add kopeny boritja,
melynek szervezOdése, vastagsaga fajra, nemzetségre jellemzo lehet. A kopeny felszi-
nén kiilonb6z6 anatémiai képletek (példaul cisztidiumok) figyelhetok meg, €s itt kap-
csolodnak a talajt behalézo hifak és/vagy ezek Osszerendez6désébol 1étrejovod
rhizomorfak (AGERER 1991, 1995, 2006; AGERER és losIFIDou 2004). Az ECM-
anatodmia szamos funkcionalis jellegzetességgel bir, de ezen tulmenden, az ECM morfo-
anatomiai jellegzetességei segithetnek a gombataxonok azonositdsdban. Vannak olyan
jellemzok, melyekre jelentGs hatassal van a gazdandvény is, példaul az ECM elagazoda-
si tipusa jellegzetesen dichotomikus nyitvatermdk esetében, vagy a Hartig-hald koloni-
nyeknél (SMITH és READ 2008). Az ektomikorrhizak legtobb mikroszkopikus jellemzdje
azonban a gombataxonokhoz kothetd. Igy aztan az ECM morfo-anatomiai jellemzés
lehetdséget adott ECM-képz6 taxonok azonositasara, diverzitasuk becslésére (AGERER
1991, 1995, 2006; AGERER ¢s losSIFIDOU 2004). Az ektomikorrhizakbol kiagazo
rhizomorfak akar direkt kapcsolatban is allhatnak termétestekkel, ez dvatos mosassal,
mikroszkoppal kovethetd is, igy a faj termdtest alapti hatdrozasaval akar pontosan azo-
nosithaté egy ECM. Ez a kozvetlen kapcsolat is segitett példaul egy pokhalosgomba
ektomikorrhizajanak részletes anatomiai jellemzésében (KOVACS és mtsai. 2002). T6bb
hataroz6 és gylijteményes munka is Osszefoglalta egy adott, egységesitett Sszempont-
rendszer és terminologa szerint végzett ECM-leirasokat (INGLEBY és mtsai. 1990;
GOODMAN ¢és mtsai. 1996-2002; AGERER 1987-2008; AGERER és mtsai. 1996-2012).
Ezek koziil az AGERER-féle rendszer terjedt el, ami elektronikus kulcsokban (DEEMY:
RAMBOLD ¢és AGERER 1997), majd kés6bb online verzidban is megjelent (AGERER €s
RAMBOLD 2004-2017). Egyes gombafajok ektomikorrhizai annyira jellegzetesek, hogy
ezek alapjan nagy biztonsaggal fel lehet ismerni 6ket, erre a legismertebb példa minden
bizonnyal a Cenococcum geophilum faj fekete, kidgazo, fekete hifaktol ,,sz6rés”
mikorrhizaja, melynek nem csak a szine, hanem képenye, szervezddése is jellegzetes,
igy konnyen felismerhetd (AGERER és GRONBACH 1988). Modellfajként sok kisérletes

munkaban lehet talalkozni ezzel a generalista, vilagszerte elterjedt (LOBUGLIO 1999), de
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jelen tudasunk szerint termdtestet nem képz6 fajjal (de lasd FERNANDEZ-TOIRAN és
AGUEDA 2007). Részletes molekularis diverzitasi vizsgalatok feltartak, hogy a nagyfoku
genetikai diverzitas miatt inkabb fajcsoportnak, mint egy fajnak tekinthetd ez az egyedi
ektomikorrhizat képz6 taxon (példaul OBASE és mtsai. 2016). A gombapartnerek kizaro-
lag ECM-morfologian alapuld azonositasa nem feltétleniil elegendd, és bar a molekula-
ris taxondmiai moddszerek térhoditasaval visszaszorult, a részletes anatomiai ECM-
jellemzés informativ lehet taxonok Osszehasonlitd vizsgalatainal, mint példaul
Lactarius/Lactifluus taxonok 6sszevetésénél (LEONARDI és mtsai. 2016; MONTOYA és
mtsai. 2017). Habar ritkabban, de 4j fajok leirasanal is megjelenhet nem csupan a ter-
métest, de a faj altal képzett ektomikorrhiza bemutatasa, mint példaul a Tuber
arnoldianum szarvasgomba (HEALY ¢és mtsai. 2016) vagy az Acephala
macrosclerotiorum faj leirasakor (MUNZENBERGER ¢s mtsai. 2009), mely utobbi latin
diagndzisaban is szerepel ektomikorrhizara vonatkozé jellemzd: ,,Species pinirrhizae
sclerotibus praeditam ectomycorrhizam in Pino sylvestri format, tenui tunica myceliari
sclerotibus atrobrunneis crassitunicatis hemisphaericis 100-300 um diametro in
radicibus composita.” Az ektomikorrhizak morfo-anatomiai sokfélesége funkcionalis
heterogenitassal is 0sszefiigghet, €s itt nem csak arrél van szo6, hogy egy-egy nemzetsé-
gen beliil is kiilonbozhetnek az anatomiak, hiszen lattuk, hogy az egyes nemzetségek
ektomikorrhiza-képzésének uniformitasa megkérddjelezhetd (RYBERG és MATHENY
2012). Példaul a kiilonb6z6 hosszusagu, strliségli kiagazo hifak, az ektomikorrhizak
,SZ0rozottsége”, egyértelmiien meghatarozzak, mekkora talajtérfogatot tud behalozni és
forrasaiban kiaknazni a gomba. Ezen is alapul az ektomikorrhizak tgynevezett kihasz-

nalasi tipusokba (,,exploration type”) sorolasa (AGERER 2001).

Ahogy korabban emlitettiik, a szimbidzis alapvetd funkcidja, hogy a kapcsolatban a
ndvény cukrokat juttat a gomba szdmdara, mig a gomba a ndvénynek a talajbol felvett
tapanyagokat biztositja (SMITH és READ 2008). Utobbi esetben az ektomikorrhizas kap-
csolatoknal sokaig a legfontosabbnak, a nitrogénmobilizaciot, -felvételt és -atadast te-
kintették, pedig az ECM-képzd gombak a foszfatmobilizacidban is jelentds szerepet
toltenek be (SMITH és READ 2008). Az ECM-kapcsolatrol meglévo ismereteinket nagy-
mértékben bévitette, hogy szamos ECM-képz6 gomba genomjat szekvenaltak meg az
elmult tiz évben: el6szor a bazidiumos kétszinli pénzecskegomba (Laccaria bicolor)
(MARTIN ¢és mtsai. 2008), majd az aszkuszos francia szarvasgomba (Tuber

melanosporum) (MARTIN és mtsai. 2010) teljes genomjat publikaltak, és mar ezek 6sz-
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szevetése is megdobbentd eredményeket hozott: bar voltak hasonlosagok, atfedések a
mikorrhizaképzés feltételezett genomi hatterében, a két gomba jelentds kiillonbségeket is
mutatott (MARTIN és mtsai. 2010). Kés6bb, tovabbi 11 ECM-képz6 gomba, két jellem-
z6en erikoid és egy jellemzben orchid mikorrhizaképzé gombafaj genomjaval késziiltek
el (KOHLER és mtsai. 2015), majd az elézéekben emlitett Cenococcum geophilum teljes
genomjat IS be tudtak vonni az dsszehasonlitdé genomikai elemzésekbe (PETER és mitsai.
2016). Ezek fontos eredményei, hogy az ektomikorrhizas leszarmazasi vonalak, melyek
nagy valoszinliséggel fehérkorhaszto 6sokbol alakultak ki tobb alkalommal is a gombak
evolucidja soran, jelentds kiilonbségeket mutatnak fontos géncsalddok evolucios valto-
zasaiban (KOHLER és mtsai. 2015). Szamos, szimbidzisban funkcionalisan résztvevo
génjiik, semmihez nem hasonlito, tigynevezett ,,orphan” gén, rdadasul ezeknek jelentds
részéhez semmiféle feltételezett funkciot nem lehet kotni, ami azt mutatja, hogy komoly
funkcionalis heterogenitas jellemzi magukat az ektomikorrhizas kapcsolatokat, igy az
ECM-képz6 gombakat is (KOHLER és mtsai. 2015; PETER és mtsai. 2016). Mindez a
ndvényi partner részérdl is megmutatkozik, hiszen egyazon névényfaj génjei kiilonbdzo
expressziés mintazatot mutattak, amikor kiilonb6z6 gombapartnerekkel 1éptek
ektomikorrhizas kapcsolatba (PETER és mtsai. 2016). Ahhoz még nem all rendelkezé-
stinkre elegend6 ECM-képz6 gomba teljes genomja, hogy érdemben vizsgalni lehessen
példaul egyes ektomikorrhizak anatomiai sajatsagainak, vagy a kihasznalasi tipusoknak

az osszefiiggéseit genomi jellegzetességekkel, lehetséges molekularis hatterekkel.

2.1.2 Arbuszkularis mikorrhiza, AM-képzo gombak

A leggyakoribb szarazfoldi szimbidzisnak is tartjak az arbuszkularis mikorrhizat (AM)
(FITTER és MOYERSOEN 1996; BRACHMAN és PARNISKE 2006), mely tipus jellegzetes
intracellularis képleteirdl, a facskaszertien, siirin eldgazd arbuszkulumokrdl kapta a
nevét (SMITH és READ 2008). Endomikorrhiza, mert az obligat biotréf AM-képz6 gom-
bak hifai kolonizaljak a gazdandvény sejtjeit is. Szinte minden nagyobb szdrazfoldi no-
vénycsoport tagjai képeznek arbuszkularis mikorrhizat (BRUNDRETT 2002, 2009; WANG
és Qlu 2006), mig a gombapartner minden esetben a Mucoromycota torzs
Glomeromycotina altorzsébe tartozik (SPATAFORA és mtsai. 2016), s6t a csoport minden
tagja (a cianobaktériumokkal szimbiozisban ¢16 Geosiphon piriforme kivételével) kiza-
rélagosan AM-képz6 gomba, és csak igy képes élni. A gomba-ndvény interakcid kii-

16nb6z6 szakaszait szdmos jellegzetes sejtszervezddési €s molekuldris mechanizmus
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jellemzi, mint példaul a partnerek kolcsonos felismerése szignalmolekulakkal vagy ép-
pen a novényi sejt atrendezédése a hifak behatolasa, atjutasa elott (PARNISKE 2008;
BONFANTE és GENRE 2008; GUTIAHR és PARNISKE 2013). A tapanyagatadas egyik Ki-
tiintetett hatarfeliilete az intracellularis arbuszkulum, melyet a névényi sejt specialis
szervez6désit membranja vesz koriil (GUTIAHR és PARNISKE 2013). Hasonl6an a korab-
ban emlitett FRANK-féle ektomikorrhiza kapcsolatokhoz kothetd anyagatadasi hipoté-
zishez, ennek a mikorrhizatipusnak is joval a felfedezése, dokumentalasa utan igazoltak,
hogy a szénforras a gomba szamara a névényt6l szarmazik (HO és TRAPPE 1973), és az
anyagaramlas ténylegesen cukrok és lipidek formajaban is torténik, ami azért is elen-
gedhetetlen, mert minden jel arra mutat, hogy az l-es tipusu zsirsav-szintaz (FAS-I)
komplex hidnyzik az AM-gombakbdl (lasd RICH és mtsai. 2017 és hivatkozasaik).
Ahogy az ECM-kapcsolatokhoz altalanossagban a nitrogén mobilizaciot, gy az AM
kapcsolathoz altalaban a foszfatot kotik (SMITH és READ 2008).

Az AM-képz6 gombak conocitikus hifakat képeznek, sok sejtmag talalhato egy hifaban,
vagy egy sporaban (REDECKER és RAAB 2006). Az AM-képzé gombakra altalanosan
nagyfoku genetikai heterogenitds jellemzd, ennek mértékérdl, szervezddésérdl, akar
csak a genomjuk méretérél hosszas vita folyt (példaul PAWLOWSKA és TAYLOR 2004;
HURI és SANDERS 2005; attekintésként lasd ROPARS és CORRADI 2015). Az obligat
biotrof ¢életmod és a sokmagvusag, illetve a heterogén genetikai tartalom jelentdsen
megnehezitette, megneheziti ezen gombak genomikai vizsgalatait. Ennek kdszonhetden,
annak ellenére, hogy molekularis bioldgiai modellorganizmusok, eddig csak egy faj, a
legszélesebb korben hasznalt Rhizophagus irregularis (amit sokaig Glomus intraradices
fajként hasznaltak, lasd késobb) teljes genomjat sikeriilt szekvenalni, igaz tobb
monokarionbol kiindulva (TISSERANT és mtsai. 2013; LIN és mtsai. 2014). Ezek a szek-
venciak szamos érdekességre ravilagitottak, példaul az is kideriilt, hogy taldn mégsem
olyan jelentGs, vagy teljesen mashogy szervezddik a gombakon, hifakon beliili genetikai

heterogenitas (attekintésként lasd CORRADI és BRACHMANN 2017).

Azt is megerdsitették az eredmények, hogy a ndvényen beliilli struktardk, az
intracellularis kolonizacio kialakitasa IS nagyrészt a novényen mulik, hiszen példaul
nincsen a gombanak megfeleld hatékonysaghh novényi sejtfalat bonté enzimkészlete
(plant cell wall degrading enzyme; PCWDE) (TISSERANT és mtsai. 2013). Azonban az
arbuszkularis mikorrhiza novényen beliil 1étrejovo kolonizacids mintdzatait feltételezhe-

téen el6fordul, hogy a gomba és nem a novény hatarozza meg (DICKSON 2004). Alapve-
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tden két 6 tipusat kiilonithetjiik el a kolonizacidonak: GALLAUD (1905) munkaja alapjan
az Arum- és a Paris-tipust, az el6z6 esetében intercellularisan futd f6 hifakrol torténnek
ledgazasok, és jonnek létre jelentds méretli arbuszkulumok a sejtekben, mig az utdbbi
esetben a hifak intracellularisan haladnak, a sejtekben hifahurkokat képeznek, és ha
vannak, ezekrdl indulnak a kisméretii, sokszor nehezen észrevehetd arbuszkulumok.
Természetesen szamos atmeneti forma is eléfordulhat (DICKSON 2004), és az is nyil-
vanvalo, hogy a kolonizacio tipusa alapvetden befolyasolhatja a partnerek kozotti
anyagaramlas térbeli szervez6dését (SMITH és SMITH 1997). A kolonizacié modja, bar
vannak nagyobb csoportokra, esetleg taxonokra utalé formak (OEHL és mtsai. 2011b),
Osszességében azonban nem nyujt tampontot az arbuszkularis mikorrhizat 1étrehozo

gombarol.

Habar a részletes fajleirdsokndl szokds dokumentdlni, megemliteni egy adott csapdané-
vény gyokerében képzett struktirakat is, az AM-képz6 gombak ,klasszikus”, morfolo-
giai alapu taxonomiaja azonban a leggyakrabban a talajban, egyes fajok esetében a gyo-
kérben képzett ivartalan sporak jellemzdin alapulnak (REDECKER és RAAB 2006; OEHL
¢és mtsai. 2011b; BLAszKOWSKI 2012). Az AM-képz6 gombak monofiletikus csoportjat
(az akkori Glomerales) elsésorban a conocitikus szervez6désti hifaik alapjan sokaig az
egykori jaromsporas gombak (Zygomycota, Zygomycetes) kozé, majd késobb, elsésor-
ban riboszémalis RNS-gének szekvencidinak filogenetikai elemzése alapjan, kiilon
torzsbe soroltdk Oket (Glomeromycota, SCHUSSLER ¢€s mtsai. 2001). Ezen gének elem-
zése alapjan az AM-képz6 gombak kladja testvércsoportja volt a Dikarya csoportnak,
bar ez a pozicio nem volt er6sen tamogatott. Mas gének vizsgalatakor azonban a
jaromsporas csoportokkal rendezddott egyiitt €s ezt a poziciot filogenomikai vizsgalatok
is megerdsitették, és ezen kiviil a hifalis szervez6dés egyes jellemzdinek hasonlosaga is
ezt tamogatta, nem a Dikarya rokonsagot (SPATAFORA ¢és mtsai. 2016). Ennek eredmé-
nyeképpen Glomeromycotina néven altoérzs szintre soroltak a csoportot, mely a
Mortierellomycotina és Mucoromycotina altérzzsel alkot egy kladot és adjak egylitt a

Mucoromycota torzset (SPATAFORA és mtsai. 2016)

Fiiggetleniil a csoport ledgazodasi helyétdl, annak idejét koriilbeliil 400-450 millid év-

vel ezelbttre teszik (REDECKER és RAAB 2006), tehat az AM-képz6 gombak leszarmaza-

crcr

altali meghdditasaval esik egybe, azonban novények 6sszehasonlitdo genomikai vizsgala-

ta szerint az arbuszkularis mikorrhiza kialakulasat lehetdvé tevoé gének mar a szarazfolre
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c ey

»lépést” megelézéen megjelentek a novények evoliciojaban (DELAUX és mtsai. 2015;
BRAVO ¢s mtsai. 2016). A leagazas kora, a partnerndvények magas szama ¢és azok jelen-
tés filogenetikai és életmodbeli diverzitasa, tovabba a foldrajzi elterjedtség ellenére a
mai napig csupan koriilbeliil 250 elfogadott, leirt AM-képz6 gombafajt ismeriink. A
csoport morfologiai szempontbol kimondottan karakterszegény, a molekularis filogene-
tikai modszerek megjelenése elott ivartalan sporaiknak morfologiai és anatémiai bélye-
geit hasznaltak az egyes taxonok jellemzésére (REDECKER és RAAB 2006). A jellemzé-
sek ¢és hatarozasok soran a hasznalhat6 karakterek a spora alakja, a csatlakozo hifa kap-
csolodasi modja, a spora csirazasanak mikéntje vagy épp a sporafalak, illetve azok réte-
geinek szama, jellemzdi, festodése (OEHL és mtsai. 2011b; BEASzZKOWSKI 2012). Ezek
helyes vizsgélata ¢s megfeleld értelmezése — kiilondsen 1j taxonok leirdsakor — nagy
tapasztalatot és szakértelmet igényel, és akkor még nem is emlitettiik, hogy az
egysporas, ,,egyfajos” izolatumok létrehozasanak, és folyamatos fenntartasanak nehé-
zségeit. Nem véletlen, hogy a vilagon csak néhany ember tekintheté a morfologiai alapt
taxonomia és jellemzés avatott, megbizhatd szakértdjének. Az AM-képzd gombak ese-
tében is szamos probléma abbol eredt, hogy a rendszerezésben hasznalt fontosnak, jo-
nak hitt bélyegekrol deriilt ki, hogy valdjaban, nagyobb csoportok szintjén nem infor-
mativak. Példaul az ugynevezett glomoid spora, mely esetén a hifdk végén képzddik
egy gombolyded klamidospdra, melyhez barmiféle extra anatomiai valtozas nélkiil, egy-
szerlien csatlakozik hifa, fontos hatarozobélyeg volt (REDECKER és RAAB 2006). Kide-
riilt azonban, hogy az ezen bélyeg alapjan kijelolt csoport bizonyosan nem
monofiletikus, és szdmos mas leszarmazasi vonalban talalhatunk ilyen spoérékat, példaul
a késébb leirt Paraglomus és Diversispora nemzetségekben is (REDECKER és RAAB
2006). Raadasul, vannak hialin (szintelen) glomoid sporaji taxonok, melyek sporamé-
ret-tartomanya példaul alatta lehet a talajmosasoknal sokszor rutinszertien hasznalt szita
lyukméretnek (BEASZKOWSKI és mtsai. 2015), igy az sem zarhato ki, hogy egyszeriien
ilyen okokbdl is ,.elkeriili” sok AM-képz6 gombafaj, hogy begyiijtésre, leirasra kertil-
jon.

Egy masik, a taxonémiai munkakat megnehezitd problémat az AM-képz6 gombak ti-
pusanyagai, mizeumi, gyljteményi példanyai jelentik. Ezek a legtobb esetben fixalt,
mikroszkdpos prepardtumok, és ezeken néhany spora jelenti példaul az adott név tipus-
anyagat. JO esetben egy ilyen preparatum mikroszkopikusan vizsgalhato, de a kordbban

részletezett problémak miatt ez nem biztos, hogy segit megoldani a kérdéseket, moleku-
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laris vizsgalatok viszont megvalosithatatlanok ezekbdl az anyagokbol. Mivel a nevezék-
tan szabalyai szerint (MCNEILL és mtsai. 2012) gombak tipusanyagai nem lehetnek me-
tabolikusan aktivak, igy AM-képz6 gombaknal is csupan ugynevezett ,.ex-type”
izolatumok 1étezhetnek, — ezeket mivel, ha egyaltalan vannak, cserépkulturakban
kell(ett) fenntartani, kiilondsen a molekularis filogenetikai modszerek alkalmazasa eldtt

leirt fajoknal csak nagy dvatossaggal lehet barmilyen célra kiinduldpontnak tekinteni.

2.1.2.1 Egy taxondémiai illusztracio

Jol illusztralja a taxondmiai problémak szamos fajtajat a kiilonbozo kisérletekben leg-
tobbet hasznalt, talan legismertebb AM-képzdé gomba taxonodmiai, nevezéktani ,,torténe-
te” az utdbbi évtizedbdl: BLASZKOWSKI és mtsai. (2008) leirtak a Glomus irregulare
fajt, melynek szekvenciai molekularis filogenetikai elemzések soran a modell-
organizmus Glomus intraradices szekvenciainak ,,egységét” megbontottak, és bar muta-
tattak morfologiai hasonlosagokat, a szerzok indokoltnak lattak az 0j fajt leirni.
STOCKINGER és mtsai. (2009) nrDNS-szakaszok vizsgalataval megallapitottak, hogy a
modellorganizmus Glomus intraradices név ,ex-type” izolatuma, és a Glomus
intraradices fajként kisérletekben, kutatasokban leginkabb elterjedten hasznalt két, Kii-
16nb6z6 gyljteménybdl szarmazo izolatum, valdjaban a Glomus irregulare fajjal
egyeznek meg. (Megjegyzés: Az eldbbi cikk online megjelenése és az utobbi kézirata-
nak benyujtasa kozott koriilbeliil masfél honap kiilonbség volt.) Az 4j faj anyagait fel-
hasznalva SOKOLSKI és mtsai. (2010) harom, izolatumokon beliil heterogenitast nem
mutatd proteinkodold gén vizsgalataval is igazoltak, hogy az egyik leggyakrabban hasz-
nalt izolatum (DAOM 197198) valdjaban Glomus irregulare. Jelenleg a faj neve
Rhizophagus intraradices, mivel ezt a taxont sem keriilte el az AM-képz6 gombak teljes
taxonomiai revizidja és nevezéktani feliilvizsgalata. Ennek szerzéi, kihasznalva a neve-
zéktani szabalyozas lehetOségeit, ,,magankiadasban”, online tették kozzé az anyagot
(SCHUSSLER ¢és WALKER 2010), és hiaba kovette rovidesen harom erratum (listazva:
SCHUSSLER ¢és WALKER 2010), még igy is sok hiba maradt az egyébként jelentds, és
régbta, bar nem ilyen forméban kozdlve vart munkaban. Jol jellemzi a gombacsoport
taxonomiaja koriili helyzetet, hogy OEHL és mtsai. (2011b) szintén a teljes AM-képzo
gombakra iranyuld atfogo, szemléletmddjaban teljesen mas feldl kozelité munkéja, bar
a megjelenés utan keriilt benytjtasra, meg sem emliti SCHUSSLER ¢s WALKER (2010)

anyagat. SIEVERDING és mtsai. (2014) azonban megkérddjelezhetd érvekkel tamadtak a
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nemzetség nevének kijelolését, és leirtak a Rhizoglomus nemzetséget, atsorolva 13
Rhizophagus nemzetségbe sorolt vagy 2010 utan ebbe a nemzetségbe leirt fajt. Ezzel
viszont nem jutott nyugvopontra a nemzetség tligye, hiszen az elébb emlitett, online
publikacios lehet6ségek miatt minden késébbi Rhizoglomus nemzetségben leirt fajt az
Index Fungorum névkozlési lehetéségét kihasznalva ,,visszasoroltak” Rhizophagus
nemzetségbe (példaul WALKER 2016), mely nemzetségnév konzervaldsara nevezéktani
javaslat is sziiletett (WALKER ¢és mtsai. 2017). Ezt a javaslatot befolyasolhatja az AM-
képz6 gombak atcsoportositasa (SPATAFORA és mtsai. 2016), mert a javaslat formalisan

a Glomeromycota torzsbe tartozonak sorolja a nevet.

A példa illusztralja, hogy egy nehezen vizsgalhaté gombacsoport, valds taxonémiai és
nevezéktani problémdjanak a megoldasa kozben (helyett) miként keletkezhetnek ijabb
problémak ¢és ezzel egylitt akar j nevek tucatjai. PODANI (1997) konyvében a
kladisztika témajaval foglalkozo részt ,,4 ,, veszekeddsek” tudomdnya” alcimmel vezeti
fel — talan az idézdjel hasznalatanal is tovabb finomodhatna ez a cim, ha parhuzamba

allitanank az AM-képz6 gombék taxonomiai, rendszertani kutatisaival.

2.2 Gyokérendofiton gombak

A ndvények gyodkereit a kiilonb6z6é mikorrhizaképzé gombak mellett endofiton gombak
is kolonizaljak. ,,Endofiton az az organizmus, mely Ggy kolonizal, hogy az nem feltlind,
a kolonizalt szovetek legalabb atmenetileg tiinetmentesek, €s a kolonizacid bizonyitha-
toan bels6...” (STONE és mtsai. 2000), ennek megfelelden az ,,endofiton gombak a nd-
vényi szovetekben, akdr inter- akar intracelluldrisan, tlinetmentesen (értsd: a szoveti
karosodas kézzelfoghatd jele nélkiil) élnek” (SAIKKONEN és mtsai. 1998). Probalkoza-
sok az ujradefinialasra (HARDOIM és mtsai. 2015) sem oldottak fel az abbol fakado
problémakat, hogy a meghatarozasok nem egy rendszertani csoportra vonatkoznak, és
funkciot sem kotnek ezekhez az organizmusokhoz. Ennek megfeleléen elég nagy a bi-
zonytalansag az endofitonokkal kapcsolatban, akar még annak tekintetében is, hogy
példaul mikorrhizaképz6 gombékat (gondoljunk az endomikorrhizdkra) endofitonnak
tekinthetlink-e. Természetesen alapvetd kérdés, hogy altaldnosan milyen funkciodi lehet-
nek az endofitonoknak, és ezzel kapcsolatban szamos elmélet, lehetdség van. Az egyik
ismert elképzelés szerint egy ,kiegyensulyozott antagonizmus” (,,balanced

antagonism”) (SCHULz ¢és BOYLE 2005) valosul meg a novény €s az endofiton kozott,
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mely, amikor ebbdl kimozdul, akkor patogénné valik. Ezt egészitették ki azzal, hogy
nem csupan a ndvény—endofiton kapcsolat tartja egyensulyban a szimbidzist, de
kompetitorok, patogének és egyéb endofitonok is részt vesznek az egyensuly fenntarta-
saban (SCHULZ és mtsai. 2015). PORRAS-ALFARO és BAYMAN (2011) endofiton gom-
bakhoz kapcsolhatd szamos lehetséges funkciot oOsszefoglaltak: lehetnek akar
mikorrhizaképzdk, nyugvo, latens patogének, szaprotrofok, vagy védelmi szerepiik le-

het kiillonbozd biotikus és abiotikus faktorokkal szemben.

Az endofiton gombakat sokféle szempont alapjan lehet csoportositani. RODRIGUEZ ¢€s
mtsai. (2009) tobbek kozott a gombak diverzitasat, a gazdanovények korét, a kolonizalt
szerveket alapul véve csoportositottak ket négy osztalyba (,,class”). Az els6, legismer-
tebb, legtobbet kutatott csoport az tigynevezett C-endofitonok, az anyarozsfélék csalad-
jénak (Clavicipitaceae) jol ismert endofitonjai, melyek leginkabb fiifélék fold feletti
szerveit kolonizaljadk. A harmas csoportba szintén fold feletti szerveket kolonizald
endofitonok tartoznak, mint példaul a fasszaruak leveleit kolonizalé hiperdiverz (AR-

NOLD és LuTZONI 2007) endofiton kozosségek.

A RODRIGUEZ-féle osztdlyozasban (RODRIGUEZ és mtsai. 2009) a kettes és a négyes
csoportba tartoznak azok az endofiton gombak, melyek gyokereket is kolonizalhatnak.
A Kettes csoportban nem kizarolagosan gyokereket kolonizalok vannak, és eléfordulhat
az ¢ldhely-adaptaciod (,,habitat adaptation”) jelensége, mig a négyes csoportban csak
gyokereket kolonizaldé és melanizalt hifdkkal rendelkezd, tigynevezett sotét szeptalt
endofiton (DSE) gombak tartoznak. Az él6hely-adaptacio egyik legismertebb példaja a
Yellowstone Nemzeti Park (USA) héforrasai koriil megtalalt endofiton szimbidzis: a
Dichantelium lanuginosum nevii fiféle és a gyokereket is kolonizalé Curvularia
protuberata gomba kiilon-kiilon mar 38 °C fok felett elpusztulnak, de egylitt, mikor a
gomba endofitonként kolonizdlja a novényt, akar 65 °C hdmérsékletet is tulélnek
(REDMAN és mtsai. 2002). Késébb kideriilt, hogy ehhez raadasul elengedhetetlen egy
harmadik partner is, egy, a gombakat ,,fert6z6” virus, a Curvularia thermo-tolerance
virus (CThTV) (MARQUEZ és mtsai. 2007).

A legismertebb gyokérendofiton egy olyan gomba, melyet eddig egyetlen egyszer izo-
laltak a természetben, az 1990-es évek elso felében, egy AM-gomba spordjabol. Ezt a
bazidiumos gombat 1998-ban egy 0j nemzetséget alkotva irtak le Piriformospora indica
néven (VERMA ¢és mtsai. 1998). A gomba nagyon hamar modellé valt, amihez a megfe-

lel6 marketingen tual sziikséges volt az is, hogy fenntarthato taptalajon, jol felszaporitha-
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to, gazdanovények széles spektrumat kolonizalja és valoban szamos pozitiv hatasa van a
novényekre (SINGH és mitsai. 2003; QIANG és mtsai. 2012). Kolonizalta a ludfiivet
(Arabidopsis thaliana) is, igy a nem mikorrhizas névénybiologiai modellorganizmussal
szamos kisérletben lehetett hasznalni (példaul PESKAN-BERGHOFER ¢és mtsai. 2004;
LAHRMANN ¢és mtsai. 2015). A gomba egyes novényekkel interakcioban elszor biotrof,
majd nekrotrotba csap at (LAHRMANN és mtsai. 2013), és a faj genomjarol is megallapi-
tottdk az elemzések soran, hogy mind szaprotr6f, mind biotrof jellegzetességeket is mu-

tat (ZUCCARO és mtsai 2011).

Maga a nemzetség is monotipikus volt sokaig, majd 2012-ben irtak le a masodik fajt
(BASIEWITZ és mtsai. 2012), annak izolalojarél nevezve el azt (Piriformospora
williamsii), aki szintén AM-képz6é gombabdl, a csapdandvény gyokerén beliili
vezikulumokbdl izolalta az 0j fajt, egy Harpendenbdl (Rothamsted Research, UK)
szarmazd AM-izolatum cserépkultirajabol (WILLIAMS 1985). A nemzetség hivatalos
neve mar Serendipita (WEISS és mtsai. 2016), igaz, az atnevezés indokoltsaga vitathato.
A modellendofiton felkapottsaganak, bioldgiai adottsdgai mellett, egy masik oka, hogy
a Sebacinales rendbe tartozik, ami egy nagyon diverz, széles korben elterjedt csoport, és
melynek tagjai szamos mikorrhizatipust is képeznek: ekto-, orchid-, erikoid- és ektendo-
mikorrhizaképzd taxonokat is talalunk a csoport két nagy csaladjaban (lasd WEISS ¢és

mtsai. 2016 és hivatkozasaik).

2.2.1 Sotét szeptalt endofitonok

Joval szélesebb korben elterjedtek és gyakoribbak a jellemzéen tomlésgombak kozé
tartozo gyokérendofiton gombak, melyek kozott el szoktak kiiloniteni a melanizalt
hifaju, ugynevezett sotét szeptalt endofiton (dark septate endophyte, DSE) formacsopor-
tot (fentebb, mint a RODRIGUEZ-féle negyedik osztaly). Mikorrhizak vizsgalata soran
mar koran észrevettek egy masfajta, endogén kolonizaciot, melyet, tudva, hogy nem az,
»,Rhizoctonia-szertinek” neveztek (torténeti attekintést lasd JUMPPONEN és TRAPPE
1998). A csoport a jelenleg leggyakrabban hasznalt nevét (DSE) a gyokereket koloniza-
16, szeptalt, melanizacid miatt barna hifaikrol kapta (HASELWANDTER és READ 1980),
jellegzetes képlete tovabba az intracellularisokban létrejovo, slirlin szeptalt, igynevezett
mikroszklerocium is (JUMPPONEN és TRAPPE 1998). A csoportot kiilonb6z6é nevekkel
illették, és illetik ma is, a legelterjedtebb az el6szor csak szeptalt endofiton, mely ké-

sObb egésziilt ki a sotét jelzével (JUMPPONEN és TRAPPE 1998). Hasonloan az AM-
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szimbiozishoz, minden széarazfoldi ndvénycsoportban taldlhatunk DSE-kolonizaciot
(JUMPPONEN és TRAPPE 1998; SIEBER és GRUNIG 2014), és a nem mikorrhizasnak tekin-
tett csoportok (példaul keresztesviraguak, szegfiifélék, keseriifiifélék) gyokereit is kolo-
nizaljak DSE-gombak. Koztiik az Arabidopsis gyokereit is, ezért alkalmasak lehetnek
ezzel a modellndvénnyel vald vizsgalatokra (MANDYAM és mtsai. 2013; MANDYAM és
JUMPPONEN 2014). Vadon €16 Arabidopsis gyokerekrdl is izolaltak endofiton gombakat
(KEIM és mtsai. 2014), és egy nagy foldrajzi 1éptékii gyokérendofiton-vizsgalatban is
egy rokon keresztesviraga novényt, a Microthlaspi fajok egyedeit mintaztak szerte Eu-
ropaban (GLYNOU és mtsai. 2015, KIA és mtsai. 2016). Jelen ismereteink szerint nincs
olyan ndvénycsoport, amirdl kijelenthetd lenne, hogy nem kolonizalja DSE. A DSE-
gombdk jellemzden a tomlésgombak kozé tartoznak, a Pezizomycotina szdmos rend;é-
ben megtalaljuk a csoport képvisel6it, szamos ismert faj tartozik példaul a Pleosporales,
Helotiales, Xylariales, Eurotiales, Sordariales rendekbe (ADDY ¢és mtsai. 2005; SIEBER
€s GRUNIG 2014). A DSE gombak altalanos jellemzdje, hogy ivaros alakjuk nem ismert,
¢és sokszor még ivartalan sporaképzésiik is csak nehezen indukalhatdo (JUMPPONEN és
TRAPPE 1998). Habar folyamatosan irnak le ujabb és ujabb DSE-taxonokat, a mai napig

kevés, csupan néhany tucatnyi pontosan leirt DSE-gombafajt ismertink.

Legismertebb ¢és legjobban vizsgalt képviseldik a Helotiales rendbe tartoznak, mint pél-
daul a Cadophora nemzetség tagjai (SIEBER és GRUNIG 2014), vagy az erdei Okoszisz-
témak ECM-képz0 fasszari novényeivel gyakran szimbidzisban €16 ugynevezett PAC-
fajcsoport (Phialocephala—Acephala complex) gombai (GRUNIG és mtsai. 2008). Ezek
kozott vannak olyanok, melyek egyes novényekkel ektendo-mikorrhizat vagy akar
ektomikorrhizat képezhetnek, mint példaul a mar korabban emlitett Acephala
macrosclerotiorum faj (MUNZENBERGER ¢és mtsai. 2009). A PAC-csoportban annak el-
lenére, hogy nem ismert ivaros alak, populdcidgenetikai vizsgalatok alapjan feltételez-
ték, hogy létezhetett ivaros szaporodas vagy 1étezik valamiféle paraszexualis folyamat a
csoportban (GRUNIG és mtsai. 2008). A parosodasért felelés MAT-16kuszokat is azono-
sitottak késébb (ZAFFARANO és mtsai. 2011) és ezek a Phialocephala subalpina faj tel-
jes genomszekvencidjanak elemzésekor is azonositasra keriiltek (SCHLEGEL és mtsai.

2016).

A gyokérendofiton—ndvény kolcsonhatas funkcionalis szempontbol joval kevéssé fel-
tart, mint a mikorrhiza-kapcsolatok, nem véletleniil utal a csoport egyik fontos attekintd

munkaja cimében is ,,elusive function”-ként a DSE-gombak szerepére (MANDYAM ¢és
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JUMPPONEN 2005). A korai, funkciokra iranyuld vizsgalatokbol is latszott, hogy nové-
nyekre gyakorolt hatasaiban is nagyon heterogének a DSE-gombak, igaz ezt sokszor a
nem pontosan meghatarozott taxonok hasznalata, nehezen 6sszevethetd kisérleti bealli-
tasok okozhattak (lasd JUMPPONEN és TRAPPE 1998). Izotopos vizsgalatokkal bizonyi-
tottak egy DSE-gomba—ndvény interakcioban a kolesonds anyagatadas meglétét (USUKI
és NARISAWA 2004), de nagyon sok funkciokkal kapcsolatos kérdés nyitott még. Példa-
ul transzmisszids elektronmikroszkopos vizsgéalatok sordn nem talaltak ép
periszimbiotikus membrant (Iasd PETERSON ¢€s mtsai. 2008 ¢és hivatkozasai), bar késobbi
vizsgalatokban biotrofként jellemezték a Harpophora oryzae kolcsonhatast (SU és
mtsai. 2013). Két metaanalizis is probalta publikalt tanulmanyok alapjan elemezni a
DSE-gombak ndvényekre gyakorolt hatasait. Mig MAYERHOFER ¢és mtsai. (2013) a tel-
jes novényi biomasszara gyakorolt szignifikans negativ hatast talaltak (mas paraméte-
rekre sokszor inkabb neutralis hatést), addig NEwWSHAM (2011) azt talalta, hogy a DSE-
gombak nem voltak negativ hatassal semmilyen paraméterre az altala vizsgalt kutata-
sokban, s6t a hajtas- és gyOkérbiomassza nétt, és az inokulalt ndvények nitrogén- és
foszfortartalma is emelkedett. Fontos faktornak bizonyult, hogy a rendszerekhez ne ad-
janak tovabbi szervetlen nitrogénformat, és/vagy csak szerves formaban keriiljon nitro-
gén a rendszerbe (NEWSHAM 2011), ezzel is megerdsitve a nitrogénformak jelentéségét
a DSE-gombak novényekre gyakorolt kdlcsonhatasaban (USUKI és NARISAWA 2007;
UPSON és mtsai. 2009). Az egyik metaanalizis érdekes eredménye, hogy valdjaban a
hatasokat nem befolyasolta, hogy volt-e DSE-gombakolonizacié az inokulalt rendsze-
rekben (NEwWSHAM 2011). A két metaanalizis altal is vizsgalt tanulmanyokban, hasonlo-
an az altalanos gyakorlathoz, a legtobbszor vizsgalt paraméter a ndvények biomasszaja-
nak a gyarapodasa (NEwWsSHAM 2011; MAYERHOFER és mtsai 2013). Ez a ,,quick and
dirty” moddszer korlatainak ismeretében adhat bizonyos tdmpontot, de hasonléan a
mikorrhiza-kapcsolatokhoz, a gyokérendofitonok esetében is szamos egyéb, a nové-
nyekre gyakorolt pozitiv hatas is lehetséges. Ilyen példaul a patogénekkel szembeni
védelem, mely hatast vizsgéaltak példaul mar fasszarti (TELLENBACH ¢és mtsai. 2013) és

lagyszara (SU és mtsai. 2013) novényeket kolonizalé6 DSE-gombak esetében is.
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2.2.2 Kolcsonhatastipusok in planta valtozatossaga

A fent felsorolt kdlcsonhatési tipusok atfedd gazdandvénycsoportjai mutatjak, hogy
léteznek olyan novények, melyek tobbféle kolcsonhatas kialakitasara is képesek
(BRUNDRETT 2002, 2009; WANG és QIu 2006; KovAcs 2008). Raadasul ezeket szimul-
tan modon is Kialakithatjak, akar ugyanazon gyokérrészt kolonizalhat kiilonboz6 inte-
rakcio-tipust kialakité gomba. Béar ennek nagyon sokféle kombindcidja lehetséges, itt
csak az endofitonokkal kapcsolatban emlitenénk példakat, 1évén, talan a mai napig ez a

leginkabb ,,ignoralt” kdlcsonhatasi tipus.

A korabban emlitett erdei O0koszisztémak fasszari ndvényeit kolonizalo PAC-csoport
endofiton fajai ECM-képz6 novényeket kolonizalhatnak (példaul Populus fajok), de
mas, nem ebbe a csoportba tartoz6 DSE-gombdkat is ki lehet mutatni ECM-
novényekbdl (példaul LACERCAT-DIDIER és mtsai. 2016). Az ECM-képz6é novényeket,
s6t magukat az ektomikorrhizas gyokérvégeket is sokszor nagy aranyban kolonizaljak
endofitonok, ahogy ez molekularis diverzitasi vizsgalatok soran is sokszor igazolast
nyert (példaul TEDERSOO ¢s mtsai. 2009; KERNAGHAM és PATRIQUIN 2011; ToJju és
mtsai. 2013). Hasonl6 a helyzet az AM-képz6 novényekkel, ahol még konnyebb is a
kett6s kolonizacio felismerése, €s szinte biztos, hogy talalunk DSE-kolonizaciot is az
AM mellett. Olyan novényeket is ismeriink, melyek mindharom — ektomikorrhiza,
arbuszkularis mikorrhiza, DSE-gombakolonizacié — kdlcsonhatasi tipust képesek egy-
szerre létrehozni, példaul a fizfélek (fiiz, nyar), vagy a Cistaceae csoportba tartozo fa-
jok (JUMPPONEN és TRAPPE 1998; BRUNDRETT 2002, 2009; WANG és QIu 2006; SIEBER
és GRUNIG 2014).

Ennek ellenére példaul nem altalanos, hogy egy-egy vizsgalatban a kiilonb6z6 kolcson-
hatasi tipusokat is figyelembe vegyék, a funkcionalis munkdkban pedig kiilondsen ritka,
hogy egyiittes kolonizacidban, szimultan inokulacidval vizsgalnak a kapcsolatokat. Pél-
daul a PAC-csoport egyes tagjai ECM-képz6 gombaval egyiitt szignifikansan mas ha-
tast gyakoroltak a novények gyarapodasara, mint amikor 6nmagukban alkalmaztak oket.
Ezen kisérletek (REININGER és SIEBER 2012, 2013) eredményei is mutattdk a
gyokérendofitonok esetében is tetten érhetd fajon beliili funkciondlis heterogenitast

(példaul MANDYAM ¢és mtsai. 2013; MANDYAM ¢€s JUMPPONEN 2014).
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2.3 Diverzitas és taxonémia

Az elébbi példakbol is latszik, hogy milyen jelentdsége lehet annak, ha akar csak egyet-
len névény gyokereit is kiilonb6z6 gombak kolonizaljak — legyenek akar jelentOsen elté-
rok rendszertanilag és/vagy az altaluk kialakitott kolcsonhatastipusok szempontjabol,
vagy akar ugyannak a fajnak kiilonb6z6 izolatumai (a gombak esetében az ,,egyed” nem
feltétlentil értelmezhetd). Mindez szervesen illeszkedik az altalanosan is egyre elterjedd
szemlélettel, miszerint egy ¢161ény az 6t kolonizald, benne €16 tobbi él61énnyel, mikro-
baval egyiitt, egyfajta holobiontként értelmezhet6 (példaul GORDON és mtsai. 2013). A
névényi holobiont szemléletében ugyanigy jelentés szerepe van az egyiittes kolonizaci-
Oknak, akér nem patogén (lasd VANDENKOORNHUYSE ¢és mtsai. 2015) akar patogén (lasd

TOLLENAERE ¢és mtsai. 2016) kolcsonhatasokat vizsgalunk is.

Ez kozoOsségi szinten sincs masképp: egy éldhelyen a gyokérkolonizald gombak
kompozicionalis diverzitasanak jelent6s hatasa lehet példaul az adott ndvénytarsulasra.
Ennek egyik legelsd, mérfoldkonek szamito igazolasakor AM-képz6 gombakozosségek
diverzitasdnak hatasat vizsgéltdk eurdpai és észak-amerikai gyepek novényeibdl mester-
ségesen létrehozott kozdsségeire, €s igazoltak, hogy a talajpban az AM-képzé gombak
kozosségének diverzitasa egyértelmiien pozitiv hatassal volt a névénykozosség diverzi-
tasara és produktivitasara (VAN DER HEIIDEN ¢és mtsai. 1998). A talaj tdpanyagainak ki-
aknazésa is egyre jelentdsebb volt a fajszam emelkedésével, ami utal a taxondiverzitas
melletti funkcionalis diverzitas meglétére is (VAN DER HEIJDEN és mtsai. 1998). Ameny-
nyiben egy AM-képz6 gombakozosség egy novénytarsulas domindns, erds
kompetitorara erds pozitiv hatassal van, gy viszont akar az is el6fordulhat, hogy fordi-
tott lesz a hatas, a novénytarsulas diverzitasa csokken az AM-képz6 gombdk hatdsara
(WILSON és HARTNETT 1997; HARTNETT és WILSON 1999). Igazolast nyert példaul az is,
hogy a taxondiverzitas ,,mélysége” is befolydsolja példaul egy AM-gombakdzdsség
hatésat, filogenetikai szempontbdl minél kiilonbdzébb tagjai voltak a kozosségnek, an-
nal erésebb pozitiv hatast tudott gyakorolni a novényzetre (MAHERALI és KLIRONOMOS
2007). Bar az AM-képz6é gombaknal is egyértelmiien igazolt a fajon beliili funkcionalis
heterogenitas (példaul MUNKVOLD és mtsai. 2004), ezek a példak is mutatjak, amennyi-
ben funkcidjaban szeretnénk megérteni egy 0koszisztémat, elengedhetetlen a kozosség

diverzitasanak feltarasa, és szerepldinek, illetve azok valtozatossaganak azonositasa.
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Ezekbdl is lathato, hogy az 6koszisztémak mikddésében, a novények €letében kulcssze-
repet jatszo gyokérkolonizalé gombak diverzitdsanak feltardsa funkcionalis szempont-
datan. Bar az is nyilvanvald, hogy a lehetséges funkcidk nem feltétleniil értelmezhetdk
kizarolag a fajok szintjén és a fajdiverzitas—funkcionalis diverzitds viszonya sem telje-
sen tisztazott, mégis, a gombafajok azonositdsa, jellemzése, megnevezése alapvetd fon-
tossagu, és nem csupan alapkutatasi szempontbol. A gombak taxonomiajanak gyakorlati
vonatkozasai is jelent6sek, gondoljunk csak a korokozo fajokra (CROUS és mtsai 2015),
vagy éppen az ezek elleni kiizdelemben hasznalt biokontroll agensekre, és ezek nevei-
nek a kiilonboz szabalyozasokban betdltott szerepére. Es ugyanez, bar példaul a torvé-
nyi, szabalyozasi korlatok esetiikben kevéssé szorosak, de igaz az oltdanyagként hasz-
nalatos novényeket segité gyokérkolonizald gombakra is. Hasonloan 1ényeges szempont
a fajok azonositasa és megnevezése étkezési szempontokbol is. A fogyaszthato, arusit-
hat6, élelmiszeriparban felhasznalhato vagy €ppen a gyogyhatasu gombak esetén ennek
nem csak egészségiigyi (,,Bad taxonomy can kill”, ahogy a Mycotaxon folyodirat hires
,emblémaja” is utal a gombak fajfelismerésének szélsdséges jelentdségére), de gazda-
sagi vonatkozasai is lehetnek. A mikorrhizaképz6 gombak koziil szamos faj termdteste
nagy gasztronémiai jelent6ségii, komoly piaci értéket képviselnek, nem véletlen, hogy
példaul a valodi szarvasgombak (Tuber) fajszintli diagnosztikajanak fejlesztése fontos
célja a kereskedelmi célu ellendrzések segitése is (példaul PAOLOCCI és mtsai. 2004;
BoniTO 2009).

2.3.1 Fajdiverzitas feltarasa, gylijtemenyek

A bevezetésben emlitett fajszambecslések (HAWKSWORTH 1991, 2001; O’BRIEN és
mtsai. 2005; SCHMIT és MUELLER 2007; HAWKSWORTH és LUCKING 2017) barmelyikét
is vessziik alapul, a jelenleg leirt gombafajok szamanak még tobbszordose, 5—10-30-
szorosa ,,var” felfedezésre és leirasra. A 2000-es évek elsé évtizedében hozzavetdlege-
sen koriilbeliil 1000—1100 uj gombafajt irtak le évente, ez a 2010-2015-6s idészakban
megemelkedett, atlagosan évenkénti koriilbeliil 1500 fajra (HIBBETT és mtsai 2011,
2016; HAWKSWORTH ¢s LUCKING 2017). Még ezzel az utobbi gyorsabb ritmussal is
tobb, mint 350 évre lenne sziikség a legalacsonyabb szammal becsiilt fajok leirasara.
Sajnos azonban ez a folyamatos taxonémiai munka ujabb munkat is termel, és nem csak

a korabbiakban emlitett nevezéktani ,,amokfutasok’ miatt. Jelenleg egy 1j taxon leirasa-
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hoz nem kételezé molekularis taxonomiai, filogenetikai elemzés, nem sziikséges DNS-
szekvencidk depondldsa. A korabbi, példaul az AM-gombaknal targyalt példak mutat-
hattdk, hogy molekularis vizsgélatok nélkiil nem lehet teljesen megbizhaté jellemzését
adni egy taxonnak, de ez szamos mas gombarol is elmondhatd. A késobbi kutatasokat is
nagyban segitené, ha az Gijonnan leirt fajok tipusanyagaibol azonnal elkésziilnének fon-
tos 16kuszok, DNS-vonalkodrégiok szekvenciai, melyek felhasznalhatok lennének a
késébbi taxondmiai vagy éppenséggel kozosségi, molekularis diverzitasi vizsgalatok-
ban. Annak ellenére, hogy egy-egy 16kusz szekvenal(tat)asa mar olcson kivitelezhetd, és
szamos cég teljes szolgaltatast is kinal a DNS-kivonastol kezdve a bioinformatikai fel-
dolgozasig, még 2015-ben is tobb, mint 500 uj gombafajt irtak le barmiféle DNS-
szekvenciaadat nélkiill (HIBBETT ¢és mtsai. 2016). Igaz, az ezredfordulé ota a
szekvenciaadatok nélkiil leirt fajok szama aranyaiban egyre csokken, és 2013-ban ki-
sebbségbe ,,billent” az ilyen leirasok aranya a korabbi 70%-r6l (HIBBETT és mtsai. 2011,
2016), valojaban az lenne idealis, ha tilos lenne 4j taxont leirni szekvenciavizsgalatok
nélkiil, hiszen az ilyen elemzések nélkiil leirt a taxonok és neveik garantaltan tovabbi

munkat okoznak, és novelhetik a szinonimok szamat is.

Ennél joval szélsdségesebb allaspont az, miszerint egyaltalan nem kéne leirni a ,,klasz-
szikus értelemben” 1) neveket, sokkal fontosabb lenne a meglévd, ismert diverzitas bio-

crer

alapjan lehetne azonositani (MOONEY 2015).

Sajnos a szekvenciaadatokkal is jellemzett tobbség csak a jelenlegi, 0 fajleirasokra vo-
natkozik, a korabban leirt fajokra és hasznalatban 1év6 nevekre vetitve ennél rosszabb
az arany. Vannak gombacsoportokra és/vagy teriiletekre, gylijteményekre, orszagokra
iranyulé kezdeményezések, melynek célkitlizései, hogy a fajok gylijteményekben depo-
nalt példanyaibol, illetve adott esetben tipusanyagaibol megprobaljanak
szekvenciaadatokat nyerni, €s ezeket elemezni, publikalni, és adatbazisokban hozzafér-
hetévé tenni (RATNASINGHAM és HEBERT 2007; BROCK ¢és mtsai. 2008; OSMUNDSON ¢€s
mtsai. 2013; LIIMATAINEN ¢s mtsai. 2014). A taxonomiai €s nevezéktani szempontbol is
bonyolult, hatalmas fajszamu, bazidiumos, ECM-képz6 pokhalosgombak nemzetsége
példaul egy ilyen csoport, ahol raadasul a makroszkopikus termétestek lehetévé teszik,
hogy tipusanyagokbdol DNS-kivonashoz mintat lehessen venni, és relative jol hasznalha-
tok ilyen munkakra akar régebbi példanyok is (LIIMATAINEN és mtsai. 2014). A nemzet-

ségben vannak olyan szekciok, ahol a leirt fajok tipusanyagainak jelentds részét mar
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feldolgoztak — és példaul megallapitast nyert, hogy csak morfolédgiai jellemzdket hasz-
nalva, mindent egyes fajt atlagosan legalabb kétszer leirtak (LIIMATAINEN és mtsai.
2014). Azonban nem minden gombacsoportban kivitelezhet6 ilyen munka, ahogy az
példaul az AM-gombaknal emlitésre is keriilt, és nem is tartozik minden névhez hasz-
nalhaté tipusanyag, aminek nem csak elvesztés, gylijtemény megsemmisiilés lehet az
oka, hanem példaul az is, hogy tipus lehet(ett) akar illusztracio is, s6t 1958. januar 1-ig
egy uj faj leirasahoz nem is volt kotelezé tipusanyag kijelolése (MCNEILL és mtsai
2012).

A gylijtemények feldolgozottsdga, €s sajnalatos mdédon sokszor a megbecsiiltséglik,
ritka 1idit6 kivételektol eltekintve, nem mondhato6 jonak. Természetesen a gylijtemények
anyagai, a tipusanyagokkal val6 munka szdmos friss anyagon vizsgalhat6 morfoldgiai
karakter vizsgalatat mar nem teszi lehet6vé: szinatlaszok (példaul RAYNER 1970) kod-
jai, nevezéktana ellenére a szin is egy ilyen jellemzd, hasonldan az egyes csoportoknal
informativ illathoz. Ultrastruktara-vizsgalatok sem végezhetdk szaraz anyagokon, holott
ezek a komparativ vizsgalatok szamos csoport esetében fontos, rendszerezésben is
hasznalhat6 informaciot nyujthatnak, ilyenek példaul a rajzosporas gombak mozgd sejt-
jeinek ultrastrukturaja (JAMES és mtsai. 2006), az {isz6gok egyes jellemz6éi (BAUER és
mtsai. 1997) vagy éppenséggel a tomlésgombak bizonyos karakterei (KIMBROUGH
1991). Nem véletlen, hogy a valodi gombak filogenetikai viszonyainak tisztazasat célul
tiz6 AFTOL (Assembling Fungal Tree of Life) projekt is szamos ultrastruktaralis jel-

lemz6t is vizsgalt (CELIO és mtsai 2006.).

2.3.2 Nevezéktan

A nevezéktannal foglalkozni nem tudomanyos feladat, mégis elengedhetetlen fontossa-
gu a szabalyok kovetése és azok modositasa, tobbek kozott azzal a céllal, hogy ameny-
nyire lehet, konnyitse, segitse a még feltaratlan gombadiverzitds dokumentalasat. A
gombak nevezéktani szabalyait az International Code of Nomenclature for algae, fungi,
and plants cimii munka tartalmazza, melynek jelenlegi érvényben 1évé valtozata az
ugynevezett ,,Melbourne Code” nyomtatott angol nyelvii valtozata (MCNEILL és mtsai.
2012).

A gombak nevezéktandval kapcsolatos, az utobbi évek talan legfontosabb torekvéseit,

célkitlizését az ugynevezett ,,Amszterdam-Deklaracio” fogalmazta meg (HAWKSWORTH
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¢és mtsai. 2011). Elvként rogzitette az ,,egy gomba, egy név” (,,One fungus, one name”)
célt, hiszen a gombak taxonomidjanak egyik legnagyobb problémaja a rengeteg érvé-
nyes szinonim meglétébdl fakadt (kb. 300 000 érvényes név koriilbeliil 120 000 fajhoz).
Szakért6kbol allo csoportok dolgoztak ki, hogy melyik nevek maradjanak érvényben
(,,One fungus, which name?”), ugy, hogy praktikus elveket is figyelembe vegyenek, és

ne csupan automatikusan alkalmazzak a prioritasi szabalyokat.

Fontos valtoztatas volt a gombak nevezéktanaban a latin diagnézis sziikségességének
eltorlése is, hiszen 1935. januar 1. és 2011. december 31. kozott kotelez volt az 0j
taxonok rovid, elkiilonitd specifikumait Osszefoglald rész latin nyelvli kozlése
(MCNEILL és mtsai. 2012). Ez kiilondsen anakronisztikusan hat, amikor példaul
nukleotid-motivumok vagy azonositast biztosito PCR primerek szekvenciai is egy-egy
diagnozis részét képezik, mint példaul az AM-képzé Archeosporaceae/Paraglomaceae
¢és Archeospora/Paraglomus taxonok esetében (MORTON és REDECKER 2001). A valtoz-
tatas annyiban viszont hatranyos, hogy nem feltétlentil kiiloniil el minden esetben egy
rovid diagnézis a részletes leirastol, és ha egy hatarozé kulcsot sem kozdlnek a leirok,
akkor nehéz eldonteni, mit is tekintenek az 0j taxon specifikus, elkiilonité karakterei-

nek.

Nem minden valtoztatasi torekvést lehet teljes timogatassal iidvozolni. Ezek kozil je-
lenleg az egyik legerGsebb, agressziven terjesztett javaslat, hogy el lehessen nevezni,
formalisan le lehessen irni csupan szekvencia alapjan igazolt, bemutatott gombataxont
(HIBBETT ¢és mtsai. 2011; HIBBETT és TAYLOR 2013; HIBBETT 2016). Ezt a mikologus
Ltarsadalom” a kozvélemény-kutatasokban egyértelmiien elutasitotta, ez azonban nem
tantoritotta el az tigy képviseldit, hogy tovabb erdltessék a dolgot, és mar hivatalos in-
ditvanyt is megfogalmaztak a kovetkez6 kodex valtoztatashoz (HAWKSWORTH és mtsai.
2016.).

Ezzel tobb probléma is van, az egyik talan legnagyobb félreértés, hogy az iigy képvise-
18inek érvelésében Osszekeveredik a molekularis modszerekkel még nem azonositott,
azonosithat6 klad és az eddig nem ismert 01j taxon fogalma (példaul HIBBETT és mtsai.
2009; HIBBETT és TAYLOR 2013). A korabban taglalt feldolgozottsagok (meglévd fajok,
jelenlegi leirasok) mellett, kiilondsen egyes csoportokban, a leirt fajok jelentds részéhez
nincs szekvencia, és ez okozhatja, hogy az adott csoportban kladok azonositatlannak
tlinnek. Ezt jol illusztralta, mikor egy kozonséges talajlako csoport adatbazisokbol le-

gyljtott, molekuléris diverzitasi munkakbol szarmazd szekvencidihoz egyre tobb torzs-
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gyljteményi, leirt faj szekvenciajat rendelve, folyamatosan csokkent az azonositatlan
kladok szama (NAGY és mtsai. 2011). Ezek a kladok eredetileg, mint ,,azonositatlan”
csoportok jelentkeztek, de valojaban nem 1j fajok voltak (NAGY és mtsai. 2011). Ter-
mészetesen, a molekuldris diverzitdsi munkdk valoban segithetik megjosolni egy-egy
gombacsoport fajszamat, vagy egy-egy teriileten eléfordulo, illetve egy-egy novény
gyokereihez kapcsolodd gombataxonok szamat, de csupan néhany, jol feldolgozott cso-
port esetén feltételezhetjiik, hogy egy nem azonositott leszarmazasi vonal 1] fajt/taxont
is jelent. Es még ekkor sem biztos, hogy a pusztan szekvencia alapu formalis leiras segi-

ti, és nem neheziti a tovabbi munkalatokat.

2.3.3 Molekularis taxonomia, primerek

A gombak filogenetikédjanak, taxondmiajanak, diverzitdsanak vizsgalataiban forradalmi
valtozast hozott a molekularis modszerek megjelenése, kiilondsen a polimeraz lancreak-
cio elterjedése, mely id6szaknak korai pillanataiban mikologusok is megtervezték és
kozzétették azokat a primer szekvencidkat (WHITE és mtsai. 1990), melyeknek uttérd
jelentdsége lett a gombak kutatasaban. Az ebben a munkaban kdzo6lt magi riboszomalis
RNS génkomplex (nrDNS) kiilonb6z6 szakaszait célzé primerek a mai napig rutinsze-
rlien hasznalatban vannak. Nem sokkal ezen publikaciot kovetden publikaltak azt az
nrDNS kis alegység (SSU) 3’ végén forward irdnyba mutato ,,valodi gombak™ csoport-
jara specifikus primert (ITS1F, GARDES és BRUNS (1993), melyet parban alkalmazva a
fenti munkéban ko6zolt, ntDNS nagy alegységének (LSU) 5° végén reverz iranyultsagu
ITS4 primerével, specifikusan amplifikdlhatdé az ugynevezett ITS-régid, mely az atiro-
do, de késobb kivagodo 1TS1- és ITS2-régiot, és az altaluk kozrefogott 5.8S NnrRNS
gént tartalmazza. Altaldnosan ez a régio, ezek a szakaszok valtak a mikoldgia taxono-
miai és diverzitasi munkainak ,,alapjava”, fliggetlentil attol, hogy az koran megmutatko-
zott, hogy példaul kozosségek vizsgalataiban az ITS1F primer ,,hajlamos” a fejlettebb,
Dikarya csoportok DNS-éhez kotni, és az 6sibb csoportok alulreprezentaltak, kiilono-

sen, ha jelenlétiik és/vagy DNS-iik aranya a kozosségben/mintaban valoban alacsony.

llyen okok eredményezték példaul azt, hogy a bazalis AM-képzé gombakhoz kiilon
primerek, primerrendszerek fejlesztése tortént meg. Sok esetben az alacsony DNS-
mennyiség és/vagy arany miatt ezek ,,nested”, ,,semi-nested” PCR-ekben hasznalatosak.
Az egyik legkorabbi és sokaig a legelterjedtebben hasznalt primerpar az altalanos NS31
(SIMON és mtsai. 1992) és az AM-képz6 gombakra specifikus AM1 (HELGASON és
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mtsai. 1998). Ezek egy rovid szakaszat erésitik fel az SSU-génnek, hamar elterjedtek,
nagyon sok adat gytilt 6ssze hasznalatukkal, és az amplikon hossza miatt az elsé nagy
mintamélységii ,,metabarcode” AM-gombadiverzitasi munkakhoz is alapot adott (OPIK
és mtsai 2009). Ezt a szakaszt is lefedi a WUBET és mtsai. (2006) altal k6zolt, nested
PCR-rendszer, melynek masodik 1épésében négy, az AM-képz6 gombak nagyobb cso-
portjaihoz tervezett primer tartozik. Szintén az SSU ezen szakaszat is lefedi a LEE-féle
(LEE és mtsai. 2008) primerpar. Nem fed ezzel at, mert az SSU 3” végét és az ITS-régiot
fedi le a REDECKER-féle (REDECKER 2000; REDECKER ¢és mtsai. 2003)
nested/seminested PCR-rendszer, melynél a masodik Iépésnek szamos primer-
je/primerparja egyes AM-képz6 gombacsoportokhoz kotédik jobban. Az LSU régio 5°
végén talalhatd informativ loop-régiokat atfedé DA SILVA-féle primerrendszer (DA SIL-
VA és mtsai. 2006), mely onalléan és nested PCR-ben, elsé 1épésben az LR1 (VAN
TUINEN és mtsai. 1998) és FLR2 (TROUVELOT és mtsai. 1999) primereket alkalmazva is
hasznalhato. EgQy tjabb, elsGsorban taxondémiai munkakhoz tervezett PCR-rendszer
szintén egy nested PCR-en alapulé modszer, melyben szamos primer keveréke alkotja
az egyes ,,primereket” és az SSU végét, a teljes ITS-régiot és az LSU informativ régio-
jat is lefedi (KRUGER és mtsai. 2009). A KRUGER-féle rendszer diverzitasi munkakban is
feltint mar, azonban hasznalata nehézkes, és az amplikon hossza miatt sok hibaleheto-
séget is hordoz, de taxonomiai, filogenetikai munkakban egyre elterjedtebb és jol hasz-
nalhat6. Viszont az érintett szakasz nem fed at példaul az SSU azon szakaszaval, amirdl
rengeteg diverzitasi adat is rendelkezésiinkre all(t), és az azon szakaszokkal jellemzett

taxonokkal nem elemezhetdk egylitt a KRUGER-féle rendszerrel nyert szekvenciak.

Bar messzemenden az nrDNS kiilonboz6 szakaszai a leggyakrabban hasznalt szekven-
ciak, szamos egyéb l0kuszt hasznalnak nem csupan a taxonomiai, filogenetikai, de a
diverzitasi munkdkban is. Az el6z6 vizsgalatok legismertebb génjei/lokuszai még az
RNS polimeraz Il legnagyobb (RPB1) ¢s masodik legnagyobb alegysége (RPB2), az
elongacios faktor (TEF), az aktint kodolo gén (lasd attekintésként példaul LUTZONI és
mtsai. 2004; STIELOW és mtsai. 2015). A diverzitasi munkakban a sejtaktivitashoz kot-
hetd gének mellett néha alkalmaznak egyéb funkcidkat reprezentalo géneket is (lasd
HANNULA és VAN VEEN 2016; PEREZ-I1ZQUIERDO és mtsai. 2017). Olyan vizsgalatokban,
ahol parhuzamosan nrDNS szakaszokat és funkciondlis géneket is alkalmaznak egy
gombakozdsség vizsgalatakor, ugy is hivatkoznak az eldbbiekre, mint a ,,filogenetikai”,

az utobbiakra, mint ,,funkcionalis” 16kuszok.
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Ha molekularis diverzitasi vizsgalatokrél van sz6, nem mehetiink el az ,,4j generacios”
szekvenalasi (NGS) technikak térhoditasa mellett (METZKER 2010), mely nem csak a
genomikaban (l1asd Ezer Gomba Genom Projekt (1KFG), GRIGORIEV és mtsai. 2011), de
a diverzitasvizsgalatokban is robbanast okozott, és mar a korai tanulmanyok eredményei
(BUEE és mtsai. 2009; JUMPPONEN és JONES 2009; OPIK és mtsai. 2009), az elképesztd
mennyiségll ,.taxonszdm”, és ezek jelentds ardnyat ado ,,nem azonositott” egységek
szama nagy 10kést adtak a korabban emlitett, szekvenciaalapu taxonomiai kezdeménye-
zéseknek (HIBBETT és mtsai. 2009). Az is latszik mar, hogy bar fajlagos koltségiik, se-
bességiik miatt tényleg alapveté modszerré valtak, igazabol nem biztos, hogy ténylege-
sen mas eredményt adnak, mint a kisebb mintamélységi, korrekten kivitelezett munkak,

ahogy azt példaul AM-gombaknal nemrég felvetették (VASAR és mtsai. 2017.)

Azt azonban a szekvenciaalapu taxonok elkiilonitését kezdeményez6 anyagok is felve-
tik, hogy nem szabad elfeledkezni a DNS-alapt molekularis diverzitasi munkak erds
korlatair6l. Tobbek kozott fontos lenne az egyes csoportokat lokalizalni (HIBBETT és
mtsai. 2009), vizsgalni példaul, hogy milyen formaban vannak jelen az adott k6zosség-
ben, hogy valdjaban ne csupan a DNS-iik jelenlétérdl legyen informacionk. Egyes tjabb
taxonokat, melyek meglétét molekularis szekvenciaadatok és elemzések jeleztek, fluo-
reszcens in situ hibridizacioval (FISH) is kimutattak, vizsgaltak, mint példaul a

Cryptomycota (JONES és mtsai. 2011) esetében.

2.3.4 Adatbazisok

Természetesen a gylijtemények feldolgozottsaga, az alkalmazott molekularis markerek
mellett legalabb ugyanekkora, ha nem nagyobb hatassal bir, (bar egyik kérdéstdl sem
fiiggetlen) az 6sszehasonlitasként, referenciaként hasznalt adatbazisok megléte, mindsé-
ge. A nyilvanosan elérheté szekvenciak legnagyobb tarhaza a nem kurralt GenBank
adatbazis (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/), melyben, barmennyire is kérés,
torekvés a lehetd legteljesebb és legpontosabb deponalas (BIDARTONDO és mtsai. 2008),
mikologiai példak tomkelegét is lehetne hozni a pontatlansagokra, rosszul, hibasan el-
nevezett szekvenciakra (lasd NILSSON és mtsai. 2006). Hatalmas attérés volt, mikortol a
nukleotidalapt Gsszehasonlitdé keresésekbdl ki lehetett hagyni a kdrnyezeti mintakbol
szarmaz6, nem azonositott szekvenciakat; igaz deponalasoknal ezt is lehet kdvetkezet-
lentil alkalmazni, €és vannak fajnévvel deponalt, valdjaban kornyezeti mintdkbdl szar-

mazo6 anyagok. Egy nemrég tortént kezdeményezéssel sikeriilt elérni, hogy lehessen
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jelezni és késébb sziirni azon ,,magasabb értéket” képviseld szekvencidkra, melyek ti-
pusanyagokbodl szdrmaznak (SCHOCH ¢és mtsai. 2014), és ez meg is jelent, mint opcid a
GenBank feliiletein. Fontos fejlesztés, hogy a GenBankban megjelennek a kereszthivat-
kozasok kurralt adatbazisokra is, mint példaul a UNITE-ra (KOLIALG és mtsai. 2013), és
forditva, példaul a MycoBank (ROBERT ¢s mtsai. 2013) vagy éppen a UNITE is hivat-
kozik a GenBankra.

A MycoBank (http://www.mycobank.org/, ROBERT és mtsai. 2013) és az Index Fungorum
(www.indexfungorum.org) nevezéktani, taxondémiai, online elérheté adatbazisok. A két
feliilet sokdig parhuzamosan, de mindenféle taxonomiai kotelezettség nélkiil miikodott, a
MycoBank egyre jobban fejlodott és tartott 1épést az internet fejlédésével, szinte ,,allva
hagyva” az Index Fungorumot. Az ,,egy gomba, egy név”’ kezdeményezésekkel parhuza-
mosan ez a kettdsség informalisan el is d6lt, a kutato kozosség a MycoBanknak szavazott
elsébbséget. Bar hivatalosan (MCNEILL és mtsai 2012) csak annyi az el6iras, hogy
»recognized repository” azonositd sziikséges a leirdsokhoz, a folyoiratok tobbsége a

MycoBank deponalast kdveteli meg.

Emellett 1éteznek egyes gombacsoportok, példaul kiilonb6zd mikorrhizékat képzd gom-
bak, specifikus, kurralt adatbazisai. A UNITE példaul eredetileg csak skandinaviai
ektomikorrhizas gombak, elérhetd herbariumi példannyal is rendelkezd, termdtestekbdl
szarmaz0, csak ITS-adatokon alapuld adatbazisanak indult (KOLJALG és mtsai. 2005).
Mostanra megkertiilhetetlen segitéjévé és kiindulopontjava valt gombadiverzitasi mun-
kaknak, nem csak azzal, hogy kiterjesztették a szekvenciadk forrasait, de szamos informa-
ciot is kotnek a hasonldsagok alapjan 1étrehozott ugynevezett ,,Species Hypotheses” (SH)
csoportokhoz (KOLIALG és mtsai. 2013). Ezen tul, a felillet szamos Gsszehasonlitasi,
elemzési lehetdséget, ,,pipeline-t” is kinal (PlutoF, ABARENKOV és mtsai. 2010).

Egy masik, az AM-képz6 gombdk SSU-szekvenciain, ott is leginkdbb az NS31-AM1
priemerk hatérolta szakasz szekvencidin alapuld adatbazis a MarjaAM (OPIK és mtsai.
2010). Ez az adatbazis a szekvenciakat hasonlosagi értékek alapjan tgynevezett ,,virtualis
taxonokba” (VT) rendezi, a szekvencia-Osszevetéses keresés lehetdsége mellett szamos
¢l6helyi, foldrajzi, gazdandvényekre vonatkozo adatot is tartalmaz. Kereshetiink példaul
arra, hogy milyen ¢€l6helytipusokbdl szarmaznak vagy milyen névénycsoport tagjaibol
mutattak ki az adott szekvenciakat (OPIK és mtsai. 2010), igy sziirhetjiik, megjelenithetjiik

a kevéssé vizsgalt élohelyeket vagy ndvénycsoportokat.
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2.4 Szaraz, félszaraz teriletek

Az elébbire jo példak lehetnek a szaraz, félszaraz teriiletek, hiszen ahogy mindennapi
gondolkozasunkban is a nyirkos helyekhez, nedvességhez, es6hoz kotjiik a gombékat,
ugy a szaraz teriiletek gombakdzosségeire vonatkozo kutatasok is alulreprezentéltak.
Ennek szamos oka lehet, az egyik fontos 0k ,,leolvashatd” az ilyen teriiletek elhelyezke-
désének térképérdl: jelentds része ezeknek nem tartozik a konnyen megkozelithetd, és
nyugodtan vizsgalhato él6helyek kozé. Az azonban kijelenthetd, hogy az ilyen, abioti-
kus stressznek erdsen kitett kornyezetben a gombak jelentsége, példaul a novényeket
segitd, azok szarazsagtiirését noveld mikorrhizaképz6 gombak jelentdésége aranyaiban
joval nagyobb lehet, mint egy kedvezObb vizellatottsagu €¢l6helyen. Vagy éppen a tala-
jok alacsony tapanyag-ellatottsaga miatt a gombak lebontd tevékenysége jelentette

anyag-visszaforgatas jatszhat kiemelt szerepet az ilyen okoszisztémakban.

Kérdésként meriilhet fel, hogy milyen teriiletek tekinthetdk szaraznak, félszaraznak: a
KOPPEN-GEIGER klimaosztalyozas értelmében példaul a Karpat-medencében nincs ilyen
teriilet (PEEL és mtsai. 2007), a kiskunsagi homopusztagyepek ¢és mas homokteriiletek
azonban mégis ilyen teriiletnek tekinthetok, melynek egyik f6 oka, hogy a homoktalaj
szinte semmiféle vizmegtartd képességgel nem rendelkezik, a talajjal azonban példaul a
fentebb emlitett klimamodell nem szdmol. A gombakra, ndvénykolonizald gombékra
iranyuld vizsgalatok az ilyen él6helyeken nem csupan az okoszisztémak miikodésében
betoltott szerepiik megértése miatt lehet 1ényeges, de példaul az adott, vagy hasonld
teriileteken folyd novénytermesztést is segithetik a helyi, bizonyitottan hatékonyabb
izolatumokon (példaul MIDDLETON és mtsai. 2015; EMAM 2016) alapuld oltdanyagok.
Azt példaul AM-képzd gombaknal is bemutattak, raadasul igazoltak, hogy az altalanos
oltdéanyagok erés kompetitor, generalista taxonjai kiszorithatjak, igy aztan veszélyezte-
tik is példaul a szaraz, sivatagi kornyezet helyi, kevéssé ismert AM-képz6 gombak6zos-

ségek tagjait (SYMANCZIK és mtsai. 2015).

A korabban emlitett pontos lokalizacié és vizualizacio segithet annak tisztazasaban is,
hogy példaul egy kimutatott taxon valoban szarazsagtliré-e, vagy ténylegesen egy olyan
mikrokornyezetben él, ami nem tekintheté szaraznak, mint amilyen példaul kiseml6sok
fészkei, hiszen az itt kimutatott gombak, a foldrajzi teriilet ellenére, valdjdban nem te-

kinthet6k szaraz €l6helyen élének (lasd ZAK 2005 és példai).
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Vannak olyan jellemz6i a gombaknak, melyekrdl tudjuk, hogy Osszefliggésben allhat-
nak a szaraz ¢l6helyekhez torténd adaptacioval, ilyen példaul a termétestképzés eltolo-
dasa a zart formak ¢és a foldfelszin alatti kialakitas felé. A zar6do, fold alatt képzett ter-
métest nem ritka a gombak korében, és szamos, kiillonboz6 éléhelyeken eléforduld le-
szarmazasi vonalon el6fordul, ezt nevezziik ,,secotioid szindromanak™ (THIERS 1984).
Az talan nem véletlen, hogy THIERS tobbek kozott a nevadai sivatagokban végzett kuta-

tasai alapjan fogalmazta meg ezt a felvetését.

2.4.1 Sivatagi szarvasgombak

Ennek a termétestképzésben is megnyilvanulo alkalmazkodasnak talan a leginkabb egy-
értelmit példait az ugynevezett sivatagi szarvasgombak adjak. A fogalom nem jelent
taxonOmiai csoportot, €s nem is haszndlatos egy szarvasgombacsoport nevében sem a
»sivatagi” jelzd. Ezek a gombdék sivatagokban ¢l6 embereknek, dslakosoknak évezredek
6ta a mindennapjaihoz tartoznak, ahogy ez a szaharai népek, kalahari 6slakosok vagy
éppen az ausztral aboriginalok esetén is megmutatkozik (SHAVIT 2014). A szarvasgom-
ba terminust, hasonloéan az angol ,.truffle” kifejezéshez, tobbféleképpen, sziikebb vagy
tagabb értelmezésben is hasznaljak. Jelen dolgozatban, nem csak a sivatagi szarvas-
gombakkal kapcsolatban, LESSOE ¢s HANSEN (2007) meghatarozasat alapul véve, a fold
alatti termétestet képzd, egykori Tuberales rendbe sorolt tomldsgombakat kell érteni a
szarvasgombak megnevezés alatt. A legismertebb sivatagi szarvasgombak a Terfezia
nemzetségbe tartoznak, bar jelenleg (mar) 11 olyan tomlésgomba nemzetséget isme-
riink, melyekben eléfordulnak sivatagi szarvasgombak, és ezek koziil hét eddig csak

sivatagi él6helyekrdl keriilt elé6 (KOVACS és TRAPPE 2014).

Azt talan nem is gondolnank, de maguk a sivatagok is nagyon sokfél€k, €s bar kozos
benniik a szarazsdg maga, de egyéb abiotikus tényezdik alapjan alapvetden kiilonbdznek
(WARD 2008). A kisebb teriiletektdl eltekintve, husz nagyobb sivatagot kiilonitenek el a
Foldon, melyek kozott a kiilonbségek ,,valosziniileg nagyobbak, mint barmely egyéb
biom esetében” (WARD 2008). Ezeken az ¢l6helyeken, a novények szimbiotikus part-
nerként vald segitésén tal, az allatvilag szdmara is 1ényeges taplalékforrast jelentenek a
szarvasgombak, az allatok pedig a sporak terjesztésével segitik a szarvasgombékat. Er-
dekes, hogy éppen egy sivatagi szarvasgomba, az észak amerikai Carbomyces emergens
mutat alternativ sporaterjesztési modot is, hiszen a kisemlOsok altali terjesztésen tul, az

érés soran a felszint is eléré termétestek (erre utal az ,,emergens” fajnév) szinte porra
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valnak, ahogy kiszaradnak, ¢s a peridiumuk szétesésével a sz¢l is tudja terjeszteni a spo-

raikat (lasd TRAPPE ¢és mtsai. 2014 és hivatkozasai).

A sivatagi szarvasgombak koziil vannak, melyek molekularis biologiai vizsgalatok mo-
delljeivé valtak, és példaul a szarazsagstressz elviseléséhez kothet6 jellemzok, mint az
aquaporinok, vizsgalatait végzik rajtuk (NAVARRO-RODENAS és mtsai. 2012, 2013).
Egyes fajaikat termesztik, és a mikorrhizas partnerndvényeikként is ismert Cistaceae
fajokkal mikroszaporitason alapuld novény-el6készitést és inokulalast dolgoztak ki ve-
liikk, és alkalmaztak telepitések 1étrehozasahoz (lasd az attekintést MORTE és ANDRINO
2014; HONRUBIA és mtsai. 2014).

Mivel ezeket a gombakat egyes teriileteken régdta gytjtik, sok informécio allt rendelke-
zésiinkre, és tobb gylijtemény is Oriz jelentés mennyiségli sivatagi szarvasgomba pél-
danyt. A nagy érdeklddés ¢€s jelentds gylijtési hagyomanyok ellenére, atfogd, tobb le-
szarmazasi vonalukra iranyulo attekintd, 6sszehasonlito, molekularis filogenetikai mod-
szereket is alkalmazo vizsgalat korabban nem tortént, klasszikus modszerekkel viszont

késziilt egy nagyon alapos 0sszehasonlito, attekinté munka (ALSHEIK 1994).

2.5 Hazai elozmények, alfoldi vizsgalatok

Osszességében az mindenképpen elmondhatd, hogy a Karpat-medencébél relative kevés
nem patogén gydkérkolonizald gombara vonatkozo adat allt rendelkezésiinkre. A hazai,
természetesnek tekinthetd éléhelyek koziil az Alfoldon, a kiskunsagi félszaraz homokte-
rileteken talalhatok koziil tobb is vizsgalatra érdemes mikologiai szempontbodl, hiszen a
feltaratlansag ,,garantélta” névum mellett az €él6helyek biotikus és abiotikus jellemzdi,
valamint a gombak adott 6koszisztémakban bet6ltott szerepe miatt az eredmények alta-

lanos érdekl6désre is szamot tarthatnak.

Az ektomikorrhiza-képz6 nagygombak termdtestgyiijtéseir6l sok adat all rendelkezésre
(pl. BABOs 1989; RiMOCz1 1994), ezek esetében, kiilondsen a régebbi adatoknal, sok-
szor az adott taxonok wjabb fajkoncepcioi alapjan reviziora szorulnanak az adatsorok.
Célzottan, egy teriilet ECM-képz6 gombakozosségeinek feltérképezéséhez szisztemati-
kus, hosszu tavi, termdtestalapu felmérésrél nincs publikalt eredménysor. Tobb erdds
teriileten végzett monitoring (SILLER 2004) kozott az egyik atfogd szisztematikus vizs-
galatsorozat esetében termétest alapon az Orség él6helyein tartak fel az ott eléforduld

gombakat (SILLER ¢és mtsai. 2013). Kiskunsagi teriiletekrél 1éteznek régebbi adatsorok
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(BAaBos 1999), vagy utdbbi évtizedek rendszeres terepbejarasain alapuld fajlistak
(NAGY 2004; NAGY és GORLICzAI 2007), melyekhez tartozd gytijtemények akar kiegé-
szithetnek kés6ébbi vizsgalatokat. A jelen dolgozatban bemutatott anyagokban, bar a
susulykak ektomikorrhizainak vizsgalatakor termotestekbdl szarmazod szekvenciakat is
bevontunk az elemzéseinkbe, a homoki szarvasgomba vizsgalatainal tortént csak termo-
testek céliranyos gyijtése. A fold alatti termétestli gombaknak jelent6s hagyomanyai
voltak a Karpat-medencében, elég talan HOLLOS (példaul 1911) és SZEMERE (példaul
1965) munkassagara utalni. Ezen hagyomanyokra is alapozva indultak el Gjabb kori,
szarvasgombadkra iranyul6 kutatdsok (lasd példaul HALASZ és mtsai. 2005; BRATEK ¢és

mtsai. 2013; MERENYI és mtsai. 2014).

Egyes novények, tarsulasok mikorrhizaltsagara iranyuld kutatasok magyar nyelven is
Osszefoglalasra keriiltek (KOvAcs 2008). Az els6, hazai laboratériumokban végzett,
kolonizalt gyokérvégbol kiindulé ECM-képzé gomba molekularis taxondmiai modsze-
rekkel valo azonositasa egy tomentelloid ektomikorrhiza vizsgélatakor tortént (KOVACS
2002), melyet tovabbi mintakkal kiegészitve sziiletett meg a Tomentella stuposa fajcso-
port ECM-jellemzése (JAKUCS és mtsai. 2005a). Az alfoldi teriileteken végzett ECM-
vizsgalatok leginkabb nyar és tolgyerddkre iranyultak (JAKUCS 1997; JAKUCS és CSIHA
2002-2004, JAKUCS és mtsai. 2005a,b), bar a fiilophazi homokgyepbdl is publikalasra
keriiltek ECM anatomiai jellemzések (JAKUCS és mtsai. 1999; MAGYAR ¢és mtsai. 1999;

KoVvAcs és Jakucs 2001).

Az AM-képz6 gombakkal szamos alkalmazott vizsgalatot végeztek (lasd példaul HER-
NADI és POSTA 2013), és novényélettani vizsgalatokban is szerepet kaptak (példaul PA-
RADI és mtsai. 2003; FUZY és mtsai. 2013). A makroszkopikus termétestet képzé6 AM-
képz6 gombak feltiintek fold alatti gombakra iranyulé munkakban (SZEMERE 1965), és
sporaik alapjan természetes élohelyeken, homokteriileteken és alfoldi szikes teriileteken

is vizsgaltak AM-képzé gombakat (LANDWEHR és mtsai. 2002).

A jelen dolgozatban bemutatott vizsgalatok kérdéseinek egy része a korabbi, alfoldi,
Duna-Tisza kozi teriileteken végzett mikorrhizavizsgalatok eredményeibdl indult ki
(ezek osszefoglalasat lasd KovAcs 2002). A hazai vonatkozasok, kapcsolodd el6zmé-
nyek a dolgozat tovabbi részeiben, elsdsorban az eredmények és értékelésiik részekben,

keriilnek majd megemlitésre.
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3. Célkitizések

A jelen dolgozatban bemutatott kutatasok célja elsosorban félszaraz, szaraz teriileteken
élo, és ezekkel kozeli rokonsdgban dllo, nem patogén gyikérkolonizadlo gombak diverzi-

tasdanak feltardsa és vizsgalati lehetoségeinek fejlesztése volt.

Habar ezen gombak akar obligat modon is névényasszocialtak, mikocentrikus vizsgalata-
ink az egyes interakcio-tipusokban résztvevo, kiillonboz6 gombacsoportok diverzitasara
iranyultak. A kompozicionalis diverzitasvizsgalatokhoz vagy azok mellett, akar sziik érte-

lemben vett taxonomiai célkitiizések is kapcsolddnak.

Munkdinkban harom kdolcsonhatdsi tipusra és ezeket 1étrehozd gombékra fokuszaltunk,
melyek mindegyike akar egyiittesen is jellemzd legfontosabb hazai mintavételi teriileteink
novényeire is, és vizsgaltuk a szintén ndvényasszocialt sivatagi szarvasgombakat és rokon-
csoportjaikat is. Moddszertani munkaink soran az egyes gombacsoportok, kolcsonhatasi
tipusok specifikus vizualizaciojat tiiztiik ki célul, és a fajok molekularis azonositasanak és
a filogenetikai elemzések fejlesztési lehetdségeinek vizsgalataban is részt vettiink, ezek

eredményeit munkainkban alkalmaztuk is.

A dolgozatban bemutatott kutatasok alatt célunk volt:

1. Az ektomikorrhizak vizsgalata soran
1.1 a ,.kis fehér” szarvasgombak (Tuber rapaeodorum fajcsoport),
1.2 tomentelloid fajok (Tomentella spp.),
1.3 és susulyka fajok (Inocybe spp.)
diverzitasanak ektomikorrhizaikbol kiindulo, molekularis filogenetikai mod-
szerekkel torténd vizsgalata, és az eredmények Osszevetése az ektomikorrhizak

morfoanatdémiai jellemzdivel és az ECM-képz6 gombacsoportok taxonémiajaval.

2. Az arbuszkularis mikorrhizak és az AM-képz6 gombak vizsgalata soran
2.1 in planta molekularis diverzitasi modszerekkel tisztazni, milyen AM-képzo
gombak kolonizaljak a virginiai holdruta (Botrychium virginianum)
sporofitonjait annak hazai unikalis, kiskunsagi €16helyén,

2.1.1 és az eredmények mutatnak-e Osszefliggést a pafrany arbuszkularis
mikorrhizajanak specialis anatomidjaval.
2.2 Kiskunsagi homokteriiletek AM-képz6 gombakozosségeinek vizsgalata spo-

raalapu modszerek alkalmazasaval, és
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2.2.1 részletes jellemzését, taxonomiai leirasat adni egy tudomanyra uj
AM-képzé gombafajnak.
2.3 Homokteriiletekrol, szaraz él6helyekrdl szdrmaz6 tudomanyra Gj AM-
képzé gombak és rokon fajaik taxonomiai kutatasaiban molekularis filogeneti-
kai modszerek alkalmazasaval vizsgalni azok rendszertani helyzetét, €s teljessé ten-

ni tudomanyra 0j fajok, nemzetségek leirasat, valamint a sziikséges atsorolasokat.

3. A sotét szeptalt endofiton (DSE) gombak vizsgalata soran

3.1 Kkiskunsagi élohelyek gyokérendofiton gombakézosségeinek kompozi-
cionalis diverzitasanak feltarasa, a DSE-csoportokat azonositasa, és

3.1.1 tisztazni, melyek tekinthetdk gyakori, generalista csoportoknak.
3.2 Ezen csoportok koziil a tudomanyra Gj, nem azonositott leszarmazasi vona-
lak részletes, polifazikus taxonomiai, filogenetikai vizsgalata.
3.3 Annak vizsgalata, hogy a taxonémiai diverzitds mellett kimutathat6-e ezen
DSE-gombacsoportok funkcionalis sokszintisége.

4. Az in planta vizualizaciés modszerfejlesztés soran

akéar egy novényben egyiitt is eléforduld kdlcsonhatasi tipusokat 1étrehozo kiilon-
b6z6 gombak specifikusan és szimultan is alkalmazhat6 in planta megjelenitésé-
nek megvalositasa, ehhez a fluorszcens in situ hibridizacié (rRNA FISH) eljaras

adaptalésa és tovabbfejlesztése.

5. A sivatagi szarvasgombak és rokonsagi koreik vizsgalata soran

5.1 spanyolorszagi Terfezia példanyok egy gylijteményi revizidja, illetve a nem-
zetség diverzitasanak vizsgalata,

5.1.1 és egy tudomanyra 1j faj leirasa.
5.2 Egy¢b teriiletekrdl szarmazo mintak vizsgalataval

5.2.1 dél-afrikai és ausztral sivatagi szarvasgombak taxonomiai, filoge-

netikai viszonyainak tisztazasa, és

5.2.2 az Eszak-Amerikabol korabban Terfezia-ként leirt fajok és ezek ro-
5.3 A Mattirolomyces nemzetség, kiskunsagi homokteriileteken gyakori tipusfaja-
nak termétestein az ultrastrukturalis jellemzok vizsgalata, tovabba a faj Kunfe-
hértoi holdrutas erdei él6helyén a potencialis ndvénypartnereinek vizsgalata.

6. A molekularis taxonomiai és filogenetikai modszerek fejlesztése soran

6.1 a sivatagi szarvasgombakon végzett munkainkkal csatlakozva egy nemzetkdzi
konzorcialis kutatashoz, a gombak altalanos DNS-vonalkédjanak meghatarozasa.
6.2 Annak vizsgalata, hogy kiilonb6z6 elemzési modok és az illesztésekben a mo-
lekularis evolucios indel-események ,lenyomatainak™ hasznalata miként emelheti

a gombak nrDNS ITS-alapu filogenetikai elemzéseinek megbizhatosagat.
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4. Anyagok es modszerek

Ez a fejezet a dolgozatban bemutatott vizsgalatokban felhasznalt anyagok és alkalmazott
modszereknek csupan vazlatos attekintését adja. Azok pontos bemutatisa, az egyes
laboratoriumi eljarasok, vegyszerek, reakciok és reagensek, vizsgalatok, adatértékelések,
elemzések pontos részletei, koriilményei megtaldlhatok az adott eredményeket ko6zld sajat
publikaciokban, azok hivatkozott szakirodalmaban.

4.1 Mintavétel, teriiletek, vizsgalt novények

A dolgozatban szamos teriiletr6l szarmaztak mintaink, €s ezek, valamint a mintdk pontos
lel6helyei minden esetben megtalalhatok az adott publikaciokban. Legfontosabb mintavételi
teriileteink a kiskunsagi homoktalajok tarsulasai voltak, a Kunfehért6i holdrutas erd6, a bugaci
és tatarszentgyorgyi borokasok, és talan még ezek koziil is kiemelkedik az eurazsiai sztyeppe 6v
legnyugatibb teriiletét jol reprezentald, hazank botanikai szempontbol egyik legjobban kutatott
teriilete a fiilophazi buckas, mozaikos, nyilt homokpusztagyepei. Szinte minden esetben védett,
fokozottan védett teriileteken vettilk a mintainkat, sokszor védett novényekrél is. Az egyes
vizsgalatok bemutatasanal megtalalhatok a mintazott, vizsgalt névényfajok — a gyokérmintak
gyljtésekor nagy figyelmet forditottunk arra, hogy a lehetd legkisebb bolygatassal vegyiik a
mintainkat, lehet6leg nem teljes ndvényeket eltavolitva. Ez alol az invazids ndvények kivételt
jelentettek, ott a teriilet bolygatasanak minimalizalasa volt az egyediili szempontunk.
Céliranyosan termotestet csak a homoki szarvasgomba és néhany susulyka esetén gytijtottiink,
itt is arra torekedtiink, hogy csupan a vizsgalatokhoz -elengedhetetleniil sziikséges
mintamennyiséget gyijtsiik be.

Minden mintavételiink a hatdlyos szabdlyozdsoknak megfelelden tortént, és minden
vizsgdalatunkhoz, minden mintatipushoz, az Osszes mintavételi teriiletre valo bejardshoz
rendelkeztiink az éppen aktudlis szabdlyozdsokban rogzitett torvényi feliigyeletet gyakorlo
hatosdagok engedélyeivel.

Sok esetben olyan mintdkon is dolgoztunk, melyeket nem mi gydjtottiink, hanem
gylijteményekbdl kolesondztiik azokat vizsgalatokra, vagy friss anyagot igényl6 vizsgalatokhoz
(példaul TEM, AM-képz6 gombak molekularis taxonomiai munkai) egyiittmikodések
keretében megfelel6 modon postazva jutottak el hozzank.

4.2 Torzsek izolalasa, azok fenntartasa

Egyes novények egészségesnek latszo gyokereibdl, azok darabjait felszinsterilizalasuk utan
antibiotikumos taptalajra (MMN) helyezve izolaltuk, majd szétoltasuk utan névekedési és
telepjellemzOk alapjan kiilonitettiikk el Oket. Fenntartdsukhoz szintétn MMN-taptalajt
hasznéltunk, Petri-csészéken, 2-3 havonta atoltva a teljes gyljteményt. Novekedési
jellemzok és sporulacios vizsgalatoknal egyéb (MEA, OA, PDA, SNA, lasd CRouUS és
mtsai. 2009) taptalajokat is hasznaltunk.

4.3 Novények inokulalasa

A gyokérendofiton csoportok vizsgalatakor zart rendszerben poéréhagyma (Allium porrum)
novényeket fertéztiink MS-taptalajon, Petri-csészében kontrollalt koriilmények kozott nevelve
azokat. A FISH-vizsgalatokhoz kukoricandvényeket inokulaltunk cserépkulturakban, szintén
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cserépkulturakban kertiltek ,,csapdazasra” az AM-gombafajok, a sporaalapu vizsgalatok soran
landzsas utifii (Plantago lanceolata) gazdanovény alkalmazasaval.

4.4 Enzimtesztek

A DSE-csoportok funkcionalis heterogenitasanak vizsgalataihoz a szemikvantitativ,
szinreakciok intenzitasanak becslésén alapuld apiZYM enzimtesztet (APl ZYM System,
bioMérieux, Marcy-I’Etoile, France) alkalmaztuk. A szénforras-hasznositas esetében a Biolog-
FF plate-rendszerti (Biolog Inc., Hayward, CA, USA) tesztjét hasznaltuk, melyben az adott
szénforrasok felhasznalasat a teszt specialis szinreakciojanak 492 nm-en, mig a hifak
novekedésének mértékét a 750 nm-en egy microplate readerrel mért turbiditasi értékekbdl
kaptuk. Mindkét teszt esetében kovettiik a gyartok utasitasait, leszamitva, hogy mivel torzseink
nem sporulalé fonalasgombak, a hifak ,,darabolasa” volt a tesztek inokulalasanak kiindulésa.

4.5 Mikroszkopos vizsgalatok

A munkdk soran a legkiilonbozébb mikroszkopos technikakat kellett rendszeresen
alkalmaznunk. Gyokerek kolonizacidjat szintelenités utan anilinkékes festéssel vizsgaltuk, az
AM-képz6 gombak sporainak vizsgalatahoz, kivalogatasdhoz, hasonléan az ektomikorrhizak
morfologiai jellemzéséhez és valogatasahoz, sztereomikroszkopos vizsgalatokat végeztiink, mig
anatomiajuk, kopenynyuzataik Nomarski-féle, differencial interferencia kontraszt (DIC) optika
hasznalataval voltak vizsgalhatok. A termdétestek taxonomiai vizsgalatainal a normal
fénymikroszkopia mellett szintén sziikség lehetett a DIC-hasznalatara, herbariumi példanyokon
vizes vagy 5%-0s KOH-s rehidrataciot kovetéen voltak vizsgalhatok az egyes taxondmiai
jellemzok. Fluoreszcencia-alapu vizsgalatoknal megfeleld sziir6kkel felszerelt epifluoreszcens
mikroszkopot és konfokalis 1ézerpasztazo mikroszkopokat (CLSM) is alkalmaztunk. A sporak
mintazatanak vizsgalatahoz a pasztazd elektronmikroszkopot (SEM) hasznaltunk, mig a
termétestek részletes ultrastruktira-vizsgalatakor megfelel fixalas, miigyantas beagyazas és
festések utan ultravékony metszeteket vizsgaltunk transzmisszios elektronmikroszkoppal
(TEM).

4.6 Fluoreszcens in situ hibridizacié (FISH)

Az rRNS fluoreszcens in situ hibridizaciohoz a névényi autofluoreszcencia feltérképezése utan
valasztott fluoroforokat kapcsoltattuk a publikdciok vagy sajat tervezések alapjan
szintetizaltatott probakhoz. A vastag gyOkérmetszeteken és gombaizolatumokon alkalmazott
hibridizacioés és mosasi homérsékletek, formamid koncentracidk, mosasi idék, tobbszori
probalkozasokkal keriiltek megallapitasra.

4.7 Molekularis filogenetikai vizsgalatok

Vizsgalatainkhoz szamos kiilonb6z6 anyagbol (ECM-gyokérvégek, AM-képzé gomba sporak,
kolonizalt gyokerek, izolatumok, termdétestdarabok) végeztiink teljes DNS-kivonast, és
leegyszerisitett CTAB-puffer alapu kivonas mellett szamos gyart6é kiilonbozo teljes DNS-
kivond kitjét is alkalmaztuk. Az AM-képz6 gombak sporai esetén, azokat mikroszkop alatt TE-
pufferben szétnyomtuk, és ebbdl indultunk ki a tovabbi munkakban.

A kilonboz6 1okuszok amplifikdlasara szamos primerpart, nested, semi-nested PCR-
primerrendszert alkalmaztunk, egyes esetekben a publikalt, mas esetekben szekvenciakbol
kalkulalt olvadasi pontok figyelembevételével allitva be az ,,annealing” hémérsékleteket. A
kiilonb6z6 amplifikaciokhoz szamos kiilonb6zé enzimet, enzim-keveréket alkalmaztunk,
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minden esetben kovetve a gyartd ajanlasat, és a polimeraz lancerakciok koriilményeinek
altalanos elveit.

Amennyiben sziikséges volt az amplikonok klonozasa, ugy nagy precizitdsi enzimeket,
enzimkeverékeket alkalmazva, PCR-termékek klonozasara kidolgozott vektorrendszereket
hasznaltunk. Szintén gyartok kémiai kompetens IM109 vagy DHS5alfa E. coli sejtjeit hasznaltuk
a transzformalashoz, felszaporitashoz.

Az adott 16kuszok, klonok szekvenaldsat az amplifikacidhoz hasznalt, vagy belsd, vagy klonok
univerzalis primereivel, Sanger-féle szekvenalassal magunk készitettiik eld és szolgaltatoknal
futtattattuk, vagy késoébb a teljes szekvenaltatast szolgaltato cégekkel végeztettik.

4.8 Molekularis filogenetikai elemzések

A szekvenalasok futtatasainak elektroforegramjait minden esetben a Staden programcsomaggal
(STADEN és mtsai. 2000) ellendriztiik, és egyesitettilk. A kapott szekvenciakat nyilvanosan
elérheté vagy sajat adatbazisaink szekvenciaihoz blastn algoritmussal (ALTSCHUL és mitsai.
1990) hasonlitottuk 6ket. A megfeleld taxonmintavétellel 1étrehozott sokszekvencias adatsorok
illesztését a kutatasok soran tobb kiilonboz6é program segitségével készitettiik el. A filogenetikai
szamitasokhoz az utdbbi években, amennyiben az adatsorok ezt lehet6vé tették, az indel
eseményeket jelzd ugynevezett ,,gap” motivumokat is kikodoltuk és ezekkel az adatokkal is
kiegészitettiik nukleotid-adatsorainkat.

A filogenetikai szamitasokhoz a munkak soran szamos algoritmust és programot hasznaltunk,
korabbi években tavolsagalapu és a parszimoOnia elvén alapuld szamitisokat is végeztiink.
Késébb, maximum likelihood (ML) és Bayes-alapu filogenetikai szamitasokat alkalmaztunk, az
utobbi idészakban kizardlag a RAXML (STAMATAKIS 2014; implementacio raxmIGUI v. 1.3,
SILVESTRO és MICHALAK 2012) és a MrBayes (MrBayes 3.1.2, RONQUIST és HUELSENBECK
2003) programok segitségével. Ha sziikséges volt, adatsorainkra alkalmazhaté nukleotid
szubsztituciés modelleire €s ezek paramétereire is végeztiink szamitasokat. A filogenetikai fak
elagazasainak megbizhatdsagat bootstrap elemzések vagy poszterior valdszinliségek
szamitasaval jellemeztiik.

4.9 Egyéb szamitasok, abrak

Abraink készitéséhez szamos killonboz6 programot alkalmaztunk, a filogenetikai fak
formazasahoz sokszor hasznaltuk a MEGA-program kiilonb6z6 verzidit (TAMURA és mtsai.
2011, 2013). Amennyiben tovabbi abrak vagy statisztikai szamitasokra volt sziikségiink, Ggy a
STATISTICA programcsomag kiilonbdz6 verzidit hasznaltuk.

4.10 Publikalt adatok nyilvanos deponalasa

Az aktualis szabalyoknak és az adott folyodiratok elvarasainak megfeleléen deponaltuk
adatainkat, szekvenciainkat a GenBank-ban, illesztéseinket, filogenetikai elemzéseink részleteit
a TreeBase adatbazisban, taxondémiai, nevezéktani adatainkat a MycoBank adatbazisaban
deponaltuk és tettiik elérhetové.
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5. Eredmények és értékeléstik!

5.1 Ektomikorrhizak, ECM-képz6 gombak

Egy adott él6hely, vagy névény ECM-képz6 gombakozosségének vizsgalatahoz alapve-
tden harom mintavételi mod szolgalhat alapul: vizsgalhatjuk az ECM-képz6 gombak ter-
moétesteit, novények ektomikorrhizas gyokérvégeit, vagy molekularis diverzitas vizsgalati
modszerekkel jellemezhetjiik a talajban kimutathato6 ECM-képzé gombak kozosségét.
Ezek koziil a kolonizalt gyokérvégek vizsgalata az egyediili eljaras, ahol az eredmények
alapjan nagy bizonyossaggal adott névénnyel kapcsolatban 1évonek tekinthetlink egy-egy
gombataxont. Ahogy a bevezetdben is targyalasra keriilt, az ektomikorrhizak morfo-
anatomiai jellemz6i akar taxonspecifikusak is lehetnek, de a molekularis taxondmiai
modszerek alkalmazasakor is segitségiinkre lehet a morfo-anatomiai vizsgalat, mert pél-
daul az ECM-mintakon alapulé molekularis diverzitasi vizsgalatoknal segitheti a feldol-
gozas el6tti mintaszlirést vagy egy vizsgalatra kivalasztott ECM-képz6 gombacsoport
mikorrhizdinak Osszegytijtését. Az ECM-alapii molekuléris taxondémiai vizsgalatokban
leggyakrabban a gombdkra specifikus ITS-primerek hasznalhatok, és mivel egy adott
ektomikorrhizas gyokérvégbal izolalt DNS kivonatban a gomba DNS-aranya nem elenyé-
sz0, a specifikus amplifikacio is alapvet6en rutinszer( feladat — bar adoédhatnak problé-
mak, mint példaul kevert kolonizacio vagy a nrDNS ITS-szakasz heterogenitasa. Mun-

kéank soran harom ECM-képz6 gombacsoport ektomikorrhizainak vizsgalatat végeztiik el.

2.1.1 A Tuber rapaeodorum fajcsoport ektomikorrhizai

A tomlésgombak kozé tartozo valodi szarvasgombak (Tuber), kiilondsen egyes csoportja-
ik ektomikorrhizai relative jo hatékonysaggal felismerhetok. Korabbi két mintan végzett
anatomiai vizsgalatok eredményei alapjan (KovAcs 2002) az tgynevezett ,kis fehér”
szarvasgombak, a /maculatum /puberulum leszarmazasi vonalak (HALASZ és mtsai. 2005;
BONITO és mtsai. 2010) ektomikorrhizainak vizsgalatat kiterjesztett mintaszammal végez-
tik el, vizsgalva a csoport adott teriileteken jellemz6 diverzitasat, illetve a csoport fajai

altal képzett ektomikorrhizdk anatdémiai valtozatossagat. A dontd tobbségeében alfoldi

! Az eredmények publikalasakor érvényes, hasznalt taxonnevek szerepelnek a szovegben, dbrakon. A félreértések
elkeriilése miatt minden fajnév teljesen kiirva szerepel a dolgozatban.
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erd6kbol szarmazo, morfo-anatomiai jellemzések alapjan a ,.kis fehér” Tuber fajok altal

képzett ektomikorrhiza-mintak koziil 14 esetében a nrDNS ITS-szekvencidk elemzése

alapjan 13 mintarol igazoltuk, hogy azokat valoban a fajcsoporthoz tartozé gombak ké-

pezték (1. abra, a). Egy

ektomikorrhiza esetében
(BP98692) a gombapartnernek a
Tuber rufum faj adodott, ennek
az ITS-szekvencigjat, a csoport-
ba tartoz6  tovabbi  ITS-
szekvenciakkal  egyiitt, mint
kiilcsoportot vontuk be az elem-
zésekbe (1. abra, a). A publikus
adatbazisokban az elemzéskor
elérhetd, ehhez a csoporthoz
tartoz6 szekvencidkkal egyiitt
elemezve sajat szekvenciainkat,
kidertilt, hogy a fajcsoport ITS-
szakaszara markans
hosszvariabilitds jellemzd. Az
illesztések alapjan ez leginkabb
az ITS1-régié hosszkiilonbsége-
inek volt koszonhetd. Ezen a
szakaszon, az illesztések utan
kialakult egy jellegzetes
(,,indel”)

mintazat (1. abra, b). Ez az

inzercids-delécios

indel-mintazat olyan jelentds
volt, hogy a filogenetikai elem-
zésben az ITS1-régiot nem, az
ITS-szakasznak csak az 5.8S
gén és az 1TS2-régi6 szekvenci-

ait tudtuk hasznalni. A végsd

T. rapacodorum (AJ557522)
mycorrhiza BP98690 P.a., K
T. rapaeodorum (DQ093773)
T. rapaeodorum (AJ557524)
T. rapaeodorum (AJ557525)
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T. maculatum (AF106889)

T. rapaeodorum (AJ557523) 1. csoport

T. rapaeodorum (AJ557526)
mycorrhiza BP98695 Q.r., P
T. maculatum (AJ557519)
T. maculatum (AJ278140)
T. maculatum (AJ557520)
T. maculatum (AJ557517)
78 | T. maculatum (AJ557516)
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T. dryophilum (AF003917)
T. borchii (AJ557541)

1

10 valtozas/100 karakter

2. csoport

82

A 100

mycorrhiza BP98692 P.a., T
T. rufum (AY112894)
F‘jﬂm (AY940646) 4. csoport
T. rufum (AF106892)
A
98— {107
_ B P
S s
D c —_—
43} fe0 71} 165

1. abra: (a) ,Kis fehér” szarvasgombak ECM mintaikbol szdrmazo
nrDNS ITS szekvenciak filogenetikai elemzésének eredménye (Neighbor-
Joining elemzés, 1000 ismétléses bootstrap mint %, 70% alatt nincs feltiin-
tetve). Sajat adataink vastag szedéssel, nyilvanos adatok GenBank azono-
sitoval jelezve. F.s.: Fagus sylvatica, P.a.: Populus alba, Q.r.: Quercus
robur; T: Tompa, K: Kelebia, P: Piispokladany, O: Biikk. A sziirke hatter(i
betlik az (b) illesztett szekvenciakban az ITS1 régidban azonositott jelleg-
zetes ,,indel”-motivumok rendezddésének adott ,.gap-jei”. A vastagon
szedett szém a BP98687 mintabol kapott ITSl szakasz 44 nukleotid pozi-

filogenetikai elemzés soran a Tuber rapaeodorum csoport szekvenciai két erésen tamoga-

tott nagyobb kladba, és ezeken beliil két-két csoportba kiiloniiltek el (1. abra, a). Erdekes
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moédon az ITS1-régid illesztésekor kialakult indel-mintazat nagyobb motivumai hozza-
rendelhetdk voltak az ITS1 kihagyéasaval kapott filogenetikai fa egyes kladjaihoz, mint
,,shared characters” (1. abra). A Tuber rapaeodorum csoport esetében a kiilcsoportként
bevont Tuber rufum szekvenciakhoz képest kapcsolhat6 volt egy rovidebb ,,gap” (A — 1.
abra), melyet egyes alcsoportban ,elfedtek” az ezzel atfedésben 1évé nagyobb motivu-
mok. A Tuber rapaeodorum csoportot képviselé szekvencidk az elemzésekben két 6
csoportba rendezédtek. Az elsé nagy csoporton beliil a Tuber rapaeodorum, a Tuber
maculatum és a Tuber foetidum fajok szekvenciai képeztek egy kladot, ennek a nagy cso-
portnak két elkiiloniilé kladjaba rendezOdott 6t és egy altalunk vizsgalt ektomikorrhiza-
eredetti ITS-szekvencia. Ebben a csoportban ezeket a mikorrhizakat tekinthettiik meghata-
rozottnak. Az els6 nagy csoport masik kladjat a Tuber scruposum és Tuber whetsoniensis,
tovabba nem azonositott fajok képezték, illesztésiikben egy hosszli ,,gap” motivummal (B
— 1. abra), tehat a rovidebb ITS1-szekvenciaval is jellemezhetd csoportba, hatarozottan
elkiiloniilo agra keriilt harom ECM-eredetli I1TS-szekvencia, mig a hosszabb ITSI-
szekvenciaval rendelkez6 ECM-mintdk egy elkiiloniil6 eldgazasat adtak a csoportnak (1.
abra, a). A masodik nagy csoportba, a Tuber oligospermum, a Tuber borchii és a Tuber
dryophilum szekvencidk kladjaba, nem illeszkedett ektomikorrhiza-eredetii ITS-
szekvencia. A Tuber puberulum és a Tuber borchii szekvenciakat tartalmazo kladba, mely
kladra egy sajatos ,,gap” motivum (C — 1. abra) is jellemz6é volt, beékelodott két
ektomikorrhiza-minta, melyek egy Tuber puberulum szekvenciaval képeztek egy csopor-
tot, ¢és igy meghatarozottnak tekinthettiik dket. A jol tamogatott kladra az eldbb emlitett
»Zap” motivumon tul egy tovabbi kisebb ,,gap” is jellemz6 volt (D — 1. abra). A kimuta-

tott taxonok mindegyike ismert volt korabbi magyarorszagi termétestgyiijtésekbol.

A Tuber puberulum csoportban az nrDNS ITS-szekvenciak elemzésekor jellegzetes
csoporton beliili diverzitast és az elemzések soran egyértelmiien elkiiloniilt, j6I tdmoga-
tott kladokat kaptunk, ennek ellenére a csoport ektomikorrhizainak anatomidja nagyon
hasonl6: a kiilonb6z6 kladokba rendez6dott mintak ektomikorrhizai mind sargas-
sziirkés, iddsddve barnés sziniiek, jellegzetes epidermoid kdpenyszerkezettel, és hasonld
cisztidiumokkal, melyek a felszinen futdé haldzatszeri hifarendszerr6l agaznak le. A
molekularis filogenetikai eredményeink Osszhangban vannak a Tuber nemzetség, és
kiilondsen ennek a leszdrmazasi vonalnak a zavaros taxondmiai helyzetével. Mar a mor-
fologiai alapon leirt fajoknal is jeleztek taxondmiai problémdkat (GRoOss 1987;

MONTECCHI és LAZZARI 1992), és a jelentds mennyiségli termdtest, valamint tipusanyag
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morfologiai és molekularis taxondmiai vizsgalatai (HALASZ és mtsai. 2005) sem tudtak
minden problémat megoldani, miszerint a csoport fajai, molekularis filogenetikai elem-
zésekben elkiiloniild csoportjai, termdétest-morfologia alapjan nem, vagy nehezen va-
laszhatok szét. Eredményeink alapjan szamunkra is a csoport ,,sensu lato” fajkoncepcio-
ja (MONTECCHI és LAZZARI 1992) tiint elfogadhatonak. Bar azota szamos filogenetikai,
taxonomiai munka sziiletett a nemzetségrol, illetve errdl a csoportrol is, és a kladok uj
fajokkal is gazdagodtak (BONITO és mtsai. 2010. DENG és mtsai. 2013; GUEVARA és

mtsai. 2013), a csoport alapvet6 fajkoncepcidjanak problémajat nem sikeriilt feloldani.

5.1.2 A Tomentella nemzetség ektomikorrhizai

A bazidiumos gombak Thelephorales rendjébe tartozo Tomentella nemzetség vilagszerte el-
terjedt ECM-képz6 csoport (TEDERSOO ¢és mtsai. 2010; TEDERSOO és SMITH 2013), ennek
fajai korabbi magyarorszagi ektomikorrhiza-vizsgalatokban is gyakran azonositasra kertiltek
(Jakucs és ErROs-HONTI 2008; WEI és AGERER 2010; BINDER és mtsai. 2013). A jellegzetes
morfo-anatomiai jellemzdk alapjan az ugynevezett tomentelloid ektomikorrhiza jo hatékony-
saggal kivalaszthatok egy-egy mintabol (JAKUCS és EROS-HONTI 2008), igy a korabban mole-
kularis taxonomiai és anatomiai modszerekkel jellemzett mintainkat — alf6ldi erdokbdl szar-
maz6 tomentelloid adatokat (KovAcs 2002; JAKUCS és mtsai. 2005a, b), kiegészithettiik to-
vabbi, biikkosokbdl szarmazo ektomikorrhiza-mintakkal, és az elemzésekbe bevonhattunk a
korabbi tanulmanyok ota publikalt szekvenciaadatokat is. A molekularis filogenetikai vizsga-

latokban, a Tuber fajokhoz hasonléan, a NnrDNS ITS-szakasz szekvenciait hasznaltuk.

A gombapartnerek azonositasahoz végzett végso filogenetikai elemzésekbe a tizennyolc
mintankbol kapott szekvenciakhoz hasonldé nrDNS ITS-adatok mellé bevontunk minden
olyan tovabbi Tomentella csoportot is, melybe a korabbi munkainkban meghatarozott szek-
fgy, az 0ij elemzésiinkben mar szerepelt az sszes, magyarorszagi él6helyrél, leginkabb al-
foldi erdokbdl és biikkosokbdl szarmazo tomentelloid ECM-képzé gomba ITS-
szekvenciaja, a f6 csoportokhoz tartozé azonositott termdtestekbdl szarmazo szekvenciak és
tovabbi hasonlosagi keresésekkel nyert kornyezeti tomentelloid ITS-szekvencia (2. abra).
Az elemzésekbe vont ITS-szekvenciak 18 erdsen tamogatott kladot alkottak, ezek nagy
részébe, Osszesen 15 kladba, csoportosultak meghatarozott, herbariumi példannyal rendel-
kez6 termébtestekbol szarmazo ITS-szekvenciak: az ilyen kladokat meghatarozottnak, az ide

tartozo
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Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Fagus sylvatica, Németorszag (FJ403493)
Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszag, Spi0ze
2

Unc. Tomentella sp. ECM, novény: Orthilia secunda, Esztorszag (AM181395)
Unc. Tomentella sp., novény: orchid Corallorhiza trifida (EF471313) Tomentella subclavigera

Unc. Tomentela 5p, ECM, novény: Picea glauca, Alzszka, USA (AY010275)

Unc. noveény:

Unc Tomentela sp., ECM, novény: Betuia papyrfera, Kmndn (EF218826}
Unc. Tomenteita sp., ECM, noveny Populus aiba, Magyarorszdg, BP97486
Unc. Tomentella 5p., ECM, novény: Populus aiba, BP9BITS

Tomenteliacinereourrina, i (U1 uJDBON?ﬂSi

Yomeruzllaiusmmevea Svédorszag (AF272942;

fomentelta sp., ECM, novény: Populus tremula, Esztorszag (FN669263)

Un: Yum-nmlhsy ECM, névény: Fagus .lylvnic., Magyarorszag, BP103424
54)

Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus .ymuu BP101127

Unc rume«u-llasp ECM, novény: Quercus sp., Mexiko (FJ196996)

inc. Tomentella sp., ECM, novény nem ismert, Esztorszag (AJ893299)
Llnc Tomenteila sp., ECM, novény. Populus alba, Magyarorszg, BPIT487
Unc. Tomentella sp., soi, USA (EF619816) Tomentella pilosa
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Populus alba, Magyarorszag, BP92148
Tomentella pilosa, Esztorszag (AF272925)
um Tomentella » ECM, novény. Pinus sp. vagy Quercus lex, Oiasmfsmg (mmm)

L ECM, novény. C

Tammemfsmma Esztorszag (AF272909)
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Populus alba, 249, BPI6ITT
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Populus tremula, Ausztria (EF644149) Tomentella ferruginea

- Unc. Tomentella sp., navény: Cephalanthera austinae, USA (UB3471)
Tomentella ferruginea, USA (EUB19497)
68)

te (FJO
Une. Tomentela sp., ECM, novény: Fagus sylvatica, Dania m.namm
Unc. Tomentella sp., soil, Dania (AM159592)
Une. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszig, BP9§702
Tomentella punicea, Litvania (UDBO00950)
Unc. Tomentella sp.. ECM, rhizomorfa, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszig, BP103427
Unc. Tomentella sp., Castanea sativa erdo talaj, Olaszorszag (EF040848)
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Fagus syatica, Dania (AM161538)
Unc. Tomentella sp., talaj, USA (EU625902)
Tomentella punicea, Esztorszag (UDBO00S56)
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Populus tremula, Esztorszag (FN669266)
Tomentella stuposa, Skocia (UDB002426)
Unc. Tomentella sp., ECM, novény. Fagus sylvatica, Franciaorszag (AY299222)
Unc rmmnsp USA(E 2)

Tomentella sp.

Tomentella punicea

inc. Tomentefla 5p., ECM, novény: Quercus cerris, Magyarorszdg (BP96971)
Une Tomemctn 5p. ECM, noveny. Quercus suber, Portugaia (AMG24147)

E ‘munical
Unc. Tomentela sp., ECM, novény: Pinus sp., USA (AF323108) Tomentella stuposa

Une. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszég, BP103422

Tomentella 5p., ECM, novény. Populus alba, Magyarorszdg, BPI6981 (AY35175)

Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Popuius tremula, Esztorszag (FN669280)

Tomentella lapida, Skocia (UDBOO1659)

Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszig, BP103420

Tomentella ramosissima, USA (U83480)

Unc. Tomentella sp., ECM, nivény: Salix caprea, Németorszag (AY748877) Tomentella lapida
Tomentella lapida, Ausztralia (UDB000249)

Unc. Tomentella sp. (EU668197)

Une. Tomentelia sp., ECM, Esztorszag (AJ893332)

Une. Tomentella sp., ECM, noveény: Fagus sylvatica, Dania (AM161534)

Unc. Tomentella sp., Quercus erdo talaj, Portugalia (FJ897242)

novény: taphylos uva-ursi, Ausztria (EF077516)

CM, névény: Fauu: sylvatica, Magyarorszdg, BP101145

via, Skocia (UDBOO1655) Tomentella bryophila

ntelal
Tomentetabryophia, Svédorszig (AF272908)
Tomentedla bryophila, Finnorszag (UDBO00253)
Unc. Tomentella sp., ECM, Esztorszag (AJ893307)
Unc: Tomentella sp., ECM, novény: Populus alba,

Une. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszig, BP103425 | Tomentella galzinii
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Fagus sylvatica, Franciaorszag (AY206218)

Unc. Tomentella sp, ECM, Franciaorszag (AF440675)

Unc. Tomentella sp., ECM, novény. Populus alba, Magyarorszag, BP92153

Tomentelia subtestacea

Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszag, BP103418
Unc. Tomentella sp., ECM, novény. Quercus wislizeni, USA (EF411101)
j— Unc. Tomentella sp., Pinus erdo talaja, USA ( AY969892)
Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszag, BP103419
Unc. Tomentela sp., novény: Dryas octopetala, Norvégia (HQ445522)
Unc. Tomentella sp., nvény. Dryas octopetala, Norvégia (HO445515)
Une. Tocsckid p. e, Kcite (FIEEA030)
Unc. Tomentella sp., ECM, noveny Helianthemum canum, Magyarorszg, BP98703
+ ECH, novtoy (GO879985)

Tomentella sp.

1668276)

Tomentel siamentara, Auscira (EF644114) Tomantass famintivia

Tomentela atramentaria, USA (DOS74772)
Tomentell

Tomentella atramentaria, Oroszorszag (AF272904)
Tomentella badia, Oroszorszag (AF272937)
Une. Tomentela 3p. ECH,noviny: Fagus ohicn, Dania (AM161537)
D (AM1
v Fam xylvaun Magyarorszag, BP103414

Une. Tomentella sp., ECM, ndvény: Fagus sylvatica, Magyarorszsg, BP103416 | Tomentella sp.
Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus mmrea. Magyarorszig, BP103413
Unc. Tomentella sp., talaj, Olaszorszag (D054
Unc. Tomentella sp., talaj, Dania (AM159590)
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Fagus sylvatica, Dania (AM|6|538)
Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Quercus cems, Magyarorszg, BP96:
< L ECM, novény: Qu om:gala(FJGWZzB)
Unc. Tomentella sp.. ECM, noveny: Quercus robur, Magyarorszdg, BP96982 Tomentella nitelina
Unc. Tomentella sp., ECM, névény. Quercus douglasa and Q. wislizens, USA (EF411085)
Tomentelia cf. nitelina, erdo: Quercus douglasi, USA (DQS74778)
(KC952674)

Unc 5p., novény

Unc. Tomentella 5p sp., novény: Fagus sylvatica (KC952708)

Tomentella cf. subilacina, Dania (AJ889962]

Unc. Tomenteila sp., ECM, nmeny Osrys e, szarvasgumbe dketoy, Oeszorszh (HASTO4CH)

Unc sp.. ECM, novén (AY299233)

Unc. ‘l'omenlzll:sp noveény. ul\'_md Exasmrszag (FJSEMH)

Unc. Tomentella sp., ECM, novény: Quercus robur, Magyarorszag, BP96987 Tomentella sublilacina

Une. Tomentela sp., ECM, novény: Quercus robur, Magyarorszag, BP96988.

Unc. sp., ECM, novény. (FM995562)

Unc. Tomentella sp., ECM, névény: Fagus sylvatica, Magyarorszig, HU425

Unc. Tomentelia sp. 1 Magyarorszag, BP96989

Tomentelta sublitacina, Esztorszag (UDB003352)

Tomemeh ‘subllacina, Esztorszag (UDBO03351)
x erdo, 0204732)

Un: 7umenlelhsp ECM mmy Populus alba, Magyarorszag, BP103423

Unc Tomentella sp., EM sz:wasgomba atetvény, ouszovsmgwmew
M, novény: Coryll Otaszorszag
mny orchid ellisil
Unc sp., ECM, 3q (AJB79664)
Tomentella ellisii, erdo: Alnus incana, Eslwlsﬁg (UDDOONS(I)
Tomentella ellisii, ECM, novény: Pinus sylvestris (D 71)
Tomentella efisi, Svédorszag (AF272913)
Tomentella ellisi, erdo: Quercus douglasii, USA (DQ74775)
p 622340)
{ 622336)

Un:

—_—
on

2. abra: A Tomentella nrDNS ITS-szekvenciak Bayes-alapu analizis eredményeib6l szamitott 50%-os tobbségi konszenzu-
sos filogram. A fan az 6sszes magyarorszagi eredetii, eddig jellemzett tomentelloid ECM nrDNS ITS adat szerepel. Vastagon
a biikksokbodl szarmazd adatok és ilyeneket tartalmazd kladok nevei, délttel az alf6ldi erd6kbol szarmazd tomentelloid
mintdk. Egy klad akkor kapott fajnevet, ha szerepel benne azonositott, herbariumi példannyal is rendelkezd termdtestbol
szarmaz6 ITS-szekvencia. Az egyes szekvencidknal szerepld el6fordulasi illetve gazdara vonatkozo adatok a GenBankbol
vagy az eredeti publikaciokbol szarmaznak. Vastag ag: legalabb 70%-os ML bootstrap (1000 ismétlés) és 0,9 posterior valo-
szinliség tamogatta. Mérce: 0,5 varhato valtozas/hely/ag. (JAKUCS és mtsai. 2015, 1. abra, moédositasokkal) 44



dc_1369 16

ektomikorrhizakat az adott faj altal képzettnek tekintettiik (2. abra). Szamos kladba tobb
UNITE SH-ba is tartozd ITS-szekvencia keriilt (2. abra). A 18, magyarorszagi erdékbol
kimutatott tomentelloid csoportb6l csupan harom olyan volt, ahova mind a biikkerd6kb6l
szarmaz6 tomentelloid mintak, mind pedig az alfoldi él6helyekr6l is kimutatott mintak ren-
dezddtek (Tomentella galzinii, Tomentella stuposa és Tomentella cf. sublilacina) (2. abra).
A Tomentella galzinii és Tomentella cf. sublilacina fajok alf6ldi mintai mind t6lgyrél szar-
maztak, a Tomentella stuposa esetén pedig a klad elkiiloniilé csoportjaiba rendezédtek az
alfoldi nyarrol és a biikkosbdl szarmazo mintak, igy ennél a fajkomplexnél nem zarhatjuk
ki, hogy ezek valdjaban nem is konspecifikusak. Hat ektomikorrhiza-minta, melyek koziil
kett6t az elemzésekkel nem tudtunk fajszinten azonositani, eddig még nem jellemzett, 0]
Tomentella ECM-morfotipust képviselt. Sikeriilt ITS-szekvenciakat Kinyerniink egy minta-
ban nagy mennyiségben jelenlévd, anatdmidja alapjan tomentelloid faj altal képzett
rhizomorfabol is, és igy elemzéseinkkel igazolni tudtuk a mintavételi teriiletrél a
Tomentella punicea faj jelenlétét. A filogenetikai elemzéseinkkel négy olyan ECM-képz6
gombapartnert is sikeriilt azonositani, melyek korabbi, részletes anatomiai jellemzése soran
nem azonositott Tomentella fajok ektomikorrhizajaként kertiltek publikalasra: alfoldi er-
doékbél (JAKuCs és mtsai. 2005b) csertolgyrél a Tomentella nitellina és fehér nyarrdl a
Tomentella fuscocinerea ektomikorrhizajat sikeriilt ezzel az elemzésiinkkel utélag meghata-
rozni, mig a Helianthemum canum részletesen jellemzett ektomikorrhizajarol (EROS-HONTI
¢és mtsai. 2008) igazoltuk, hogy azt a Tomentella atramentaria (= Thelephora atra) faj képzi
(2. abra). Magyarorszag teriiletérél a biikkr6l szarmazo tomentelloid ECM-mintak szarma-
zasi helyein is intenziv termétest alapt vizsgalatok folytak (VASAS és LoCSMANDI 1995;
SILLER 2004; SILLER ¢és mtsai 2013), ennek ellenére csupan egy Tomentella sp. gyijtése
keriilt rogzitésre a Biikk Oserddbél (SILLER 2004). Ezen kiviil még egy Tomentella
ferruginea faj termdtestérdl van adat a Bakonybol (SZEMERE 1968), mely ektomikorrhizai
alfoldi erdokbdl keriiltek kimutatasra. Ezek alapjan, ECM-szinten, Magyarorszagra 14 1j,
azonositott Tomentella fajt lehetett kimutatni, ebbdl hetet (és tovabbi harom fajszinten nem

azonositott taxont) olyan teriiletekrdl, ahol termdtestek intenziv vizsgalata folyt.

A legtobb kladban kiilonb6z6 foldrajzi teriiletekrol, kontinensekrdl és tobb gazdandvényrol,
mikorrhizatipusbol szarmazo szekvencidk is el6fordultak, és bar az alfoldi és a biikkosokbol
szarmaz6 mintak mutattak egyfajta elkiiloniilést (lasd feljebb), az elemzésbe vont tobbi adat
alapjan nem lehet kijelenteni, hogy lenne szarazabb teriiletek erdeire jellemzd tomentelloid

leszarmazasi vonal (2. abra).

Az altalunk vizsgalt Tomentella szekvenciak altal képzett 18 klad nem csupan molekularis

filogenetikai jellemz6iben, de az egyes csoportok ECM-anatémiajaban is nagyon diverznek
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mutatkozott. Molekularis filogenetikai eredményeink tovabb erdsitették, hogy az egyes
tomentelloid leszarmazasi vonalak, fajok ECM-anatomia alapjan elkiilonithetok, és a nagy-
foku diverzitas ellenére, az ugynevezett tomentelloid ECM-tipus (JAKUCS és EROS-HONTI

2008) jol azonosithatd morfotipizalas soran.

Annak ellenére, hogy a molekularis filogenetikai elemzéseinkben az ITS-szekvenciadkat
kiegészitettiikk az illesztésekbdl kinyert indel-motivumok adataival (NAGY és mtsai. 2012,
lasd késobb) a markansan elkiiloniilé kladok, fajok egymashoz viszonyitott filogenetikai
helyzetét, hasonléan korabbi elemzések eredményeihez (KOLJALG és mtsai. 2000, 2001;
Jakucs és mtsai. 2005a, b; BINDER és mtsai. 2013), nem sikeriilt megbizhatoan feltarni. A
csoportra kisebb 1éptékili taxondmiai problémak is bizonyosan jellemzdk, amit j6l mutat az
elemzésekkel kapott egy-egy klad nagyfoku genetikai heterogenitasa, vagy az ezekbe ren-
dez6d6 kiillonboz6 UNITE Species Hypotheses egységei is. A nemzetség tobblokuszos mo-
lekularis filogenetikai vizsgalatokkal kiegészitett, tipusanyagokra is tdmaszkodo taxondémiai

revizidja elengedhetetlen lenne a csoporton beliili leszarmazasi vonalak tisztazasahoz.

5.1.3 Az Inocybe nemzetség ektomikorrhizai

A susulykak nemzetsége (Inocybe) szintén a bazidiumos gombak k6zé tartozo, gyakori és
széles korben elterjedt ECM-képz6 csoport (MATHENY ¢és mtsai. 2009). Nagy fajgazdagsag
jellemzi, a leirt fajokra sokszor nehezen alkalmazhato kovetkezetes morfologiai fajkoncep-
cio. A kiskunsagi teriiletekrél szamos Inocybe faj jelenlétét kimutattak termdtesteken folyta-
tott vizsgalatok soran (BABOS 1999; NAGY 2004; NAGY és GORLICZAI 2007). A szélesko-
rli elterjedtség és gyakorisag ellenére, az Inocybe fajok altal képzett ektomikorrhizakrol
relative kevés ismerettel rendelkeziink, korabban tiz Inocybe ECM részletes anatomiai jel-
lemzése késziilt el (1asd SERESS €s mtsai. 2016 attekintését). A fiilophazi homokpusztagyep
ECM-képz6 gombakdzosségeinek vizsgalata soran az Inocybe fajok ektomikorrhizait a mo-
lekularis taxonoémia vagy altalanos morfo-anatomiai jellemzok, illetve a mintavétel
(Inocybe termdtest alol vett mintak) alapjan valogattuk Ki. A molekularis vizsgalatokhoz az
NrDNS ITS-szakasz szekvenciait hasznaltuk. A végs6 molekularis filogenetikai elemzésbe a
mintakat ad6 taxonokkal kozelrokon olyan fajok bevonasara is torekedtiink, melyekrél ko-
rabbi ECM-anatomiai adatok is rendelkezésre alltak. A 83 Inocybe ITS-szekvencia nyolc
nagyobb kladba rendezédott az elemzések soran, melyeken beliil tovabbi kisebb, erdsen

tamogatott kladok is elkiiloniiltek (3. abra).

Két ECM-mintank esetében nem sikeriilt egyértelmiien azonositani a fajokat, mig 6t esetben

igen: ezeket az Inocybe phaeoleuca, az Inocybe subporospora, az Inocybe semifulva (habar

46



dc_1369 16

Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Fagus sylvatica, Németorszag (FJ403499)
Unc. Inocybe sp., ECM, navény: Quercus ilex, Olaszorszag (HE601882)
Unc. Inocybe sp.. ECM, Franciaorszag (KM247647)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Populus sp., Lengyelorszag (JQ898551)
Inocybe phaeoleuca, Magyarorszag (KJ399958) Inocybe phaeoleuca (SH219795.07FU)
Inacybe phaecleuca, Svédorszag (FN550907)
Unc. Inocybe sp., ECM, navény: Quercus ilex, Franciaorszag (HO204679)
Unc. Inocybe sp., ECM, Irdn (FR852219)
Une. Inoeybe sp., ECM, névény: Populus alba, Magyarorszig
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Dryas integrifolia, USA (JX630456)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Fagales, Iran (HEG87070)
Inocybe pseudoreducta, Ausztria (EF644109)
Inocybe tjallingiorum, Olaszorszag (JF908154)
Unc. Inacybe sp., ECM, Pinus sp. és Quercus ilex erdo, Olaszorszag (FJ210730) 7]
Inocybe splendens, Franciaorszag (KJ399959)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Populus alba, Szerbia (HGI37636)
Inocybe splendens, Magyarorszag (KT630097)
Unc. Inacybe sp., ECM, névény: Populus alba, Magyarorszag
Inocybe splendens, Olaszorszag (JFI08201)
Inocybe serotina, Norvégia (UDB0O17612)
Unc. Inocybe sp., névény: Phragmites australis (gyokerek), Németorszag (AJ875395)
Inocybe splendens, Franciaorszag (FN550911)
Inocybe pseudoreducta, Olaszorszag (JF908156)
Une. Inocybe sp., ECM, névény: Pinus nigra, Magyarorszdg
Inocybe subporospora, Olaszorszag (JF908186)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Salix arctica, Kanada (JX630797)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Salix arctica, Kanada (JX630796)
Unc. Inocybe sp., ECM, noveny: Salix polaris, Norvégia (AB588359)
Unc. Inocybe sp., névény: Bistorta vivipara roots, Norvégia (GUB17151) Inocybe subporospora (SH222177.07FU)
Unc. Inocybe sp., talaj, Kanada (KC366373)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Dryas integrifolia, Kanada (JX630798)
Unc. Inocybe sp., talaj, USA (KC965511)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Dryas integrifolia, USA (JX630458)
Inacybe subporospora, Svédorszag (AMB82931)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Salix reinii, Japan (AB096872)
Inocybe nitidiuscula, Finnorszag (AM882913)
Une. Inocybe sp., ECM, host: Salix rosmarinifolia, Magyarorszig
Inocybe semifulva, Magyarorszag (KT630095)
Inocybe flocculosa, Olaszorszag (JFI08213)
Inocybe flocculosa, Olaszorszag (JF908191)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Salix caprea, Esztorszag (JX316598) Inocybe semifulva (SH178661.07FU)
Inacybe semifulva, Kanada (HQ222006) ]
Unc. Inocybe sp., ECM, néveény: Salix fragilis , Ujzéland (KM522817)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Populus maximowiczii x P. nigra, Németorszag (GU990356)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Salix sp., Esztorszag (JX316633)
Inocybe tigrina, Olaszorszag (JF908147)
Unc. Inocybe sp., ECM, néveény: Populus alba, Esztorszag (JX316568)
Inocybe tigrina, Olaszorszag (JF908254)
Unc. Inocybe sp., ECM, ndvény: Quercus ilex, Franciaorszag (AY825515)
Une. Inoeybe sp., ECM, névény: Populus alba, Magyarorszig .
Inocybe psammophila, Olaszorszag (JF903144) ] Inocybe psammophila (SH188071.07FU)
Inocybe pruinosa, Esztorszag (UDB015282)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Populus simonii, Kina (LC013752)
Inocybe inodora, Esztorszag (UDBO15287)
Inocybe inodora, Norvégia (AMB82834)
Inocybe aff. oreina, Norvégia (AM382980)
Inocybefavrei, Svédorszag (FN550886)
Inocybe rivularis, Esztorszag (UDB011724)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Salix rosmarinifolia, Magyarorszdg
Inocybe sp., Magyarorszag (P 01 its4)
Unc. Inocybe sp., ECM, navény: Pinus tabuliformis, Kina (LC013756)
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Populus simonii, Kina (LC013755)
Inocybe decipiens, Norvégia (UDB017679)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Populus simonii, Kina (LC013740)
— Inocybe stellatospora, Svédorszag (UDBOOD615)
Inocybe , Své Ag (AMB82746)
Unc. Inocybe sp., ECM, ndvény: Salix rosmarinifolia, Magyarorszig
Unc. Inocybe sp., ECM, névény: Salix triandra, Esztorszag (JX316612)
Unc. Inocybe sp., ECM, novény: Pinus thunbergii, Dél Korea (ABS87750)
Inocybe squarrosoannulata, Skandinavia (HM209795)

Inocybe splendens

] Inocybe sp.

] Inocybe sp.

Inocybe dulcamara 1. pygmaea, Svajc (GUIB0629)
Inocybe leucoloma, Svédorszag (GU980615)

Inocybe leucoloma, USA (GUIB0618)

Inocybe myriadophylla, Finnorszag (UDBO15967)

Mallocybe sp., Skandinavia (HM209793)

Inacybe substraminipes, Ausztria (EFE55703)

Mallocybe leucoblema, Svédorszag (GUIB0630)

Inocybe cf. dulcamara, Norvégia (GU880643)

Inocybe terrigena, Svédorszag (AMBE2864)

Inocybe terrigena, Esztorszag (UDB015290)

Inocybe fuscomarginata, Svédorszag (FN550940)

Inocybe fuscomarginata, Svédorszag (UDB002156)

Pholiotina utricystidiata, izolatum, Németorszag (JX968262)

e — Cn0CYbe sabulicola, Olaszorszzig (JX968135)
Conocybetenera, Magyarorszag (JX968180)
Conacybe papillata, Magyarorszag (JX968216)

Conocybe alboradicans, Magyarorszag (JX968219)

—
01

3. abra: Az Inocybe nrDNS ITS-szekvencidk Bayes-alapu analizis eredményeib8l szamitott 50%-os tobbségi
konszenzusos filogram. A Conocybe fajok szekvenciai, mint kiilcsoport szerepelnek. Az adatsorban, a
fiilophazi Inocybe ECM nrDNS ITS-adatok szerepelnek vastagon. Egy klad akkor kapott fajnevet, ha szere-
pel benne azonositott, herbariumi példannyal is rendelkez6 termétestbdl szarmazo ITS szekvencia. A kladok
mellett a UNITE adatbazis Species Hypotheses (SH) azonositdit is feltiintettiik. Az egyes szekvenciaknal
szerepld elofordulasi illetve gazdara vonatkozé adatok a GenBank-bol vagy az eredeti publikaciokbdl szar-
maznak. Vastag ag: legalabb 70%-0s ML-bootstrap (1000 ismétlés) és 0,9 posterior valosziniiség tdmogatta.
Meérce: 0,1 varhato valtozas/hely/ag. (SERESS és mtsai. 2016, 1. abra, modositasokkal)

mas faj nevével deponalt szekvencia is a kladba kertilt, ezt a fajt tipusanyaga reprezentalta),
az Inocybe psammophila és az Inocybe splendens fajok képezték (3. abra). Az egyes
kladokban eléforduld kiilonb6zo fajnevek, és SH-megfelelések jol illusztraljadk a nemzet-
ségre jellemz6 taxonomiai problémakat. A legtobb csoportban kiilonb6z6 foldrajzi teriile-
tekr6l, kontinensekrél és széles gazdanovénykorrdl szarmazo Inocybe szekvenciak is el6-
fordultak (3. abra). Habar az ITS-elemzések a vizsgalt nemzetség — tomentelloid gombak-

kal dsszevetheté — molekularis heterogenitasat bizonyitottak, a morfotipusok joval egysége-
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sebb képet mutattak, kiilonbségeik joval kisebbek voltak. A teriiletrdl korabban részletes
anatomiai jellemzése késziilt a Fumana procumbens, és a leiras szerint az Inocybe heimii
fajok altal képzett ektomikorrhizanak (MAGYAR ¢és mtsai. 1999). Sajnos nem alltak rendel-
kezésre molekularis vizsgalatokat lehetéveé tevd termdtest és/vagy ECM-mintak, a kozolt
EcoRI RFLP-azonositas adatai viszont nem mutatnak markans eltérést a morfologiailag is
nagyon hasonlé Inocybe phaeoleuca és Inocybe psammophila ektomikorrhizaibol nyert

ITS-szekvencidk szamitott ECORI emésztési képétdl.

Termdtestvizsgalatok alapjan Magyarorszagrol koriilbeliil 90 Inocybe fajrol vannak adatok,
ezek koziil 15 fajnak van adata a flillophazi teriiletekrél (BABOS 1989, 1999; NAGY 2004;
NAGY ¢és GORLICZAI 2007; SILLER ¢és mtsai. 2013). Az ECM-mintak vizsgalataival azono-
sitott fajok koziil az Inocybe phaeoleuca és az Inocybe splendens ismert volt, mig harom
fajnak (Inocybe subporospora, Inocybe semifulva, Inocybe psammophila) ezek voltak az

elso hazai gyljtési adatai.

Az egyes ECM-morfotipusok ITS-szekvenciait dsszevetve a fiilophazi ECM-képz6 gomba-
kozosség vizsgalataibol szarmazo adatokkal, egyfajta ECM-gyakorisagot és gazdandvénye-
ket is rendelni tudtunk az adott fajokhoz/morfotipusokhoz. Az Inocybe phaeoleuca harom
novényfajrol (Populus alba, Salix rosmarinifolia és Pinus nigra), az Inocybe psammophila
¢és a nem azonositott 6. morfotipus két-két gazdarél (Populus alba és Salix rosmarinifolia),
mig egy-egy gazdarol kertilt el az Inocybe semifulva és a nem azonositott 7. morfotipus
(Salix rosmarinifolia), az Inocybe splendens (Populus alba) és az Inocybe subporospora
(Pinus nigra) altal képzett ektomikorrhizak. Két Inocybe fajt is ki tudtunk mutatni a teriile-
ten nem honos, oda az 1950-es években behurcolt Pinus nigra (TAMAS 2003) gyokereirdl.
Nagy valdszinliséggel ezek a gombafajok honosak voltak a teriileten, és képesek az invazids

jovevényfajjal Gj kapcsolat kialakitasara (,,novel association” sensu NUNEZ és DiCKIE 2014).
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5.2 Arbuszkularis mikorrhiza, AM-képz0 gombak

Ahogy a bevezetdben is targyalasra keriilt, az AM-képz6é gombdk vizsgalatat tobb mo-
don tehetjiik meg. Egyes novényfajok gyokerének vizsgalata a kolonizaciordl adhat
tampontot, azonban a gydkéren beliili kolonizacios jellemzok leginkabb funkcionalis
informaciokat adhatnak, de nem hasznalhatok AM-képz6 gombak azonositasara. Mole-
kularis modszerekkel vizsgalhatjuk az AM-képzé gombak in planta diverzitasat, mely
esetben kiilon kihivast jelent az AM-képzé gomba DNS-ének alacsony aranya a gyoke-
rekbdl torténd DNS-kivonasok sordn, illetve a gyokereket kolonizdld egyéb gombak,
melyek befolyasolhatjak az alkalmazott PCR-rendszerek specificitasat. A primerrend-
szerek kivalasztasanal kiilon problémat okozhat azok atfedése korabbi vizsgalatok,
nemzetk6zi adatbazisok elérhetd, nyilvanos szekvenciaival. Az AM-képzé gombak ob-
ligat biotrof €l6lények, rdadasul propagulumaik természetes koriilmények kozott nem
tartjadk meg fertdzoképességiiket sokdig, igy a talajbol kiinduld koézdsségvizsgalataik
soran, habar egyes novényekhez nem tudjuk kotni az AM-képzé gombataxonokat, azt
joggal feltételezhetjiik, hogy az adott novénytarsulas AM-partnereit térképezziik fel. Az
egyre elterjedtebb DNS-alapu AM-képz6 gombakra iranyuld kozosségvizsgalatok mel-
lett, a ,klasszikus” megkdzelitésben az gombak ivartalan sporainak kimosasa, mikrosz-
kopos valogatasa, anatomiai feldolgozasa, sporaalapt hatarozasa alapjan is képet kapha-

tunk egy-egy él6hely AM-képz6 gombakozosségérol.

5.2.1 A virginiai holdruta AM-képzd gombainak in
planta diverzitasa

A virginiai holdruta kunfehértéi erdében taldlhatd allomanyanak teriiletén korabban
végzett mikorrhizaltsagi statuszvizsgalatok alapjan a tarsulast dominaljdk az AM-képzd
novények (KovAcs és BAGI 2001). A holdruta-sporofiton mikorrhizajanak részletes
anatomiai vizsgalataval érdekes, egyedi arbuszkulumszervezddést irtunk le (KOVACS és
mtsai. 2003). A Botrychium virginianum sporofiton AM-képzé gombainak in planta
diverzitasi vizsgalataihoz tobb egyedrdl gyiijtottiink gyokérmintakat, melyekben hason-
16 kolonizacids mintazatot talaltunk, mint a korabbi részletes anatomiai vizsgalatok so-

ran — a kéreg 2-3 sejtsorat kolonizaltak els6sorban a gombak. Azokbodl a néhany milli-
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méteres gyOkérdarabokbol végez-
tink teljes DNS-kivonast, melyek
egyik végérol készitett kézi met-
szetben lathaté volt a kolonizacio.
A specifikus amplifikdcidhoz két
primerrendszert hasznaltunk, a
REDECKER-féle (REDECKER 2000;
REDECKER ¢s mtsai. 2003) nrDNS
SSU-ITS-LSU régidkra iranyuld
rendszert és

a WuBET-féle (WUBET ¢és mitsai.
2006) ~1 kb hosszi nrDNS SSU
szakaszra iranyulé rendszert. A
vizsgalatok soran 0Osszesen 110
klont  szekvenaltunk, melyek
~70%-a volt megfelel6 mindségl,
AM-gomba szekvencia. Alacsony
aranya,  Korilbelil — 15%-nyi
aspecifikus amplifikaciot tapasz-
taltunk, ezek megoszlasa viszont
nem volt egyenletes: a bazalis
AM-gombacsoportokra  tervezett
primerek nagyobb ardnyban sza-
poritottak fel egyéb gombak DNS-
szakaszait. Az amplifikaciohoz
hasznalt két primerrendszerrel
kapott eredmények alapvetben
nem mutattak eltérést. Mindkét
esetben 5-6 AM-gomba filotipust
(4. abra) tudtunk Kimutatni a
sporofitonok gyokereibdl, melyek

dont6 tobbsége az elemzések ide-
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4. abra: A virginiai holdruta (Botrychium virginianum) sporofitont
kolonizald6 AM-gombaszekvenciak (vastagon) elrendez6dése csoporton
beliil a részleges ntDNS SSU-szekvencidkbol szamitott maximum-
likelihood torzsfa alapjan. A taxonnevek és az egyes csoportok megfe-
lelnek az akkor érvényben 1évé neveknek, és a ,,Glomus A-csoport” és
alcsoportjai SCHWARZOTT és mtsai. (2001) elkiilonitését kovetik. Az
elagazasoknal feltiintetett elsé érték az ML-bootstrap a masodik a
Bayes-alapi posteriorvaloszinliség, %-ban, 70% alatt nem mutatva.
Roviditések: A.: Acaulospora, Ar.: Archeospora, D.: Diversispora, E.:
Enthrophospora, Ge.: Geosiphon, Gi.: Gigaspora, G.: Glomus, P.:
Pacispora, P.: Paraglomus, S.: Scutellospora. Mérce: 0,05 varhato
valtozas/hely/ag. (KOVACS és mtsai. 2007, 2. abra, modositasokkal)

jén elfogadottan hasznalt ,,Glomus A-csoportba” (,,Glomus group A” sensu

SCHWARZOTT és mtsai. 2001) rendez6dott (4. abra).
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Jellemzd volt, hogy egy-egy DNS-kivonéshoz kiinduldsként hasznalt néhany milliméte-
res gyokérdarabbol akar tobb kiilonbozo filotipus jelenlétét is ki lehetett mutatni. A fi-
logenetikai elemzések soran a filotipusok egyiitt rendezédtek mas teriiletek, kiilonb6z6
novényeibdl szarmazod, nyilvanos adatbazisokban talalhaté hasonld6 AM-gomba szek-
venciakkal (4. abra). A RED-adatok segitségével meghatarozott gombafajok jelenlétét
is sikeriilt kimutatni — az egyik filotipus (BV-RED-1) konspecifikusnak mutatkozott a
Scutellospora gregaria fajjal, vizsgalatunk idejében ez volt a faj elsd, természetes €é16-
helyrdl szarmazoé in planta kimutatasa. Mig példaul a BV-RED-2 filotipus az elemzések
idején legtobbszor csak Glomus sp. W3347 névvel hivatkozott taxonnal mutatott
konspecificitast (4. abra). Ez a csoport (akkor ,,Glomus group Ac”) gyakori, kiillonb6z6
éléhelyeken is megtalalt taxonokat foglal magaba (OPIK és mtsai. 2006). Tobb leszar-
mazasi vonal is a nagyon diverz ¢€s széles korben elterjedt, tigynevezett ,grassland-
group” (sensu OPIK és mtsai. 2006) csoportba rendezédott. Kiilon érdekesség, hogy a
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5. abra: A Glomus achrum (= Dominikia achra) és Glomus bistratum
(= Kamienskia bistrata) AMF-fajok a leirasuk idején értelmezett Glomeraceae csaladbeli
filogenetikai helyzetét bemutato, nrDNS-szekvenciak alapjan, Bayes-alapu modszerek-
kel szamitott torzsfa részlete. Az elagazasoknal posterior valosziniiségekkel. Amennyi-
ben egy szekvencia in planta eredetii, GenBank azonositoval kezdddik, és ezutan talalha-
to a gazdandvény neve. A kis torzsfa Neighbor-Joining algoritmussal, 1TS-szakasz szek-
venciaibol nyert torzsfa, bootstrap ismétlésekkel. (BLASZKOWSKI és mtsai. 2010, 15.

abra, modositott részlet)

REDECKER-féle
primerrendszerrel
nyert szekvenciai-
nak elemzésekor
igazoltuk, hogy az
uj faj a holdrutat
kolonizal6  BV-
RED-4 filotipussal
konspecifikus, és
igy azonositottuk —

utolag — ezt a le-

szarmazasi vonalat (5. abra). A faj sporait azonban késébb, az él6helyen gyiijtott talaj-

mintdkban nem talaltuk meg.
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A virginiai holdrutat kolonizal6 AM-képz6 gombak — az adott markerek altal lehet6vé
tett elemzési szinten — nem voltak egyediek, nem bizonyultak specifikusnak, hiszen
korabban, mas teriiletekrdl is kimutattdk azokat és/vagy széles korben elterjedt, gyakori
gombacsoportokat reprezentaltak(4-5. abra). Ez alapjan azt a megallapodast tehettiik,
hogy a korabban altalunk leirt egyedi, robusztus, fosszilis arbuszkulumstruktarakra ha-
sonlitd6 AM-szerkezet (KOVACS és mtsai. 2003) alakulasat, szervez6dését nagy valoszi-

nlséggel az 0si novényi leagazast reprezentald pafrany hatarozza meg.

Eredményeink vilagviszonylatban az els6, pafranyokrol szarmazd, AM-képzé gomba in
planta molekularis diverzitasi adatai kozé tartoznak. Ezek publikalasaval szinte egy
idében jelent meg két Botrychium fajt (Botrychium crenulatum és Botrychium
lanceolatum) kolonizald6 AM-képzé gombak molekularis vizsgalatainak eredményei
(WINTHER ¢és FRIEDMAN 2007), mely esetben specifikus AM-képz6 gombacsoportokat
azonositottak a szerzOk. Magyarorszagon ebben a vizsgalatban mi alkalmaztunk eldszor
molekularis modszereket AM-képz6 gombak diverzitasanak vizsgalatahoz, és ezek vol-
tak az els6 publikalt molekularis diverzitasi adatok a Karpat-medence természetes é16-

helyeirdl szarmaz6 AM-képzd gombékra vonatkozoan.

5.2.2 Kiskunsagi teriiletek AM-képzd gombainak spo-
raalapu vizsgalata

Masik hazai AM-képzé gombakdzosségre iranyuld munkank soran harom kiskunsagi
homokteriilet (bugaci Osbordkas, a fiilophdzi homokpusztagyep és a tatarszentgyorgyi
teriiletek) AM-képzé gombainak spéra alapjan torténd vizsgalatat tliztik ki célul, és
ezekhez a kozonséges boroka (Juniperus communis) teriiletenként 10-10 egyedének
gyokerétol gyiijtott talajmintakbol indultunk ki. A talajmintakat kétféle modon vizsgal-
tuk: kozvetleniil és gy is, hogy cserépkultiraban, tltetokozeges higitas utan landzsas
utifivel, mint csapdandvénnyel neveltiik egyiitt €s hat honap elteltével vizsgaltuk ezek-
ben a spordkat. A csapdandvényes vizsgéalat fontos kiegészitdje a kozvetlen vizsgala-
toknak (STuTZ és MORTON 1996), az ttifii pedig egy jol hasznalhato, konnyen koloniza-
16d6 csapdandvény, széles AM-gombaspektrummal. A két megkozelitési modon vizs-
galt talajmintakbol sszesen 31 AM-gombataxon jelenlétét mutattuk ki (1. tablazat). A
leggyakrabban eldkeriilt faj a Septoglomus constrictum volt, mely a legtdbb esetben
mind a terepi, mind a cserépkulturakban csapdazott mintakban is kimutathat6 volt. Szin-

tén a mintak dont6 tobbségében eléfordultak a Glomus microcarpum és a Diversispora
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arenaria spoérai, az el6z6 leginkabb a terepi, még az utobbi leginkabb a csapdazott min-
takbol voltak kimutathatok. (1. tablazat).

1. tablazat: Spoéraalapu vizsgalatokkal kiskunsdgi homokteriiletekrél kimutatott AM-képz6 gomba
taxonok. Egyes teriiletekrél 10—10 bordka alél szarmaztak a mintdk melyekbdl kozvetlentil (“£” — field) és
csapdandvényes (Plantago lanceolata) cserépkultiraban (“p”) vald tartas utan tortént a sporak kimosasa.
(BALAZS és mtsai. 2015, 1. tablazat, modositasokkal, a publikalaskor érvényes, hasznalt taxonnevekkel.)

Mintavételi teriilet Bugac Fiilophdza Tatdrszentgyorgy

AMF taxon talajminta |1 2 3 4 5 6 7 8 910/1 2 3 456 7 8 910/1 2345678 910
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Korabban TAKACS és BRATEK (2006) hat taxon jelenlétét kozolte Magyarorszag harom
félszaraz nyilt homokgyepérdl, koziiliik négy fajt Fiilophaza térségébdl. Mind a négy faj
(Corymbiglomus corymbiforme, Glomus microcarpum, Septoglomus constrictum és
Racocetra persica) jelenlétét kimutattuk mi is a mintavételi teriileteinken. Hasonloan
TAKACS és BRATEK (2006) megallapitasaihoz, a Septoglomus constrictum faj volt az
egyik leggyakoribb, spéra alapjan kimutatott AM-gomba. Erdekes, hogy sem korabban,
sem a mi vizsgalataink soran nem taladltuk meg Filophazan a Scutellospora
dipurpurescens fajt, holott korabban elékeriilt Nagykata, Domonyvolgy (TAKACS és
BRATEK 2006) és Bugac (1. tablazat) teriiletérdl is. Osszességében mind a hat korabban
Magyarorszagrol jelzett fajt megtalaltuk, és tovabbi 25, Magyarorszagra uj taxon jelenlét-

¢ét 1s kimutattuk hazai félszaraz homokteriletekro6l.
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5.2.2.1 Tudomanyra 4j AM-képz6 gombafaj

A sporak morfologiaja alapjan négy taxont nem lehetett faj szinten pontosan meghata-
rozni, €s ebbdl az egyik, melynek sporai két bugaci talajminta csapdandvényes cserepe-
b6l keriiltek izolalasra, mar morfoldgiai alapon (6. abra) is tudomanyra 0j fajnak igér-
kezett. A molekularis filo-
genetikai vizsgalatokhoz a
Lee-féle nrDNS  SSU-
szakaszra iranyuld prime-
rek (LEE és mtsai. 2008) és
a KRUGER-féle SSU-ITS-
LSU primerrendszer
(KRUGER ¢és mtsai. 2009)
alkalmazasaval nyert szek-

vencidkat hasznaltuk fel. A

6. abra: A bugaci homokteriiletekrdl tudomanyra 0j fajként leirt Diversispora vizsgalatok els6 szakasza-
jakucsiae sporainak anatémiai jellemzG6i. (a) Intakt sporak a kapcsoldodo . ) .
hifdkkal (b, ¢, d) Az 1, 2, 3-as spérafalrétegek (swl). Feddanyagok: a: tejsav, 0an is feltételeztiik, hogy a
b: PVLG, c—d: PVLG+Melzer-reagens. Mércék: a: 50 um, b—d: 10 pm. (BA- . . L.
LAZS és mtsai. 2015, 25 abra, modositasokkal) Diversispora nemzetség U]
tagjat sikeriilhetett izolalni,
ezért tovabbi harom, ebbe a nemzetségbe tartozo fajbol is nyertiink a KRUGER-féle pri-
merekkel szekvenciakat, hogy minél teljesebbé tehessiik az elemzésiinket. A molekula-
ris filogenetikai elemzések eredményei egyértelmiien igazoltak, hogy az izolatumunk
egy Uj fajt képvisel, testvércsoporti helyzetben egy AM-gomba inokulumbdl szarmazo,
tisztazatlan eredetli sporakbol (Diversispora strain EEL sensu THIERY és mtsai. 2012)
nyert szekvenciakkal (7. abra). Eredményeink azt is megerdsitették, hogy az altalunk is
vizsgalt harom masik faj (Diversispora arenaria, Diversispora gibbosa és Diversispora
insculpta) korabbi, nemzetségszintii atsorolasa (OEHL és mtsai. 2011b) helyes dontés

volt.

A Bugacrol izolalt tudomanyra Gj AM-képzé gombafajt dr. Jakucs Erzsébetnek ajanlva
irtuk le. A név leirasa és diagnozisa az eredeti munkankban (BALAZS és mtsai. 2015) az

alabbi modon szerepelt:
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TaxonOmial

Diversispora jakucsiae Blaszk., Balazs & Kovacs, sp. nov. Figs. yyy*
MycoBank MB 808855

Diagnosis: Differs from Diversispora arenaria in the spore wall structure, the
phenotypic characters of spore wall layers, and its phylogenetic position.

Diversispora sp. EE1 (HE863834)
Diversispora sp. EE1 (HE863856)
Diversispora jakucsiae (KJ850181)
"L Diversispora jakucsiae (KJ850182)
Diversispora jakucsiae (KJ850185)
Diversispora jakucsiae (KJ850184)
Diversispora arenaria (KJ850186)
Diversispora arenaria (KJ850187)
Diversispora arenaria (KJ850188)
Diversispora arenaria (KJ850189)

:;\ Diversispora slowinskiensis (KT444719)
Diversispora slowinskiensis (KT444718)
Diversispora slowinskiensis (KT444717)
Diversispora slowinskiensis (KT444721)
Diversispora slowinskiensis (KT444720)
Diversispora eburnea (AM713411)
Diversispora eburnea (AM713413)
Diversispora eburnea (AM713409)
Diversispora eburnea (AM713408)
Diversispora eburnea (AM713407)
Diversispora celata (AM713403)
Diversispora celata (AM713402)
Diversispora aurantia (FN547658)
Diversispora aurantia (FN547859)

Diversispora jakucsiae sp. nov.

100

99
7

Diversispora spurca (FN547639)
Diversispora spurca (FN547644)
Diversispora spurca (FN547637)

Diversispora clara (FR873629)
]1£ Diversispora clara (FR873630)
L ?4] Diversispora clara (FR873631)
Diversispora clara (FR873632)
Diversispora epigaea (FN547666)
24 Diversispora epigaea (FN547672) , , ,
%Wsﬁw& epigaca (FN547673) 7. abra: A Magyarorszagrol leirt
Diversispora epigaea (FM876816)

Diversispora jakucsiae és harom tovabbi

Diversispora insculpta (KJ850195) , , , , .
10 FDiversispora insculpta (KJ850196) altalunk leirt tudomanyra uj (vastagon), 11
2. . .
10 Diversispora insculpta (KJ850197) korabban leirt, valamint egy leiratlan
Lo » Diversispora varadenara (KT444708) . . .
100 s Diversispora varadenara (KT444711) D|V3r5|5p0ra faj nrDNS  SSU-ITS-LSU
[ Diversispora varadenara (KT444710) szekvenciaikon alapul(’) Bayes-
e Diversispora varadenara (KT444709)

Diversispora gibbosa (K1850201) elemzésekkel nyert filogenetikai fa. Az

1.00

Diversispora gibbosa (K.850202) elagazasok felett a Bayes-elemzésbdl nyert
Diversispora gibbosa (KJ850203) . ' o, :
Diversispora gibbosa (KJ850204) posterior valdsziniiségek (0,7 alatt nincs
Diversispora timuraies (K1650192) feltiintetve), alatt ML bootstrap %-ban
Diversispora trimurales (KJ850200) . .
£ Diversispora trimurales (KJ850198) (70% alatt nincs feltiintetve). Mérce: 0,5
Diversispora peridiata (KT444712) , 7 , , ,
Diversispora peridiata (KT444713) varhat6 valtozas/hely/ag. (BLASZKOWSKI
Diversispora peridiata (KT444715) és mtsai. (2015) 1. dbra, modositasokkal).

Diversispora peridiata (KT444714)
Diversispora peridiata (KT444716)

— Corymbiglomus corymbiforme (KF0680295)
| Corymbiglomus corymbiforme (KF060294)

05

Az Gj Diversispora faj a MaarjAM adatbazis (OPIK és mtsai. 2010, 2014) ,,VTX00054”

nevl ,virtudlis taxonjaba” tartozott minden kétséget kizdrdan, mely csoport mar az

1 A taxonémia bemutatasakor az eredeti forméaja név leirdsa és az eredeti diagnozis keriilt a dolgozatba, abban a
formaban és nyelven, ahogy az kdzlésre keriilt, mivel abbdl valdjaban csak ez az egy 1étezett. Az eredeti publikécid
pontos irodalma labjegyzetben kertil feltiintetésre.A folydiratok kovetelményei formazasban eltérhetnek, ezt egysége-
sitettem, és az eredeti leirashoz tartoz6 abrahivatkozasokat téroltem. Az AM-képzdé gombék egyéb taxonjainal csak a
neveket kozlom. Az eredeti publikacid pontos irodalma labjegyzetben kertil feltiintetésre.

2 Balazs, T. K.*, Blaszkowski, J.*, Chwat, G., Goralska, A., Gaspar, B. K., Lukacs, A. F., Kovacs, G. M. 2015.
Spore-based study of arbuscular mycorrhizal fungi of semiarid sandy areas in Hungary, with Diversispora jakucsiae
sp. nov. Mycological Progress 14: 1021.
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elemzéseinkkor szamos Diversispora fajt és sokféle éldhelyrdl szarmazé szekvenciakat
tartalmazott. Ez alapjan azonban nem szabad messzemend kovetkeztetéseket levonni,
mert az adatbazis ,,virtualis taxonjainak™ alapjat add elemzések az SSU-région alapul-
nak (lasd bevezetés és OPIK és mtsai. 2010, 2014), ez a szakasz azonban kiilondsen a
Diversispora nemzetségben nem alkalmas a fajszinti elkiilonitésre. Ezen tulmenden, az
EE1 taxont leszdmitva, az elemzésekkor az 0j faj szekvenciai nem mutattak hasonl6sa-

got kornyezeti mintakbol szarmaz6 AM-gombaszekvenciakkal.

5.2.3 AM-képz6 gombak molekularis taxonomiaja

Ahogy az a bevezetdben illusztralasra keriilt, az AM-gombdk taxondmiajat szamos tényezd
neheziti. Azt altalaban jo eséllyel el tudja donteni egy szakértd, ha egy izolatum, feltehetéen
egy Uj taxon képviseldje, am ezek megbizhato rendszertani besorolasa szinte lehetetlen mo-

lekularis filogenetikai modszerek alkalmazésa nélkiil.

A homokteriiletek, homokdiinék specialis ¢lohelyek, a talaj vizmegtartd képessége nagyon
rossz, tapanyagban is szegények (ezért példaul nagyobb valdszintiséggel sporulalhatnak az
itt el6forduld6 AM-gombak), emellett kevéssé kutatottak is. Elsdsorban az ilyen ¢léhelyek
AM-képz6 gombaira, és a rokonfajokra fokuszald taxonomiai kutatdsokba a molekularis
filogenetikai vizsgalatok és elemzések elvégzésével kapcsolodtunk be, és tovabbi 12 tudo-
manyra 0j faj és két Gj nemzetség (és ezekben 6t uj kombinacid) leirasaban vettiink részt.
Ezen taxonokra leginkdbb a morfologiai modszerekkel nagyon nehezen jellemezhetd
,»glomoid”, hialin sporak a jellemz6k. A molekularis filogenetikai vizsgalatok soran alkal-
mazott modszerek sokat valtoztak, és példaul a KRUGER-féle primerrendszerek elterjedése
¢s az AM-képz6 gombak esetében ezek DNS-vonalkddként valé meghonosodasa miatt akar
sajat, korabban mar vizsgalt taxonjainkhoz is ,,visszanytltunk” (lasd alabb), Gjabb szakaszt,
szakaszokat szekvenaltunk/elemeztiink. Szintén komoly valtozast hozott az AM-gombak
taxonomidjaban a bevezetésben mar emlitett SCHUSSLER és WALKER (2010) nagyléptéki
revizidja, mellyel végre feloldottak régota ismert, de kiilonbozd okokbdl meg nem oldott

problémakat (példaul polifiletikus nemzetségek felbontasa).

Az aldbbiakban iddrendben és a neveket kozlO, hatékony é€s érvényes (,.effective” és
,»valid”) publikéciok szerint haladva keriilnek felsorolasra azok a taxonok, melyek leirasa-
ban részt vettiink (a korabban részletesen bemutatott Diversispora jakucsiae itt nem keriil
felsorolasra). Minden esetben, ha valtozott a nemzetségnév, az a név (bazionim) keriil meg-

adasra, mely formaban eldszor leirtuk a taxont. Amennyiben az Uj nemzetséget is mi irtuk
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- - -94
100

le, gy a kombinacié neve az eredeti fajnév alatt van, a kronologiai sorrend miatt el6bb,
mint a nemzetség leirasa. Amennyiben mas irta le az ij kombinacidt, ugy azok zardjelben
szerepelnek. Az egyes taxonokkal kapcsolatos rovid eredmények bemutatasanal leginkabb a

molekularis taxonoémiai, filogenetikai elemzések keriilnek bemutatasra.

Tudomanyra Uj AM-képz6 gombafajok, nemzetségek, kombinacidk

Glomus perpusillum Blaszk. & Kovacs, sp. nov.*

Kamienskia perpusilla (Blaszk. & Kovacs) Blaszk., Chwat & Kovacs, comb. nov.?

A faj eredeti molekularis taxonomiai jellemzéséhez a rovid AM1-NS31 szakaszt hasz-
naltuk, és mivel az egykori ,,Glomus A-csoportba” (sensu SCHWARZOTT ¢és mtsai. 2001)
rendezOdtek a szekvenciaink, de nem kapcsolodtak az akkor mar ismert harom nagy
csoport (a, b és ¢) egyikéhez ¢s korabban leirt fajokhoz sem, ez a kis szakasz is nagy

Uncultured Glomus (AM946906, Thymus praecox, Salzburg, Austria) megblzhatosaggal

Uncultured Glomus (AM846904, Allium montanum, Salzburg, Austria)
Uncultured Glomus (AM946905, Acinos alpinus, Salzburg, Austria)
% |- Glomus perpusillum -clone164a29
Glomus perpusillum -clone164a14
Glomus perpusillum -clone164a12
Uncultured Glomus (EU350068)

mutatta, hogy valéban

Uj taxonrdl van szo. A

molekularis elemzé-

8. abra: A Glomus perpusillum (= Kamienskia perpusilla) leirdsakor bemutatott ma-  sekben ausztriai, a|pe-
ximum likelihood fa részlete, a tudomanyra 1j faj és in planta diverzitasi vizsgalatok-
bol szarmazo6 szekvencidkkal. Az elagazasok folott ML-bootstrap, alatta Bayes-alapt — gj é](’jhelyekr('jl SZAr-
elemzéskor szamitott posterior valdszinliség. Mérce: 0,02 varhatd valtozas/hely/ag.
(Braszkowskl és mtsai. 2009, 17. dbra, modositott részlet) mazo AM-gomba

szekvenciakkal csoportosultak a szekvenciaink (8. abra), mikdzben a leirt 01 faj izolala-
si helye a Foldkozi-tenger olaszorszagi partszakaszanak egy diinés él6helye volt. (Az 1)

nemzetségrol lentebb lesz sz0.)

Glomus achrum Btaszk., D. Redecker, Koegel, Schiitzek, Ochl & Kovacs sp. nov.?

Dominikia achra (Btaszk., D. Redecker, Koegel, Schiitzek, Oehl & Kovacs)
Blaszk., Chwat & Kovacs comb. nov.

Glomus bistratum Btaszk., D. Redecker, Koegel, Symanczik, Oehl & Kovacs sp. nov.?

Kamienskia bistrata (Btaszk., D. Redecker, Koegel, Symanczik, Oehl & Ko-
vécs) Blaszk., Chwat & Kovécs comb. nov.?

Leirasukkor mindkét faj molekularis taxondmiai vizsgalataihoz a REDECKER-féle rend-

szer egyik primerparjat alkalmaztuk, a szekvencidkbol az SSU 3° végi szakasz szekven-

! Blaszkowski, J., Kovacs, G. M., Balazs, T. 2009. Glomus perpusillum, a new arbuscular mycorrhizal fungus. Myco-
logia 101: 247-255

? Blaszkowski, J., Chwat, G., Goralska, A., Ryszka, P., Kovacs, G. M. 2015. Two new genera, Dominikia and Kami-
enskia, and D. disticha sp. nov. in Glomeromycota. Nova Hedwigia 100: 225-238.

3 Btaszkowski, J., Ryszka, P., Koegel, S., Wiemken, A., Ochl, F., Kovacs, G. M., Redecker, D. 2009. Glomus achrum
and G. bistratum, two new species of arbuscular mycorrhizal fungi (Glomeromycota). Botany 87: 260-271.
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cidit a nagyobb 1éptékii filogenetikai elemzésre, mig az ITS régiot is tartalmazo szakaszt
korabbi kornyezeti vizsgalatok eredményeivel vald Gsszevetésre tudtuk hasznalni (5.
abra). Minkét 01j faj hasonl6 modon csoportosult az dsszes elemzésben, egyértelmiien
az akkor hasznalatban 1év6 ,,Glomus A-csoportba” (sensu SCHWARZOTT és mtsai. 2001)
rendezddtek. A lengyelorszagi Visztula-part tengerhez kozeli diinéirdl szarmazo
Glomus achrum (= Dominikia achra) faj szekvenciaival tobb kornyezeti mintabol szar-
mazo szekvencia is csoportosult, példaul, ahogy korabban mar emlitésre keriilt, a virgi-
niai holdruta sporofitonjat kolonizalé egyik AMF-filotipus (BV-RED-4 sensu KovAcs
¢és mtsai. 2007), hasonloan Etiopabol szarmazo6 Prunus (WUBET és mtsai. 2004) és Né-
metorszagbol szarmazo Galium fajok (RENKER és mtsai. 2003) AM-gomba vizsgalatai-
bol szarmazo szekvenciakhoz (5. abra). Ezzel ellentétben a Foldkozi-tenger gorog sza-
kaszanak diinéirél szarmazo Glomus bistratum (= Kamienskia bistrata) faj teljesen el-
kiiloniilt minden, az elemzésekkor ismert AM-gombafajtol és adatbazisokban elérhetd

kornyezeti mintakbol szarmazé szekvenciatol. (Az Gj nemzetségekrdl lentebb lesz sz6.)

Glomus africanum Blaszk. & Kovacs, sp. nov.!
(Funneliformis africanum (Blaszk. & Kovacs) C. Walker & A. Schiif8ler, comb. nov.)

(Septoglomus africanum (Blaszk. & Kovacs) Sieverd., G.A. Silva & Oehl, comb. nov.)

Glomus iranicum Blaszk., Kovécs & Balézs, sp. nov.!

Dominikia iranica (Blaszk., Kovécs & Balazs) Blaszk., Chwat & Kovacs, comb. nov.?

Uncultured Glomus sp. PFB550 ex Podocarpus falcatus (Etiépia) EU340315 Leirésukkor m]ndkét faJ molekuléris
Uncultured Glomus sp. JPC074 ex Juniperus procera (Etidpia) DQ085245

Uncultured Glomus sp. JPC080 ex Juniperus procera (Etiépia) DQ085251
Uncultured Glomus sp. JPC079 ex Juniperus procera (Etiopia) DQ085250
Glomus africanum sp. nov. clone 01

- taxonomiai vizsgalatathoz a WUBET-

Glomus africanum sp. nov. clone 10 féle prlme rrendszer 6156 prlmerpér_] é.t
Uncultured Glomus sp. JPC071 ex Juniperus procera (Etidpia) DQ085242
Uncultured Glomus sp. JPC085 ex Juniperus procera (Etiopia) DQ085256 komb lnéltuk a LE E- féle prlmerpéro k_

Uncultured Glomus sp. JPC081 ex Juniperus procera (Etiépia) DQ085252

Uncultured Glomus sp. PFB0901 ex Podocarpus falcatus (Etidpia) EU340313 ,
Uncultured Glomus sp. PAF4804 ex Prunus africana (Etiopia) EU340314 ka|1 €S az eZekkel nyert hosszabb

9. abra: A Glomus africanum (= Septoglomus africanum) SSU-gzakaszt hasznaltuk a ﬁlogeneti-
leirasakor bemutatott torzsfa részlete, a tudomanyra uj faj és in

planta diverzitasi vizsgalatokbol szdrmazé szekvencidkkal. Az kai vizsgdlatokban. A filogenetikai
elagazasok folott NJ/ML bootstrap, alatt a Bayes-alapt elem- , ., . i . i
zéskor szamitott érték (70/70 ill. 90% alatt nincs feltiintetve) elemzések alap.]an mindkét fa.] cgyer-

(BrASZKOWSKI és mtsai. 2010, 13. dbra, modositott részlet).

__1o0/100
100

telmiien az egykori ,,Glomus A-
csoporthba” rendez6dott, és egyikiik sem csoportosult korabban leirt AM-gomba fajok-

kal. A kiilonbo6z6 afrikai (Egyiptom, Dél-Afrika) és eurdpai (Bulgaria, Lengyelorszag)

! Btaszkowski, J., Kovacs, G. M., Balazs, K. T., Ortowska, E., Sadravi, M., Wubet, T., Buscot, F. 2010.
Glomus africanum and G. iranicum, two new species of arbuscular mycorrhizal fungi (Glomeromycota).
Mycologia 102: 1450-1462.

?Btaszkowski, J., Chwat, G., Goralska, A., Ryszka, P., Kovacs, G. M. 2015. Two new genera, Dominikia
and Kamienskia, and D. disticha sp. nov. in Glomeromycota. Nova Hedwigia 100: 225-238.
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tengerparti homokdiinékbdl szarmazé Glomus africanum (= Septoglomus africanum)

nagy hasonldsdgot mutatott, €s er0sen tdmogatott kladot alkotott etiopiai teriiletekrdl,

kiilonb6z6 fafélékrdl szarmazo kornyezeti AM-gombaszekvenciakkal (WUBET és mtsai.

2006, 2009). Az irani talajmintakbol csapdazott Glomus iranicum (= Dominikia iranica)

faj az elemzések soran nem mutatott konspecificitas szintli hasonlosagot korabban pub-

likalt adatokkal. (Az altalunk leirt ij nemzetségrol lentebb lesz sz6.)

Paraglomus majewskii Blaszk. & Kovacs, sp. nov.!

A faj molekuléris taxonomiai vizsgélataihoz a részleges SSU-szekvencidkat szintén a

WUBET- és LEE-féle rendszer kombindacidjaval, az LSU-gén szekvencidit pedig a DA

SILVA-féle nested PCR alkalmazasaval nyertiik. A szekvencidink testvércsoportjat ké-

pezték, de hatarozottan elkiiloniiltek az ismert Paraglomus fajokt6l (10. abra). A mole-

kularis eredmények és a morfologiai vizsgalatok, illetve a Paraglomus nemzetség ere-

deti koncepcidja (MORTON és REDECKER 2001) és diagnozisa is indokolhatta volna egy

oar Glomus geosporum (AJ245637)
1ot Glomus caledonium (Y17653)

2 _{' Glomus mosseae (214007)

Glomus coronatum (AJ276086)

Glomus proliferum (AF213462)
100 97 Glomus intraradices (AJ301859)
10 190 L Glomus sinuosum (AJ133706)
Glomus sp. W3347 (AJ301857)
Glomus luteum (AJ276089)
AF Glomus sp. W3349 (AJ301856)
0L Glomus etunicatum (Y17639)

9| Gigaspora gigantea (Z14010)
wL Gigaspora albida (AJ852600)
Scutellospora peliucida (Z14012)
Scutellospora dipapillosa (Z14013)
% | Scutellospora cerradensis (AB041344)
Scutellospora dipurpurescens (FM212931)
Pacispora scintillans (AJ619940)
Pacispora scintillans (AJ619955)
ooy Diversispora spurca (Y17650)
Diversispora spurca (AJ276077)
Glomus cf. etunicatum W2423 (Y17644)
o [ Entrophospora sp. WV (Z14011)
100 100 | 98 Acaulospora spinosa (Z14004)
100 Acaulospora longula (AJ306439)
95 - Archeospora leptoticha (AB015052)
00— Archeospora leptoticha (AB047309)
99 Geosiphon pyriformis (AM183923)
Geosiphon pyriformis (X86686)
Ambispora fennica (AM268192)
Archaeospora trappei (Y17634)

75
99

100
100

Paraglomus majewskii sp. nov. (strain 1) el219_4
Paraglomus majewskii sp. nov. (strain 1) el338_4
Paraglomus majewskii sp. nov. (strain 1) el338_2
Paraglomus majewskii sp. nov. (strain 2) el336_4

s Paraglomus majewskii sp. nov. (strain 2) el336_2
CINN Paraglomus laccatum (AM295493)
Paraglomus brasilianum (AJ301862)

ss- Paraglomus occultum (AJ276082)

¥ Paraglomus occultum (DQ322629)

N Mortierella polycephala (X89436)
Endogone pisiformis (DQ322628)

uncultured Paraglomus sequence ex Retama sphaerocarpa (Spain) FN646032
uncultured Paraglomus sequence ex Retama sphaerocarpa (Spain) FN646046
uncultured Paraglomus sequence ex Retama sphaerocarpa (Spain) FN646033

Uj nemzetség elkiilonité-
sét, emellett azonban
akkor nem sikeriilt kel-
18képp meggydzden
érvelniink. A faj kismé-
retli, hialin sporait tobb
kontinens szamos min-
tqjaban sikeriilt kimu-
tatni. Az SSU-
szekvenciaadatok  kor-
nyezeti mintdkbol szar-
mazo  szekvenciakkal
mutattak hasonlésagot,

példaul Spanyolorszag-

10. abra: A Paraglomus majewskii AM-képz6 gombakon beliili filogenetikai helyzetét mutatd, ntDNS SSU szekven-
ciakbol szamitott ML-fa. A taxonnevek megfelelnek az akkor érvényben 1évé neveknek. Az elagazasok folott ML
bootstrap, alatt a Bayes-alapu elemzéskor szamitott posterior valosziniiség (%, 70, ill. 90% alatt nincs feltiintetve).
Meérce: 0,02 varhat6 valtozas/hely/ag. (BLASZKOWSKI és mtsai. 2012, 15. dbra, modositasokkal).

! Btaszkowski, J., Kovacs, G. M., Gaspar, B. K., Balazs, T. K., Buscot, F., Ryszka, P. 2012. The arbuscu-
lar mycorrhizal Paraglomus majewskii sp. nov. represents a distinct basal lineage in Glomeromycota.
Mycologia 104; 148-156.
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bol tobb névényfajrol szarmazd6 AMF-szekvenciakkal csoportosultak az adataink (10.
abra), példaul a korabban nem azonositott ,,Para-1” névvel kezelt csoporttal, melyet
nehézfém szennyezett é16helyeken mutattak Ki (ALGUACIL és mtsai. 2011a, b). Az SSU-
szekvenciaink egy koriilbeliil 500 bp hossza szakaszan erds hasonlosagot talaltunk Ecu-
adorbol szarmazo AMF-szekvenciakkal (HAUG és mtsai. 2010). Az LSU-szekvenciak
egy lengyelorszagi sporamintabol szdrmazo szekvenciaval (TURNAU és mtsai. 2001)
mutattak hasonlosagot. Ezek az eredmények is megerésitették, amit a szamos helyrél
szarmaz0, nagyszamu talajminta is mutatott, miszerint a Paraglomus majewskii nagy

valoszintiséggel egy széles korben elterjedt faj.

Septoglomus fuscum Btaszk., Chwat & Kovacs, Ryszka, sp. nov.*

Septoglomus furcatum Blaszk., Chwat & Kovacs, Ryszka, sp. nov.!

A két uj faj molekularis taxondmiai vizsgalataihoz részleges SSU-, az ITS-régid és a
részleges LSU-szekvenciakat nyertiink a LEE-féle, a REDECKER-féle és a DA SILVA-féle
rendszerekkel. Két korabban leirt, a nemzetséghez (at)sorolt fajbol is amplifikaltunk
hianyzo6 16kuszokat, hogy teljesebbé tehessiik a filogenetikai elemzésiinket. A vizsgalt
fajok egyértelmiien a Septoglomus nemzetségbe rendezddtek, elkiiloniltek a nemzetség
ismert fajaitol. A kiilonb6zd elemzésekben a braziliai szaraz erd6bdl szarmazo mintabol
izolalt Septoglomus furcatum jellemzden 6nalléoan agazott le, mig a dél-afrikai tengeri
homokdtinékrél szarmazo Septoglomus fuscum a Septoglomus xanthium fajjal alkotott
egy kladot. A szekvencidink feltételezhetd konspecificitasra utald hasonldosagat nem

talaltunk kérnyezeti mintakbol szarmazé szekvencidkkal.

Diversispora varaderana Blaszk., Chwat, Kovécs & Goralska, sp. nov.?

Diversispora peridiata Blaszk., Chwat, Kovacs & Goralska, sp. nov.?

Diversispora slowinskiensis Blaszk., Chwat, Kovacs & Goralska, sp. nov.?

A héarom Uj faj molekularis filogenetikai vizsgalataihoz a KRUGER-féle primerrendszer
segitségével nyertiink szekvencidkat, és hogy teljesebbé tegyiik az elemzést, korabban
leirt Diversispora fajokbol is nyertiink szekvenciakat ugyanezzel a PCR-rendszerrel.

Mindharom faj kétséget kizardan a Diversispora nemzetségbe tartozott és egyértelmiien

elkiilontiltek a nemzetség korabban leirt fajaitol (7. abra). Egy kubai talajmintabol ke-

! Btaszkowski, J., Chwat, G., Kovacs, G. M., Gaspar, B. K., Ryszka, P., Orfowska, E., Pagano, M. C., Aratijo, F. S.,
Wubet, T., Buscot, F. 2013. Septoglomus fuscum and S. furcatum, two new species of arbuscular mycorrhizal fungi
(Glomeromycota). Mycologia 105: 670-680.

2 Blaszkowski, J., Furrazola, E., Chwat, G., Géralska, A., Lukacs, A. F., Kovécs, G. M. 2015. Three new arbuscular
mycorrhizal Diversispora species in Glomeromycota. Mycological Progress 14: 105.
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riilt izolalasra a Diversispora varaderana faj, melynek szekvenciai hasonlosagot mutat-
tak Csehorszagbdl, hat kiilonboz6é novénybdl szarmazé AMF-szekvenciakkal és az
Egyesiilt Kiralysagbol szarmazé AM-gombasporakbol nyert szekvenciakkal. Ezzel
szemben a lengyelorszagi él6helyekrél izolalt Diversispora peridiata és Diversispora
slowinksiensis nem mutattak jelentds hasonlosagot semmilyen kornyezeti mintabol

szarmazo szekvenciaval.

Dominikia Blaszk., Chwat & Kovécs, gen. nov.!
Dominikia disticha Blaszk., Chwat & Kovécs, sp. nov.>
Dominikia minuta (Btaszk., Tadych & Madej) Blaszk.,Chwat & Kovécs, comb. nov.?
(tovabbi uj kombindciok korabban listazva)

Kamienskia Blaszk., Chwat & Kovacs, gen. nov.’

(1ij kombinaciok korabban listazva)

A korabbi Glomus csoportot érint nagyléptékii taxondmiai reviziok bizonytalan hely-
zetben, de az eredeti leirasoknak megfeleléen a Glomus névvel hagytak glomoid sporajt
taxonokat. Ezek ismételt vizsgalatahoz elegend6 adat allt mar Gssze, igy a KRUGER-féle
primerrendszert hasznalva 6t korabban leirt és két j taxonnak igérkez6 izolatum mole-
kularis filogenetikai vizsgalatat végeztiik el (11. abra). Az elemzések soran kapott topo-
l6gia alapjan a taxonjaink két nagy, er6sen tamogatott kladot alkottak (11. abra). Figye-
lembe véve a csoportok tavolsagait, a kialakult topologiat és a mar korabban leirt nem-
zetségek kladjait, indokolt — és a mar korabban leirt nemzetségek miatt sziikséges — volt
két uj nemzetség (lengyel mikorrhiza-kutatok utan ezek a Kamienskia és Dominikia
nevet kaptak) 1étrehozasa, melyekbe az 6t korabban leirt fajt soroltuk ij kombinacidkat
hozva létre (11. abra). Mindkét nemzetség diagnozisaba bekeriiltek az elemzéshez
hasznalt illesztés egyedi, adott csoportra jellemzé szekvenciamotivumai is. Az 1j faj-
ként leirt dél-afrikai mintakbol izolalt Dominikia disticha szekvenciai az elemzésiinkkor
nagyfoku hasonlosagot mutattak észak-amerikai (nem publikalt) és ausztraliai (SHI és

mtsai. 2012) kornyezeti mintakbol szarmazo szekvenciakkal.

! Blaszkowski, J., Chwat, G., Goralska, A., Ryszka, P., Kovacs, G. M. 2015. Two new genera, Dominikia and Kami-
enskia, and D. disticha sp. nov. in Glomeromycota. Nova Hedwigia 100: 225-238.
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11. abra: A korabban leirt tudomanyra uj AM-képz6 fajok és hasonlo, kis, hialin sporas taxonok KRUGER-
féle primerrendszerrel nyert szekvenciainak Bayes-alapti elemzésébdl nyert filogramja. Ez mutatja a két
tudomanyra 1j nemzetség, a Dominikia és a Kamienskia, és benne az 1j fajok valamint a korabban leirt, itt 0}
kombinacioként megjelend taxonok helyzetét. Az elagazasoknal eldszor a Bayes-alapu elemzésb6l szamitott
poszterior valdszinliség, majd az ML-bootsrap érték lathatd. Mérce: 0,1 varhatd valtozas/hely/ag.
(BLAszKOWSKI és mtsai. 2015, 1. abra).
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5.3 Sotét szeptalt endofiton (DSE) gombak

A gydkérkolonizald endofiton gombak kozosségeinek vizsgalata soran méas modszere-
ket is alkalmaznunk kell, mint az ECM-, vagy akar az AM-képzdk esetében. Ennek
egyik oka, hogy ezen gombak funkcidi, ahogy arrdl a bevezetésben is szo6 volt, kevéssé
ismertek, mint a mikorrhizaké, igy példaul egyes taxonok in planta diverzitasi vizsgala-
tokban torténd kimutatdsa kevéssé informativ, illetve a gyokéren beliili struktarak, bar
jelenlétrdl arulkodhatnak, nem adnak olyan informaciot, mint példaul az ECM-

morfotipizalasok.

5.3.1 Kiskunsagi homoktertletek DSE-gombai

Korabbi munkaink soran (KOVACS és BAGI 2001; KOVACS és SZIGETVARI 2002) mind a
Kunfehértoi holdrutas erdd, mind a fiillophazi homokpusztagyep esetében a vizsgalt no-
vényfajok tobbségében kimutattuk DSE gombak jelenlétét. Kiskunsagi homokteriiletek
DSE-gombakozosségeinek kompozicionalis diverzitasi vizsgalatan tal célunk volt, hogy
azonositsuk ezek generalistanak tekinthetd tagjait. Ennek érdekében a vizsgalatok soran
nyolc honosnak tekinthetd (k6zonséges bordka (Juniperus communis), ékes napvirag
(Helianthemum ovatum), heveré naprozsa (Fumana procumbens), fehér nyar (Populus
alba), rozmaringleveli fiiz (Salix rosmarinifolia), kozonséges csikofark (Ephedra
dystachia), magyar csenkesz (Festuca vaginata), homoki arvalanyhaj (Stipa
borysthenica), apré lucerna (Medicago minima)), valamint harom invaziés (iiromleveld
parlagfii (Ambrosia artemisiifolia), selyemkord (Asclepias syriaca) és a balvanyfa

(Ailanthus altissima)) novényfaj gydkereibdl izolaltunk gombakat.

Egy sikeres invazios novény, ha egyaltalan mutualista szimbidzist 1étesit, nem fligghet
specifikus partnert6l, partnercsoporttol. Ezt megforditva, azt a munkahipotézist allitot-
tuk fel, hogy azon endofitonok, melyek mind a honos, mind az adott teriileten invaizios
novényeket kolonizaljak, generalistanak tekinthetok. Ezen tul vizsgalni kivantuk a sze-
zonalitast és teriiletspecificitast, ezért a harom mintavételi teriileten (bugaci, fiilophazi
¢s tatarszentgyorgyi teriiletek) harom évszakban gytjtottiink borokaegyedekrdl gyo-

kérmintat.
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A fentiekben felsorolt 11 novény-
faj gyokérmintaibol Osszesen 296
gombatorzset izolaltunk, ezek
NnrDNS ITS-szekvenciainak elem-
zése alapjan egy kivétellel mind
tomlésgombanak bizonyultak, €s a
filogenetikai analizisek alapjan 41
csoportot tudtunk elkiiloniteni (12.
abra). Ezen csoportokbdl repre-
zentansokkal (Gsszesen 59 torzs),
zart rendszerben, sterilen csirazta-
tott poréhagymakat inokulaltunk.
Azokat a tOrzseket, és ezaltal a
reprezentalt csoportokat tekintet-
tik DSE-gombéaknak, melyek nem
okoztak lathat6 koros tiineteket a

novényeken, kolonizaltdk a

12. abra: A kiskunsagi teriileteken gyiijtott novények gyokereirdl
izolalt gombatdrzsek ntDNS ITS-szekvenciaibdl szamitott illuszt-
rativ torzsfa. Az in vitro inokuldcios teszt alapjan a bekarikazott
csoportokat tekintettiik sotét szeptalt endofiton (DSE) gombaknak.
A szinek a gazdandvényre utalnak: zold a teriileteken honos névé-
nyeket, a piros az invazios fajokat jeloli. (Abra: Knapp G. Déniel)

gyokereket, és  létrehoztdk a  jellegzetes

mikroszklerociumokat (13. abra). Ennek a tesztnek az eredményei alapjan 14 csoportot

a ’ AR

tassal).

tekintettiink DSE-gombanak (12. abra) — bar késobbi
munkaink alapjan az egyik csoport tagjairdl igazolni tud-
tuk, hogy valdjaban két kiilon nemzetségbe tartoznak (lasd
alabb). A legtobb csoportot kevés izolatum reprezentalt,
de tobb olyan csoport is volt, melyek nagyobb szdmban is
elofordultak (14. abra). Ezek koziil a nagyobb DSE-

csoportok mind honos, mind pedig invazios fajokrol is

13. abra: DSE-gombak gyokérkolonizacidja a jellegzetes mikro-
szklerociumokkal. (a) Selyemkérd (Asclepias syriaca) terepi mintajaban,
(b—c) poréhagyma (Allium porrum) gyokerében a (b) DSE-3 (Rhizopycnis
vagum) és a (c) DSE-7 (Darksidea alpha) csoportok reprezentansaival tortént
inokulalas utan. Mérce: 20 pm. (KNAPP és mtsai. 2012, 1. abra részlet, modosi-
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elokertiltek, tovabba példaul nem talaltunk olyan DSE-csoportokat, melyek csak egy
teriilet borokairdl és/vagy csak egy évszakban keriiltek volna eld. Ez alapjan, habar nem

volt célunk mennyiségi elemzéseket lehetové tevd mintavétel, kijelenthettiik, hogy a

5
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izolatumok szama
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14. abra: A kiskunsagi teriileteken gyokerekbdl izolalt, nrDNS ITS-szekvenciaelemzéssel meghatarozott gomba-
csoportok eléfordulasuk gyakorisaganak sorrendjében. A csoportazonosito-szamok feletti tele oszlopok a DSE-
gombanak bizonyult, az iiresek az egyéb gombacsoportokat mutatjak. (KNAPP és mtsai. 2012, 2. dbra, modositassal)

vizsgalt ¢l6helyekrol izolalt gyakori DSE-csoportok generalistanak tekinthetok, és nem

jellemz6 rajuk sem teriiletspecificitas, sem szezonalitas.

Ezen adataink és késObbi vizsgalataink alapjan azonban kirajzolodik az egyes csopor-
tokhoz kapcsolhatd gazdakor: egyes DSE-taxonok fiifélék, mig masok egyéb, de nem
fufélék gyokereirdl kertiltek eld. Vannak olyan csoportok is, melyek mindkét gazdakor-
ol elokertiltek, mig olyanok is, melyek esetében a relative alacsony izolatumszadm miatt
csak nagy bizonytalansaggal lehetne a gazdakorre vonatkozoan barmit allitani (2. tabla-

zat).

2. tablazat: A kiskunsagi homokteriiletekrdl azonositott tizen6t DSE-leszarmazasi vonal.

DSE-csoportok® DSE-taxon Rend Gazdanévénykor’
DSE-1 Cadophora sp. Helotiales nem fiiféle
DSE-2 Helotiales sp. Helotiales nem fiiféle
DSE-3 Rhizopycnis vagum Pleosporales nem fiiféle
DSE-4 Aquilomyces patris Pleosporales nem fiiféle
DSE-5 Alternaria sp. Pleosporales bizonytalan
DSE-6 Setophoma terrestris Pleosporales nem fiiféle
DSE-7 Darksidea nemzetség Pleosporales fiiféle
DSE-8A* Flavomyces fulophazii Pleosporales fiiféle
DSE-8B* Periconia macrospinosa  Pleosporales fiféle
DSE-9 Embellisia sp. Pleosporales vegyes
DSE-10 Curvularia sp. Pleosporales vegyes
DSE-11 Microdochium bolley Xylariales fiiféle
DSE-12 Eurotiales sp. Eurotiales bizonytalan
DSE-13 Plectosphaerella sp. Hypocreales bizonytalan
DSE-14 Fusarium sp. Hypocreales bizonytalan

!DSE-csoportok a KNAPP és mtsai (2012) szerint, *késébb szétvélasztva (KNAPP és misai. 2015) “Fiiféle: Poaceae
névényrdl szarmazo izolatum. Bizonytalan: az eddigi munkaink soran izolalt tdrzsek szama nem teszi lehetdvé a

megallapitasat.
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A 14 DSE-csoport koziil a vizsgalatunkkor 6t olyan volt, melyet a szekvenciaik (nrDNS
ITS és LSU) alapjan csak rend szinten tudtunk azonositani, harom ezek koziil a
Pleosporales, egy-egy pedig a Helotiales és Eurotiales csoportba tartoztak. A legalabb
nemzetség szinten azonositott DSE-csoportok (2. tablazat) kozott szamos jol ismert
gyokérendofiton taxon fordult el6, mint példaul a Rhizopycnis vagum, Periconia
macrospinosa, Curvularia sp., Microdochium bolley vagy éppen a Fusarium nemzetség
endofiton leszarmazasi vonalainak képvisel6i (2. tablazat). A Curvularia nemzetség a
bevezetdben is emlitett, a héforrasok melletti szimbiotikus ¢éléhely-adaptacié miatt

(REDMAN ¢és mtsai. 2002) is ismert.

Az altalunk azonositott DSE-k6zosség, kiillondsen ennek altalanosan eléfordulo (,,core”)
tagjai megegyeznek mas foldrajzi teriiletek, kontinensek hasonlé, szaraz, félszaraz fiives
¢l6helyeirdl szarmazo6 gyokérendofiton kozosségek ,,core” tagjaival. A legtobb hasonlo
vizsgalat észak-amerikai prérikrdl, fiives teriiletekr6l szarmazik (pl. MANDYAM és
JUMPPONEN 2005; PORRAS-ALFARO ¢és mtsai. 2008; KHIDIR és mtsai. 2010; MANDYAM
¢és mtsai. 2010), ahol a fent felsorolt kiskunsagi teriiletek fiféléinek gyokerébdl izolalt
gyakori gombak, mint a Rhizopycnis vagum, Periconia macrospinosa, vagy épp a
Microdochium bolley szintén gyakori gyokérkolonizalok. Az els6 vizsgalatainkkor csu-
péan rend szintjén azonositott ,,DSE-7-es” csoport szintén egyértelmlien ugyanannak a
leszarmazasi vonalnak a képvisel6je, melyet észak-amerikai vizsgalatok nagyon gyako-
ri, sokszor dominans endofitonjaként azonositottak, ,,Pleosporales B”-nek nevezve azt.
Eredményeik alapjan KHIDIR és mtsai. (2010) felvetették azt a hipotézist, hogy az
észak-amerikai (fél)szaraz fiives teriiletek gyokérendofiton kozdsségeinek magjat
nagymértékben ugyanazok az endofitonok adjak, ezek a ,,core member” taxonok, me-
lyek ezekben az él6helytipusokban megegyeznek. Sajat eredményeink, és tovabbi terii-
letekrdl szarmaz6 adatok alapjan, ezt a hipotézist kiterjesztettiik, miszerint szaraz, félsz-
araz teriiletek fiféléinek gyokérendofiton kozdsségeinek hasonlosaga tobb kontinensre

kiterjedéen is megfigyelhetd (KNAPP és mtsai 2012).

Magyarorszag teriiletér6l ezek a gyokérendofiton gombdkra vonatkozo elsd eredmé-
nyek. Vilagviszonylatban nem ismeriink olyan egyéb korabbi tanulmanyt, ami vizsgalta
volna invazios novények endofiton kdzdsségeit €s Osszehasonlitotta volna azt ugyana-

zon teriileten honos novények gydkérendofitonjaival.
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5.3.2 DSE-gombak taxonOmiaja

A Pleosporales rendbe tartozo, két nem azonositott DSE-csoportbol (DSE-4 és DSE-7),
tovabba az ismert Periconia macrospinosa izolatumokkal egy csoportba sorolt, de a
késdbbi vizsgalataink soran ettdl egyértelmiien elkiilonitett, nem azonositott csoportbol
(,DSE-8A”) az els6 vizsgalatkor dsszesen 22 izolatum allt rendelkezésiinkre. Késdbb, a
diverz DSE-7 csoportbdl célzott izolalasokat végeztiink, hogy biztosabb alapokkal
kezdjiik meg a csoportok taxonomiai vizsgalatat, melynek soran mar Osszesen 40
izolatumot vizsgaltunk, ebbdl 34 a DSE-7, harom a DSE-4 ¢s ketté a DSE-8A csoportot
reprezentalta. Célunk volt a csoportok polifazikus taxonomiai vizsgalata: a morfologiai,
anatomiai vizsgalatok mellett tobblokuszos filogenetikai vizsgalatokat végeztiink. Az
izolatumok telepjellemzdit tobb taptalajon vizsgaltuk, az eredetileg az izoldlashoz is
hasznalt MMN-taptalaj mellett malatakivonat agaron (MEA), mig a sporulacié — akéar
ivaros, akar ivartalan — indukcidjat ezen kettd taptalajon til tovabbi harom tapkozegen
is vizsgaltuk, de egyik tapkozegen sem tapasztaltunk sporulaciot. Ezen tul a torzsek
kalni (pl. izz6 bonctiis égetés, tobbszordos UV-fényes megvilagitds, majd kiilonbdzo
hémérsékleten vald tarolas, kiszaritas), emellett a térzsek kiilonbozé autoklavozott no-
vénydarabokra (pl. csalanszdr, fenydtiilevél, arpa- €s rozsszar) is raoltasra keriiltek.
Sporulacié csupan az egyik csoport izolatumainal (DSE-7), egy rendszerben, sterilizalt

csalanszaron volt megfigyelhetd, a mikroszkopos vizsgélatok alapjan fejlett, sporakkal

@ / E R A » :'W;“PF" - C N
15. abra: A Darksidea zeta DSE-faj altal képzett (a—b) ivaros zart termétestek és (C) egy Kifejlett tomld,
aszkosporakkal. Mérce: a, b: 200 pm, c: 10 pm. (KNAPP és mtsai. 2015, 5. abra részlet, modositassal)
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rendelkezé aszkuszokat tartalmazo zart termotestek alakultak ki (15. abra). Korabban
DSE-gombaknal nem irtak le ivaros alakot, habar a Phaeomollisia piceae faj vizsgala-
takor megfigyeltek termétestnek latszo képleteket, de ezek sterilek voltak (GRUNIG és
mtsai. 2009). Az erdei Okoszisztémakra jellemzO, Helotiales rendbe tartozo PAC-

csoport genetikai vizsgalatakor azonositottak olyan MAT-géneket, melyek a lehetséges
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ivaros szaporodasra utaltak, hasonloan a taxon populacidogenetikai vizsgalatainak ered-
ményeihez (ZAFFARANO ¢és mtsai. 2011). Egyértelmii, minden kétséget kizaro, ivaros
termOtestképzésre a DSE-gombak korében ez az elsé példa, és mindeddig az egyetlen
is, hiszen szamtalan megismételt probalkozas ellenére, nem sikertiilt az ivaros termdtest-
képzést ujra indukdlni. Mindamellett nem feledkezhetiink meg arrdl, hogy ez egy mes-
terséges rendszerben elért eredmény, ami azt mindenesetre igazolja, hogy a termdtest-
képzés képessége megvan a vizsgalt izolatumoknal, €és mivel egy zart rendszerbe egy-

egy izolatum kertilt, a kialakult termétest azt is mutatja, hogy a gomba homotallikus.

A molekularis filogenetikai vizsgalatokban az nrDNS harom szakasza (SSU egy része,
teljes ITS és az LSU egy része) mellett az aktin (ACT), tubulin (TUB), calmodulin
(CAL) és az elongacios faktor (TEF) szakaszait amplifikaltuk és szekvenaltuk a vizsga-

latainkban felhasznalt 34 izolatumunkbol. A filogenetikai elemzéseket harom ,,1épték-

2

ben”, harom adatsorral végeztiik. Az egykori azonositatlan DSE csoportok 24

izolatumat a Dothideomycetes csoport haromlokuszos (LSU, SSU, TEF) adatsoraval

Tingoldiago graminicola strain KH 155 elemeztﬁk egyutt (OSZ‘

Tingoldiago graminicola strain KH 68
Tingoldiago graminicofa strain KH 891
o0 - DSE7/11 (CBS 13563
T SSe792 (CB813568) szesen 368 taxon, 2919
DSE7/24 (CBS 135650)  Darksidea
DDSEM‘;(C/BIS ::?%6 I)I CBS 104 55
eissleriella cladophiia
100% Keissleriella cladophila strain CBS 104 55b ) -
kg Keissleriella genistae %trasn CBS 113798 karakter ! mely elem
€L Pleurophoma pleurospora CBS 130329

9_7 = Len%mec:urr;e lineare voggge”zgga Lentitheciaceae ’ I I
L enithaciun aquatcum GBS 123099 zések egyertelmuen

Lentithecium Tfluviatile CBS 122367
‘97 26 te&mheﬁium ﬂu\;lalile strai(n 08851323109%0 o . ,
eptosphaeria calvescens strain -
Kaomeion bambuseon MALF 235641 igazoltak, hogy a cso
Ophiosphaerelia sasicola MAFF 239644
entithecium arundinaceum CBS 619 86

Lentitheclum arundinaceum strain CBS 123131

Stagonospora macropycnidia CBS 114202 pOftOk a. P|eOSp0ra|eS
Wettsteinina lacustris CBS 618 86

rara CBS 118429

Helicascus nypae strain BCC 36751 -
l_|—~m—1“'331._ﬂemscus nypae strain BCC 36752 rend Massarineae al-
1 Ki othella us HKUCC 7769
Ki elia strain A22 11B
100 mrosp?aena r1muncullfccc‘;)lla B[(IDC 1?&05304 Mor osphaenaceae d. ,b 1 6 ,b
-] 100 rosphaeria_ramunculicola strain
Mor%spnaena velataspora Isolate BCC 17058 ren Je 5 ( M a ra)

100t Morosphaeria velataspora isolate BCC 17059
DSE-41700 (GBS 135760] Aquil tri
uilomyces patris -
100l psE-4/101 ices 135552} q 4 p tartoznak- A Iegna
Pithomyces valparadisiacus culture collection CBS 113339
As(e/omassana ul/cllfga CBS ?Usrzl —
-alcliormispora lignatils b 4 4
Falcormispora ignatils BOG 51118 gyobb izolatumszam-
1007 Halomassarina thalassiae soate. BCC 17055
100 lalol H
Trematosphaeria pertusa CBS 122371 Trematosphaeriaceae

.
Trematosphaenia pertusa strain CBS 122368 mal reprezentalt DSE'
Splanchonema plaran/ ces a7 oo

203

Dldymocrea sadaswanu CBS 438 65

100 r Kalmusia scabrispora MAFF 239517
100 - Kalmusia scabrispora NBRC 106237
P’]JEOC;)OU?IS I\I/II'IIEI'I %BS 182 S?WAFF 238276
Phaeosphaeria brevispora
7004 Phaeosphaeria brevispora NBRC 106240 Mon{agnUIaceae
Karstenula rhodostoma CBS 690 94
Paraconiothyrium minitans ch 12275&
Montagnula opulenta CBS 168
Letendraea helminthicola CBS_884 85
] 100+ Letendraea padouk CBS 485 70

99 Massarina igniaria CBS 845 96
100 | 92'— Periconia macrospinosa (CBS 135663)
100 [ 100 Noosia banksiae culture collection CPC 17282
1 DSE-8/143 (CBS 135664 i
Tool BSESIS (cEs fosess) ) Flavomyces fulophazii
circinans CBS 675 92
- CoCorynespora; o/rvaoe‘ta CB% B‘Sdfgd = .
nespora olivacea strain
79 s Massarina cisti strain CBS 266 62 Massarinaceae
—_F7 Massarina ebumea CBS 473 64
% Neottiosporing, paspali CBS 331 37

16. 4bra: Az altalunk leirt harom tudomanyra 1j nemzetség Massarineae

100

(Dothideomycetes) csoportbeli filogenetikai helyzetét mutatdé Bayes-alapu elemzéssel
nyert torzsfa részlete. Az elemzés harom 16kusz (nrDNS LSU, SSU és TEF) alapjan
késziilt. Az elagazasok felett a Bayes-elemzésbdl nyert posterior valdszintiségek,
alatta ML-bootstrap %-ban (90, ill. 70% alatt nincs feltiintetve). Mérce: 0,2 varhato
valtozas/hely/ag. (KNAPP és mtsai. 2015, 1. abra, részlet, modositassal).

7 csoport leszarmazasi
vonalainak  reprezen-
tansait vontuk be a
Lentitheciaceae csalad,

szintén harom

lokuszon (LSU, SSU,
TEF) alapuld elemzé-
sébe (31 taxon, 2539
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karakter), melynek eredményei jol mutattadk, hogy a csoport tagjai elkiiloniilnek, és
kladjuk testvércsoportja a Tingoldiago nemzetségnek. A harmadik elemzésben ennek a

csoportnak a tagjait vontuk be, és a 6 particioji adatsort a nagyobb variabilitasu
l6kuszok (ITS, TEF, ACT, CAL, TUB) szekvenciai, valamint az illesztett ITS-
szekvenciakbol kinyert ,,indel”-motivum adatsora alkotta. Az elemzésben (34 taxon,
3336 karakter) a vizsgalt izolatumok hat elkiiloniilé, erésen tamogatott kladot alkottak
(17. abra). Erdekes modon, habér a csoportra nagyfoku telepmorfologia-heterogenitas
volt jellemz6, amelyet azonban nem lehetett az egyes csoportokhoz egyértelmiien kotni,
sOt, a legnagyobb ,,1étszdm0” csoporton beliil is nagyfokt heterogenitast lathattunk (18.

abra).

Ezek a leszdrmazédsi vonalak markansan elkiiloniiltek a relative jol feldolgozott
Massarineae alrend ismert nemzetségeit6l, igy indokoltnak tint szamunkra harom uj

nemzetséget leirni. DSETIS0 (CES 136558)

e | DSETIRE (CBS 135554)
wass,[|pseris (cas135855)
DSETIA3 (CBS 135659)
DSETI34 (CBS 135660)
- DEETIS (CBS 138631)
7|“‘T(DSEm (CBS135632)
e | IDSE7NB (CES135642)
DSETHT (CBS13543)
DSETHS (CBE135645)

DSE7AS (CBS 135644)
'|:[>SEH22 (CBS 135648)

Az egykori DSE-4-es csoport

a Morosphaeriaceae csaladba
tagozodott, Ij nemzetség ne-

vét annak sotét telepérdl kap- Darksidea alpha

DSE7/2E (CBS135649)
DSEFi24 (CBS135650)
DSE7I2T (CBS135653)
DSE7I26 (CBS 135652)
DSE72S (CBS135651)
DSE720(CBS 133646)
DSET/4 (CBS135630)
-, | DSE7H (CBS135627)
o] ‘LDSE?!Z (CBS135628)
DSE7AS (CBS133641)
5‘3'/ DEET/21 (CBS135647)
o DSEFH 0 (CBS 135636)
esr B DSE7A1 (CES135637)
@ DEE7I (CRS135657)
1o DSETA (CBS135833)
DEET/E (CBS135634)

=e_ DSETI3 (CBS135629)
1ol DSET/2 (CBS 135638)
= I lpseria (cBs135639)

0sE72(CBS135658) | Darksidea epsilon
L DsETN (cBS138840) | Darksidea zefa
D'SE 44100 (CBS 135760)

ta. Mivel semmiféle =

Ha
)

sporulaciot nem sikeriilt eld-

idézni, és bar jellegzetes a

gomba novekedése

izolatumként, a legbiztosabb I

az volt, hogy két lokuszan a

| Darksides gamma

legkozelebbi,  filogenetikai "

Darksidea defta

alapon leirt szomszédjanak

(Morosphaeria

0.0z

ramuncu|ico|a) szekvencidi- 17. abra: A Darksidea nemzetségben leirt hat tudomanyra vj faj filogeneti-

tol vald eltérések adjak a

taxon diagnozisat.

kai viszonyait bemutaté Bayes-alapu elemzéssel nyert torzsfa. Az elemzés 6t
16kusz (nrDNS ITS, ACT, TUB, TEF, CAL) alapjan késziilt. Az elagazasok
felett a Bayes-elemzésb6l nyert posterior valdszinliségek, alatta az ML-
bootstrap %-ban (90, ill. 70% alatt nincs feltiintetve). Mérce: 0,02 varhatéd
valtozas/hely/ag. (KNAPP és mtsai. 2015, 3. dbra, mdodositassal).
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18. abra: A Darksidea apha faj MMN-taptalajon novekedett 10 izolatumanak telepmorfologidja. (KNAPP és
mtsai. 2015, 3. abra, részlet).

Taxonomia

Aquilomyces patris D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, gen. & sp.
nov. — MycoBank MB810756 (genus); MB810757 (species); Fig. yyy*

Aquilomyces patris differs from its closest phylogenetic neighbour,
Morosphaeria ramunculicola (BCC 18405) by unique fixed alleles in the LSU
and SSU loci based on alignments of the separate loci deposited in TreeBASE
as study S16626: LSU positions: 129 (T), 139 (A), 145 (C), 232 (T), 335 (C),
349 (C), 355 (A), 357 (T), 369 (A), 382 (T), 422 (G), 478 (G), 550 (T), 661
(C), 662 (T), 669 (T); SSU positions: 24 (C), 70 (T), 71 (C), 72 (C), 79 (C), 80
(T), 295 (G), 1002 (C), 1094 (C), 1123 (C).

Habar szekvenciakeresések alapjan a fajt nem mutattdk ki mas éléhelyrdl, azota a nem-
zetségnek egy tjabb fajat (Aquilomyces rebunensis) irtak le Japanbol, melyet vizbe me-
riilt faanyagrol izolaltak (TANAKA és mtsai. 2015). Ez az él0hely annyiban nem megle-
po, hiszen a Morosphaeriaceae csaladba tobb taxon is tartozik, ami tengeri él6helyekrol

szarmazik (SUETRONG és mtsai. 2009).

Az egykori DSE-8 csoportba tartoz6 DSE-8A, és a Periconia macrospinosa (DSE-8B)
bar szétvaltak egymastdl, de tovabbra is egy kladba rendezddtek, ahova tovabbi taxonok
(Massarina igniaria, Noosia banksiae) is csoportosultak (16. abra). A csoport nem tar-
tozott egyik ismert csaladba sem, igy az izolatumok altal a taptalajba kivalasztott sarga
szinanyag alapjan leirt nemzetség incertae sedis pozicioban keriilt a Massarineae alren-

den beliil. Hasonl6an az Aquilomyces nemzetséghez, ezen monotipikus nemzetség leira-

! Knapp, D. G., Kovacs, G. M., Zajta, E., Groenewald, J. Z., Crous, P. W. 2015. Dark septate endophytic
pleosporalean genera from semiarid areas. Persoonia 35: 87-100.
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sakor is egy ismert taxonnal (Massarina igniaria) vald Osszevetés alapjan, 16kuszok

kozotti szekvenciakiilonbségeket hasznaltunk fel a diagndzishoz.

Taxonomia

Flavomyces fulophazii D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, gen. &
sp. nov. — MycoBank MB810758 (genus); MB810759 (species); Fig. yyy'

Flavomyces fulophazii is a fungal root endophyte. Flavomyces fulophazii
(CBS 135761) differs from its closest phylogenetic neighbour, Massarina
igniaria (CBS 84596) (Fig. 1) by unique fixed alleles in the LSU and SSU lo-
ci based on alignments of the separate loci deposited in TreeBASE as study
S$16626: LSU positions: 38 (C), 48 (A), 65 (T), 74 (C), 78 (G), 84 (C), 146
(deletion), 147 (T), 174 (C), 435 (C), 456-481 (insertion), 490 (C), 624 (G),
630 (C), 6568-672 (insertion), 860 (C), 862 (G), 864 (A); SSU positions: 22
(C), 26 (G), 34 (G), 39 (G), 71 (T), 294 (C), 408-834 (insertion), 890 (A), 971
(G), 1011 (C), 1028 (A), 1050 (G), 1081(A), 1082 (T), 1083 (A), 1084 (G),
1090 (G).

Hasonloan az Aquilomyces patris fajhoz, szekvenciahasonldsagi keresések alapjan ezt a
DSE-taxont sem mutattdk eddig ki mas éldhelyekrdl, és a nemzetség tovabbra is

monotipikus.

Az egykori DSE-7-es csoport esetében a filogenetikai elemzések eredményei alapjan
tobb fajt is elkiilonitettiink az uj nemzetségben, melyet a DSE-gombak nevébdl kiindul-
va, egy filmeposzi athallassal a ,,s6tét oldalon™ allasra utalva neveztiink el. Ennek a
nemzetségnek a tagjai képezték a termétesteket, raadasul ennek morfoldgidja jelentsen
eltér a Lentitheciaceae csaladra jellemz0, altalaban lencse alaku termdtestektdl (ZHANG
¢és mtsai. 2009), igy a nemzetség diagnozisaba mar az ivaros alak anatomiai jellemz6i is
bekeriilhettek. Emellett eddigi ismereteink alapjan diagnosztikai értékii a célzott izolala-
sok segitésére tervezett diagnoszikai PCR-primerpar, mely az ITS-régio egy kb. 300
bazispar hossza szakaszat amplifikalja. A nemzetségen beliil hat fajt irtunk le, ezek di-
agnozisahoz is sziikséges volt szekvenciakiilonbségeket hasznalni az anatomiai jellem-

z6k mellett.

! Knapp, D. G., Kovacs, G. M., Zajta, E., Groenewald, J. Z., Crous, P. W. 2015. Dark septate endophytic
pleosporalean genera from semiarid areas. Persoonia 35: 87-100.
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TaxonOmia

Darksidea D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, gen. nov. —
MycoBank MB810760; Fig. yyy"

Type species. Darksidea alpha D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous,
Sp. nov.

Ascomata globose, brown; ostiole not seen; wall of 3-4 layers of brown text-
ura angularis, surface of textura epidermoidea. Pseudoparaphyses
intermingled among asci, hyaline, septate, hyphal, anastomosing. Asci
bitunicate, clavate to ellipsoid, with weakly developed apical chamber,
stipitate, 4-6-spored. Ascospores multiseriate in asci, hyaline, guttulate,
aseptate, thick-walled, ellipsoid. The genus Darksidea contains root
endophytic fungi associated almost exclusively with grasses in arid and
semiarid areas. Darksidea isolates can be collected from surface-sterilised
roots and can be cultured and maintained on general media. Using the primer
pairs DSE7F / DSE7R (this study), a c. 300-bp-long partial ITS region of
fungi belonging to the genus Darksidea can be amplified by PCR.

Darksidea alpha D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, Sp. nov. —
MycoBank MB810761; Fig. yyy

Darksidea beta D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, Sp. nov. —
MycoBank MB810762; Fig. yyy

Darksidea gamma D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, Sp. NOV. —
MycoBank MB810763; Fig. yyy

Darksidea delta D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, Sp. novV. —
MycoBank MB810764; Fig. yyy

Darksidea epsilon D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, Sp. NovV. —
MycoBank MB810765; Fig. yyy

Darksidea zeta D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous, Sp. Nnov. —
MycoBank MB810766; Fig. yyy

Ahogy az a fentiekben emlitésre kertilt, a Darksidea nemzetség széles korben elterjedt,
gyakori DSE-gomba csoport (fél)szaraz fiives teriileteken. A nemzetségbe tartozo gyo-
kérkolonizalé gombakat szamos helyr6l izolaltak korabban. A nagyobb f6ldrajzi tavol-
sagok ellenére meglévd azonossagot nagyon hamar sikeriilt felfedezniink. Az elsd
Darksidea szekvencia (AY929107) 2005 marciusaban keriilt nyilvanossagra, az
izolatum Utah allambol (USA), egy nemzeti park félszaraz fiives teriiletérél, Stipa
hymenoides gyokerérdl szarmazott (HAWKES és mtsai. 2006). Néhany honappal késébb

izolaltuk az els6 gyokérendofiton izolatumainkat, melyek kozil a legelsé blast-

! Knapp, D. G., Kovacs, G. M., Zajta, E., Groenewald, J. Z., Crous, P. W. 2015. Dark septate endophytic
pleosporalean genera from semiarid areas. Persoonia 35: 87-100.
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kereséssel vizsgalt ITS-szekvencia ezzel az USA-bdl szarmazo adattal mutatott legjobb
egyezést: ez a torzsiink egy flilophazi Stipa borysthenica gyokerérdl izolalt Darksidea
alpha volt (D7/17).

Eszak-amerikai fiives helyekrél gyakran kimutattak (példaul GREEN és mtsai. 2008;
PORRAS-ALFARO ¢és mtsai. 2008; HERRERA ¢és mtsai. 2011), és egyes éldhelyeken domi-
nans gyokérendofitonként jellemezték ezt a leszarmazasi vonalat (HERRERA ¢és mtsai.
2010). PORRAS-ALFARO ¢és mtsai. (2008) harom Pleosporales rendbe tartozo6 alcsoportot
nevezett meg, ezek koziil a ,,B” volt a Darksidea gombak altal képzett csoport. Késébb
KHIDIR és mtsai. (2010) szintén azonositva ezt a jelent6s csoportot, azt egy
Paraphaeosphaeria fajnak ,titulaltak”, és ezt a hibas elképzelést masok is (példaul
HERERRA ¢és mtsai. 2010) atvették. Az a nemzetség viszont egyértelmiien a
Montagnulaceae csaladba tartozik (VERKLEY és mtsai. 2014), tehat mas csoportba, mint
ahova a Darksidea valdjaban illeszkedik. A nemzetség — szintén arvalanyhaj gyokerek-
bdl — eldkeriilt mongol fiives teriileteken is (SU és mtsai. 2010). Véleményiink szerint a
Darksidea az egyik meghatarozo tagja a (fél)szaraz fiives él6helyek jellemzéen fiiveket

kolonizalé DSE ,,core” kozdsségeinek.

5.3.3 DSE-csoportok funkcionalis heterogenitasa

A diverzitasi, taxonémiai eredményekbdl is lathatd, hogy a DSE-gombak, per definitio-
nem, nem jelentenek rendszertanilag egységes csoportot; raadasul akar egy relative kis
teriilet gyokérendofiton kozosségét is sokféle tomlésgombacsoportba tartozd gomba
alkothatja, kisebb skélan pedig akar egy novényegyed gydkereibdl is szdmos kiillonbozd

DSE-gombat lehet izolalni.

Vizsgalni szerettilk volna, hogy a kiskunsdgi homokteriiletek taxondmiailag diverz
DSE-gombai, funkcionalis értelemben is kiilonboznek-e, jellemzi-e Oket valamiféle
interspecifikus funkcionalis heterogenitas. Ahogy azt a bevezetdben is targyaltuk, az
endofiton gombaknak sokféle funkcidjuk, stratégidjuk lehet. A DSE-gombak szaprotrof
képességei kiilondsen lényegesek lehetnek olyan tapanyagszegény élohelyeken, mint
példaul a kiskunsagi félszaraz gyepek. Két teszt haszndlataval vizsgaltuk ezt a kérdést.
Az apiZYM szemi-kvantitativ enzimtesztet baktériumok vizsgalatahoz fejlesztették ki
(HUMBLE és mtsai. 1977), mellyel 19 konstitutiv enzim aktivitasat szinreakcio alapjan

lehet becsiilni. Korabban alkalmaztak mar gombak vizsgalatdhoz, de azok sporulald
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taxonok voltak (TEKERE és mtsai. 2001). A BioLog cég altal eredetileg azonositasra

kidolgozott ,,FF MicroPlate” szénforrashasznositasi teszttel

egyszerre 95 kiilonb6zo

szénforras hasznositasanak képességét lehet tesztelni (SINGH 2009).
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19. abra: A 15 DSE leszarmazasi vonal reprezentans torzseinek api-ZYM teszt-
tel meghatarozott konstitutiv enzim termelése. Az enzimatikus aktivitds az ar-
nyékolés intenzitdsanak erésodésével novekszik. A DSE-gombék filogenetikai
viszonyait a nrDNS ITS- és LSU-szekvenciakbol szamitott ML-torzsfa illusztral-
ja. (KnaPP és KovAcs 2016, 1. abra, modositassal)

A korabbiakban bemu-
tatott 15 DSE-taxon
egy-egy  izolatumaval
(2. tablazat, 19. abra)
végeztik el a vizsgala-
tokat, melyek alapjan
kijelenthettiik, hogy az
egyes taxonok kozott
jelentds anyagcsere
kiilonbségek mutatkoz-
nak. Az apiZYM en-
zimteszt  eredményei
minden vizsgalt DSE-

gombanal kiilonboztek,

¢s minden enzim esetében legalabb egy DSE mutatott aktivitast (19. abra). A legtobb

gomba mutatott savas foszfataz és valamilyen gliikozidaz aktivitast, mig mas enzimek

esetében (cisztein-arilamidaz, a-fukozidaz, B-glikuronidaz) csak egy-két DSE-gomba

mutatott aktivitast (19. abra). A BioLog szénforras-hasznositasi profilok is minden

vizsgalt DSE-esetében kiilonboz-

tek. A legtobb szénforrast (94) a

Periconia macrospinosa, a legke-
vesebbet (54) a Cadophora sp.

torzsel hasznositottak (20. abra).

Hasznositott szubsztratok szdma

Az 0Osszes szénforrast legalabb

egy DSE-gomba tudta hasznosi-
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20. abra: A Biolog-FF teszt 95 szénforrasabol a vizsgalt DSE-

gombak altal hasznositott szénforrasok szama. (KNAPP és KOVACS

2016, 3. abra, modositassal)
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2016) néhany DSE-taxon limitalt szamu forrashasznositasi képességét és enzimeik akti-
vitasat vizsgalta. Atfedd taxonok és forrasok, illetve enzimek esetében ezek az eredmé-
nyek 0sszhangban voltak az altalunk kapott eredményekkel, az altalunk hasznalt magas
szamu szénforras és enzim azonban arnyalta a korabbi eredményeket. MANDYAM ¢és
mtsai. (2010) példaul 6t extracellularis enzim vizsgalata soran azt talaltak, hogy a
Periconia macrospinosa és a Microdochium sp. DSE-gombak termelik ezeket az en-
zimeket, mig a mi vizsgalataink soran az adott enzimek termelédését kimutattuk, de a
tovabbi adatok jelentds metabolikus kiilonbséget mutattak a két taxon kozott.
LACERCAT-DIDIER és mtsai. (2016) nemrég egy, a mi ,,Helotiales sp. REF052” tor-
zsiinkkel konspecifikus, nyarrdl szdrmazo izolatumrol mutatta ki hét szénforras hasz-

nositasanak képességét, melyeket a mi torzsiink is hasznositani tudott.

A BioLog eredmények PCA-elemzése soran a vizsgalt gombak rendszertani csoportjai
elkiiloniiltek, de f6 gazdakoronként (fiifélék, nem fifélék, kevert gazdakoriiek) jelentdsen
atfedtek (21. abra). Ha ezen f6 kategériak alapjan vizsgaltuk a hasznositott szénforraso-

kat, megallapithattuk, hogy a fiifélék endofitonjai és a nem fufélékre jellemzd

(a) (b)

64 ° Curvularia sp. DSE156 5 ') Curvuiaria sp. DSE156

Embellisia sp. REF146 ® Agquilomyces patris Embeliisia sp. REF146 ® Aquilomyces patris
44 Darksides,aipha oy ® ccriconia macrospinosa. 4 Darksidea alpha £y O periconia macrospincsa.
Flavomyces fylophazii Flavomyces fulophazii

2+ Rhizopycnis vagum 2 Rhizopyenis vagum
& [ Setophoma terrestris @ Setophoma terrestris
(=2 =)
2 0 ® attornaria sp. REF104 2~ 0 Alternaria sp. REF104
- A -
N =
-2 Eurotiales sp. REF165 -2 Eurétiales sp. REF165
o o

41 Microdochium bolley 4 Microdochium bolley

v B rusarium sp. REF210 v Fusarium sp. REF210
* .Helolia[es sp. REF052 L3 ‘Heloliales sp. REF052
61 Cadophora sp. DSE1049 -6 Cadophora sp. DSE1048
Plectosphaerella sp. REF166 Plectosphaerella sp. REF166
-84 n -8
-20 -15 -10 -5 15 -20 -15 -10 10 15

0o 5 5 0 5
PC1(33,1%) PC1(33,1%)
21. abra: A Biolog-FF teszt kategorizalt értékeinek PCA-elemzése. (a) Rendszertani csoportok szerint jelolve és
korberajzolva; kor: Pleosporales, rombusz: Helotiales, négyzet: Hypocreales, haromszog: Eurotiales, forditott harom-
szog: Xylariales. (b) Gazdandvények szerint (is) jelolve és korberajzolva. Ures alakzat: fiifélék, teli: nem fiifélék,
félig teli: vegyes gazdakor. Bizonytalan gazdakorii taxonok jele nincs feltiintetve. (KNAPP és KOVAcs 2016, 5. bra)

endofitonok csoportjai kiilon-kiilon is a teljes szénforras-repertoart hasznalni tudtak. Ez, a
nagyobb ndvénycsoportok gyokérendofiton csoportjait jellemzé komplementaris enzim-
spektrum beleillik a ,,n6vény holobiont” (VANDENKOORNHUYSE és mtsai. 2015) elméleté-
be. A funkciondlisan is diverz DSE-kozosség igy még inkabb fundamentalis szerepet
jatszhat tapanyagszegény kornyezetekben, példaul a novényi elhalt anyagok visszaforga-

tasaban (példaul ,,root turnover”), tapanyag-mobilizacioban a gazdandvény részére.
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5.4 Gyokérkolonizalé gombak in planta
vizualizacidja

Az elézéekben bemutatott kdlcsonhatastipusokat (ECM-, AM-, DSE-kolonizacid) kii-
16nb6z6 gombacsoportok képzik, viszont sokszor, ahogy a bevezetdben is targyaltuk,
akar egy novényegyed egyazon gyokérszakaszaban is el6fordulhatnak kiilonb6zo
kolonizaciotipusok. Példaul az AM- és DSE-gombak egyiittes kolonizacidja kimondot-
tan gyakran el6fordul, ahogy azt kiskunsagi teriileteken is tapasztaltuk korabban (Ko-
VACS és BAGI 2001; KOVACS és SZIGETVARI 2002). DNS-alapu molekularis diverzitasi
vizsgalatok soran sokszor felmeriil az igény, hogy ne csak egy adott gomba (DNS-ének)
jelenlétét mutassuk ki, hanem probaljuk lokalizalni is az adott taxont. Egyes gombacso-
portok, életképesség, metabolikus aktivitas szempontjabdl is informativ, tényleges ki-
mutatasa a gyokerekben fontos lehet a névény—gomba kapcsolat funkcionalitasa szem-
pontjabol, vagy €éppen a gyokeret kolonizald kiilonb6zé gombak (és akar kolcsonhatas
tipusok) kolcsonhatasainak jellemzéséhez. Bar 1éteznek gombaspecifikus vizualizacios
lehetdségek, melyeket gombdk ndvényen beliili kimutatisara is haszndltak, példaul a
WGA-kapcsolt fluoroforon alapuld mikroszkopiat, melyet DSE-vizsgalatokhoz is al-
kalmaztak (ANDRADE-LINARES és mtsai. 2011), ezek azonban altalanos, nem gomba-

csoport-specifikus modszerek.

Az altalunk is vizsgalt kiilonboz6 kolcsonhatasi tipusok gombapartnereinek specifikus
vizualizacidjara a fluoreszcens in situ hibridizacio (FISH) technikéjat valasztottuk. A
FISH-modszert korabban hasznaltak mar szabadon €16 gombakra (BASCHIEN és mtsai.
2008, JONES és mtsai. 2011) vagy sejtmagok festéséhez AM-képzé gombak gyokéren
kiviili hifaiban (TROUVELOT és mtsai. 1999). A novényi szoveteken beliili strukturak
fluoreszcens  vizualizdcidjat  nagyban  neheziti a  ndvények  jellegzetes
autofluoreszcencidja. Annak érdekében, hogy ezzel a zavard jelenséggel legkevésbé
atfedé fluoroforokat valasszuk a vizsgalatainkhoz, 6sszesen 15 kiilonb6z6 novekedési
format €s rendszertani csoportot reprezentald novényfaj gyokér-homogenatuman térké-
peztiik fel a fluoreszcencia emisszids spektrumanak jellemzdit. Az ezek alapjan megfe-
lelének igérkezd fluoroforokat kapcsoltattuk a hibridizacidhoz szintetizaltatott
oligonukleotid probak 5’ végéhez (3. tablazat). Mivel szerettiik volna elérni, hogy fluo-
reszcens jel ne csak a sejtmagban legyen, tovabba a vizualizacioé eredményel a gombak

¢letképességével, metabolikus aktivitdsaval is Osszefliggésbe hozhatdk legyenek, proba-
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inkat a riboszémalis RNS-hez torténd hibridizéciora terveztiik. A kiilonb6z6 rRNS sza-
kaszokra kiilonboz6 specificitast probakat készitettiink — bizonyos esetekben irodalom-
bol ismert csoportspecifikus PCR-primerek alapjan készitettiink (3. tablazat), vagy ko-
rabban hasznalt és publikalt altalanos eukariota (BAKER és mtsai. 2003) vagy eufungi
(BASCHIEN és mtsai. 2008) FISH-probak voltak. Ezen kiviil, az rRNS LSU-régi6 szek-
venciai alapjan terveztiink a Rhizophagus intraradices AM-képzé gombara és egy
Cadophora sp. izolatumunkra (DSE-1) specifikus FISH-probakat (3. tablazat).

3. tablazat: A fluoreszcens in situ hibridizaciés munka soran hasznalt kiilonb6z6 probak szekvencidi és
csatolt fluoroférok. (RhodR: Rhodamine Red-X, Flc: Fluorescein, A488: Alexa Fluor 488, A546: Alexa
Fluor 546) (VAGI és mtsai. 2012, 1. tablazat, modositassal)

Proba neve Szekvencia és fluorofér Célcsoport/taxon Forras

EUKDb310 [RhodR] TCA GGC BCC YTC TCC G eukariotak BAKER és mtsai. (2003)

MY1574 [Flc] TCC TCG TTG AAG AGC valédi gombak BASCHIEN és mtsai. (2008)

AMF1 [Cy3] GTT TCC CGT AAG GCG CCG AA AM HELGASON és misai. (1998) (PCR primer)
Bas_ITS4B [A488] CAG GAG ACT TGT ACA CGG TCC AG  bazidiumos gombak GARDES ¢és BRUNS (1993) (PCR primer)
AMF_28G2 [A488] CCATTACGT CAACATCCT TAACG AM DA SILVA és mtsai. (2006) (PCR primer)

GintrLSU01 [A488] CAT ACG GGC AAG TAC ACC CAA Rhizophagus intraradices /AM/  sajdt tervezés

GintrLSU02 [A488] TTT CGG CAC CAG AGC AAC GAT Rhizophagus intraradices /AM/  sajat tervezés
GintrLSU822 [A488] AAC TCC TCA CGC TCC ACA GA Rhizophagus intraradices /AM/  TROUVELOT és mtsai. (1999) (PCR primer)
CadoLSUO01 [A546] GAG AGG AGC CAC ATT CCC AA Cadophora sp. /DSE/ sajdt tervezés

A jeldlés kiilonbozo 1épéseinek optimalizacidja (id6tartam, hdmérséklet, koncentraciok
sth.), amennyiben lehetdség volt ra, izolatumokon tortént. Az in planta vizsgalatokat
természetes és mesterségesen létrehozott mintakon is végeztiik, ez utobbi esetben kuko-
rica gyokerét inokulaltuk DSE-gombaval (Cadophora sp.), valamint AM-képz6é gomba
(Rhizophagus intraradices) oltéanyagaval, kiilon-kiilon és egyiitt is. Ez utobbi mintak
szimultan jeldléséhez kiilon optimalizalni kellett az eljarast a kettds jelolés sikere érde-
kében. A tesztelt probak altalanossagban miikddtek a megfeleld cél-organizmusokkal. A
vastag gyOkér- és ektomikorrhiza-metszetek jol vizsgalhatok voltak mind
epifluoreszcens, mind pedig konfokalis 1ézer pasztazo mikroszkopia (CLSM) alkalma-
zasaval. A korabbi eufungi FISH-proba megfelelden jellte a gombdkat mind szabad
micélumokon, mind gydkérben tesztelve. A bazidiumos gombak ITS-szakaszanak spe-
cifikus PCR amplifikaciojahoz altalanosan hasznalt, LSU 5” végébe kot ITS4B-primer
(GARDES és BRUNS 1993) kivaldoan miikodott bazidiumos gombak altal képzett ECM-
struktarak jelolésénél. Ebben az esetben az is megfigyelhetd volt, hogy az ECM meta-
bolikusan aktivabb ,,interface” részénél (Hartig-hald) joval intenzivebb fluoreszcens

jelet kaptunk (22. abra). Hasonldan jol miik6dott az AM-gombak vizsgalatanal a sajat
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vizsgalatainkban is sokszor hasznalt DA SILVA-féle (DA SILVA és mtsai. 2006) primerpar
,»28G2” tagja, lathatova téve példaul az ECM- és DSE-kapcsolatokat is kialakitani ké-
pes fehér nyar gyokerében az AM-gombakolonizaciot (22. abra).

E2 A Rhizophagus intraradices
fajra specifikus korabbi PCR-
primer ¢és az altalunk tervezett
FISH-probak szintén megfele-
16en jelolték az AM-gomba
hifait (23. abra). A DSE-

gombara tervezett proba szin-

22. 4bra: Kiilonbozd mikorrhizaképz gombdk in planta fluorszcens tén megfeleléen miikodott, és
vizualizacidja. (a) Populus alba gydkerét kolonialo AM-képz$ gomba
AMF 28G2_af488 prébaval jelslve. Mérce: 10 um (b) Salix rosmarinifolia €zt az Alexa Fluor 546-al kap-
ECM-metszet Bas_ITS4B_af488 probaval jelolve (CLSM kép). Mérce: 100
um. (VAGI és mtsai. 2012, 1b, 2d abrak, modositasokkal) csolt probat egylitt alkalmazva
az altalunk tervezett
Rhizophagus intraradices specifikus, Alexa Fluor 488 kapcsolt GintrLSUO1 probaval,
egyazon gyokérdarabban szimultan specifikusan tudtunk megjeleniteni DSE- ¢s AM-
kolonizaciot (23. abra).
Eredményeink igazoltak, hogy az rRNS FISH megfelelden adaptalhaté gombak in planta
specifikus vizualizacidjara, sikeriilt kozonséges €s gyakori, kiilonb6zo kdlcsonhatasi tipu-
sokat létrehoz6 gyokérkolonizald gombakat szimultan differencidltan jelolniink. Habar
GFP-kapcsolt proteineket expresszald transzformalt gombak segitségével korabban is
tortént specifikus szimultan vizualizacidja proteineknek és/vagy torzseknek (LORANG és
mtsai. 2001), az altalunk adaptalt FISH-modszer alkalmas természetes mintak vizsgalata-
ra is. A rRNS-gének, kiilonosen az LSU D1/D2 szakasza alkalmasnak bizonyult specifikus
FISH-probak tervezésére,
és ez a szakasz, taxono-
miai feloldoképessége
miatt, to6bb gyokérkoloni-
zald gombacsoportban is

alkalmas lehet a specifi-

kus probak fejlesztéséhez.

23. abra: (a—b) AM-képz6 gomba (z61d, Rhizophagus intraradices) és DSE-gomba (pirosas-sarga,
Cadophora sp.) egyiittes kolonizaciéjanak megjelenitése Zea mays gyokerében. Az AM jeloléséhez az
GintrLSUO1_af488, a DSE jel6léséhez a CadoLSUO1_af546 probakat hasznaltuk. CLSM képek. Mérce:
100 pm (VAGI és mtsai. 2012, 2a, b abrak, modositasokkal)
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5.5 Sivatagi szarvasgombak és rokon taxonok

Ahogy a korabbiakban lathattuk, egy adott él6hely, partnernévény vagy rendszertani
csoport gyokérkolonizal6 gombainak diverzitasat megismerni tobb modszer alkalmaza-
saval is lehetséges, €s vizsgalhatjuk ugy is, hogy a gombak termdétesteinek gyiijtéseibol
szarmaznak adataink. Bar valdjaban ezek, az akar szabad szemmel is észrevehetd, ha-
romdimenzids szervezOdési formak a gombak életciklusanak aranyaiban egy (nagyon)
rovid szakaszban jelennek csak meg, a termdétestet képzé csoportoknal tobbek kozott a
taxondmiai vizsgalatoknak egészen a legutobbi évekig az egyediili kiindulési és vonat-
koztatasi pontjainak szamitottak, de az igazan jo taxondmidnak a mai napig a termotest-
alapu vizsgalatokat tartjak. Az ilyen vizsgalatokat egyebek mellett nehezitheti az is, ha
maguk a termotestek is rejtve vannak, mint példaul a fold alatti termdétestet képzo gom-
baknal. Ez a fajta termdtestképzés szelekcios elényt jelenthet: ahogy a bevezetében is
részleteztiik, a szaraz, félszéaraz teriiletekhez valé alkalmazkodas egyik megnyilvanulasa
lehet a termétestek fold alatt képzése, és erre az egyik legjobb példat a sivatagi szarvas-

gombak jelentik.

5.5.1 Spanyolorszagi sivatagi szarvasgombak revizioja

A legismertebb ¢és legnagyobb sivatagi szarvasgomba-csoport, a Terfezia nemzetség
vizsgalatara kivalo lehetdséget biztositott a madridi botanikus kert (RJB — Real Jardin
Botanico) herbariumanak gombagyijteménye (MA-Fungi), hiszen tudni lehetett, hogy a
gyljtemény 110 Spanyolorszagbol szarmazo Terfezia példanyanak alapos vizsgalata,
gyljteményi revizidja nem tortént meg. A vizsgalatok soran eldszor az ismert fajok le-
irdsait és hatdrozé kulcsait ,,szem el6tt tartva™ a példanyok részletes mikroszkopos vizs-
galatat végeztem el, majd ezt kovette kivalasztott példanyok molekularis feldolgozasa,
mely soran elészor 71 példany ITS-szekvenciajat, majd ezek alapjan kivalasztott példa-
nyok LSU-szekvenciajat hataroztuk meg. A molekularis filogenetikai eredmények tiik-
rében értelmeztem a korabbi morfo-anatomiai jellemzéseket, illetve végeztiink tovabbi
anatomiai vizsgalatokat iS. Ez a modszer segithet abban, hogy a korabbi fajleirasokra,
hatarozasokra alkalmazott karakterek hatékonysagat ellendrizziik, és esetleges uj jel-
lemzokrél a késébbi molekularis adatok eldonthetik, hogy filogenetikai értelemben in-

formativak-e, tovabba a molekularis alapon kirajzolodd csoportokat Gjra ellendrizhet-
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juk, hogy talalunk-e olyan kozos anatomiai/morfologiai jellemz6t, amely f6lott korab-

ban elsiklottunk.

A gyljtemény Terfezia
példanyai négy néven
voltak deponalva
(Terfezia arenaria,
Terfezia claveryi,
Terfezia leptoderma és
Terfezia olbiensis), ¢és
né¢hany fiatal vagy rossz

allapotban 1évo, félreha-

tarozott példanyt lesza-

24. abra: A Terfezia alsheikhii tudomanyra 0j sivatagi szarvasgomba faj anato-
miai  jellegzetességei. (a) Termdtest  keresztmetszet részlete a mitva csak négy esetben
pszeudoparenhimatikus peridium az aszkuszokat is tartalmazo6 bels6 allomany-
nyal. (b) Peridium és szubperidialis réteg metszete. (c) Aszkusz, 8 retikuldlt volt r0sSsz az azonositas.
aszkosporaval. Mérce: a, b: 50 um, c: 10 um. (KOVACS és mtsai. 2011, 5. abra,
részletek, modositasokkal) Ezen négy esetben a pé'-

danyok retikulalt sporaja
lehetett a félrevezetd — a spanyolorszagi Terfezia fajok koziil egyediil a Terfezia
claveryi retikulalt sporaju, és ezen a néven volt mind a négy gyijtés deponalva. Harom
példanynak azonban a termdtestet boritd peridiumrétege (ennek szerkezete egy nagyon
fontos bélyeg) pszeudoparenhimatikus (,,sejtes”) szervezddésti volt (24. abra), ami a
sporamintazataval (24. abra) egyiitt egy teljesen Uj kombinacid, hiszen a Terfezia

claveryi peridiuma plektenhimatikus (,,hifalis”) szervez6dési.

Az LSU-szekvencidk reprezentansait elemzésbe vonva a csészegombdk csaladjan beliil
vizsgaltuk a nemzetség helyzetét, és az eredmények megerdsitették a korabbi, kevés
szekvencian alapuldé eredményeket (LZESSOE és HANSEN 2007), miszerint a Terfezia

nemzetség a Peziza depressa-Ruhlandiella kiscsoportba tartozik.

Az altalunk kinyert nrDNS ITS- és LSU-szekvencian alapulé molekularis filogenetikai
vizsgalatok, melyekbe a GenBank-bol szarmaz6 adatokat is bevontunk, megerésitették,
hogy az egyedi anatomiai jellemzOk valoban egy 0j fajhoz tartoznak, melyet (a taxon
leirasa Ota sajnos mar elhunyt) Abdulmagid M. Alsheikh tiszteletére neveztiink el, aki-
nek a nagyon részletes és maximalisan megbizhato monografikus munkaja a Terfezia
sensu lato csoport feldolgozasar6l (ALSHEIKH 1994) egy nélkiilozhetetlen és folyamatos

segitség a sivatagi szarvasgombakon végzett taxondmiai munkakhoz.
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TaxonOmia

A faj tovabbi példanyai mar el6keriiltek Spanyolorszagbol (BORDALLO és mtsai. 2013),

Terfezia alsheikhii Kovacs, M.P. Martin & Calonge sp. nov. Fig. yyy®
MycoBank MB519343

Ascomata hypogaea, 1-4 cm lata. Peridium 100-180 mm crassum, in
ascomatibus immaturis stratis duobus: stratum exterius compactum,
brunneolum per microscopium luce transmissa, manifeste
pseudoparenchimatum; stratum duo partim cellulis oblongis, partim cellulis
globosis; in ascomatibus maturis strato tertio, prosenchymato. Asci globosi
vel subglobosi, 40-60 x 65-80 um, plerumque 8-spori. Ascosporae globosae,
(15-)16-18(-20) um latae, irregulariter reticulatae, in sporis junioribus
reticulum incompletum.

¢€s az sem nem zarhat6 ki, hogy a madridi gylijteményhez hasonléan maskor is Terfezia

claveryi fajként hataroztak meg valojaban Terfezia alsheikhii példanyokat.

A gylijteményben el6fordulo Terfezia arenaria (szemdlcsos spora, plektenhimatikus
kopeny) és Terfezia claveryi fajok jol azonosithatok voltak, és példanyaik az ITS-alapt
molekularis elemzésekben is erdsen tamogatott, elkiiloniilé kladokat alkottak (25. ab-

ra). A Terfezia claveryi két hatarozottan elkiiloniilé csoportba rendez6dott, de semmifé-

le specifikus anatomiai €s/vagy ¢€lohelyi jellemz6t nem lehetett a csoportokhoz rendelni.

A Terfezia arenaria-Terfezia claveryi kladokkal alkotottak egy monofiletikus csoportot
a Terfezia boudieri faj szekvenciai (ez a faj jellemzden nem €l a spanyolorszagi él6he-

lyeken). Erdekes, hogy mindharom taxonra a plektenhimatikus peridium jellemzd, mig

a nemzetségen beliilli masik nagy kladba olyan taxonok rendezddtek, melyekre a

pszeudoparenhimatikus peridiumszervez6dés a jellemz6 (25. abra).

! Kovacs, G. M., Balazs, T. K., Calonge, F. D. Martin, M. P.: 2011. The diversity of Terfezia desert truffles: new

species and a highly variable species complex with intrasporocarpic nrDNA ITS heterogeneity. Mycologia 103: 841—

853.
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25. abra: Terfezia fajok nrDNS ITS alapjan szamitott ML-torzsfaja, a madridi herbariumi revizi6 soran nyert és az

elemzésekkor nyilvanos adatbazisokban elérhetd szekvencidkkal. Az elagazasok feletti els6 érték az ML, masodik a
maximalis parszimonia elvén szamolt, az elagazas alatti els6 az NJ bootstrap érték, a masodik a Bayes-moddszerrel

szamitott posterior valosziniiség. A bootstrap értékek 70% a PP 90% alatt nincs feltiintetve. Mérce: 0,02 varhato
valtozas/hely/ag. (KOVACS és mtsai. 2011a, 2. abra, modositasokkal)
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Az utobbi kladba csoportosultak a tiiskés sporaju Terfezia fajok, és az elemzéseink is
mutattak, hogy ezen fajok esetében kevéssé ,,rendezett” a taxonoémiai helyzet (25. ab-
ra). Vannak olyan értelmezések, ahol a Terfezia leptoderma és Terfezia olbiensis fajo-
kat kiilon fajnak tekintetik (JANEX-FAVRE és mtsai. 1988; ALSHEIKH 1994; MONTECCHI
¢s SARASINI 2000), de elterjedt az az
értelmezés, mely szerint ez a két név
szinonim (FOGEL 1980; ALVAREZ és
mtsai. 1993). A filogenetikai elem-
zések sordn ezek a mintaink négy
nagy csoportba rendezddtek, és a
négy klad kozé ékelodott az 0j faj-
ként leirt Terfezia alsheikhii (25.

26. abra: Aszkosporak a tiiskés sporaji Terfezia fajcsoportbol. (a) ﬁbra)_ Felmeriil megoldasként, hogy
Terfezia leptoderma (TLO-1a, ter4l) (b) Terfezia olbiensis s.l.

(TLO-3, ter35) (c) Terfezia olbiensis s.I. (TLO-4, ter52). Azaés ¢ amennyiben ezt a négy csoportot
sporak ugyanabb6l a termétestbél szdrmaznak. Mérce: 5 pm.

(KOVACS és mtsai. 20114, 3. abra, részletek, modositasokkal) egy-egy fajnak tekintjiik, akkor fel-
oldhat6 a probléma. Ezzel egy jelentés gond van: a csoport nem csupan molekularis
elemzések alapjan, de morfoldgiai szempontbo6l is nagyon heterogén. A kulcsok altal
adott elkiilonités nem igazan hasznalhatd, biztonsaggal nem donthetd el, melyik klad
reprezentalja a mar meglévd neveket. Ez kiilondsen bonyolultta valik a csoport neve-
zéktani torténetének fényében, ugyanis a két el6zéleg emlitett név mellett tovabbi hat
taxont irtak le korabban, melyek morfologiai alapon ebbe a csoportba tartoztak, igy 6sz-
szesen nyolc neviink volt (25. abra). A legtobb szerz6 ezt a hat nevet szinonimnak te-
Kinti, négy esetében indirekt forrasokra (CALONGE és mtsai. 1985; ALSHEIKH 1994)
tamaszkodva feltételezték, hogy a tipusanyagok elvesztek, de valdjaban megalapozott
taxonomiai és nevezéktani oka nem volt annak, hogy ne kezeljék 1étez6, elkiiloniilé fa-
joknak Oket. Az altalunk TLO-1a csoportba rendez6dott példanyok anatomiai vizsgala-
takor minden esetben feltiint, hogy ezeknél a példanyoknal duzzadt, gdmbdlyded sejtek
is megfigyelhet6k a peridiumban, és ilyet csak ebben a csoportban talaltuk. ALSHEIKH
(1994) vizsgalni tudta a Terfezia leptoderma faj tipusanyagat, és megjegyezte, hogy a
fajra jellemzbek az ilyen sejtek a peridium belsé rétegében. Ezek alapjan ezt a csoportot
tekintettiik Terfezia leptoderma fajnak, a tobbit viszont szerencsésebb Terfezia olbiensis
fajkomplexként kezelni, szem el6tt tartva, hogy a csoport nagy valdszintiséggel tobb,
korabban mar leirt fajt is magéaba foglal. Az6ta minden jézan taxonomiai €s nevezéktani

megfontolas ellenére sikeriilt ebbe a csoportba tovabbi neveket ,,generalni”.
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DiEz és mtsai. (2002) korabbi munkajukban felvetették, hogy Terfezia fajokra jellemz6
lehet gazdanovényeik és éléhelyeik talajviszonyai. Bar sokszor hianyosak voltak a gyij-
téhelyi adatok, ilyen tiszta tendencia nem rajzolodott ki a vizsgalatunk soran. Egyediil a
TLO-1 csoportban talaltuk, hogy csak Cistus/Helianthemum és Quercus novények és
feltehetéen savanyu talaj jellemezték az él6helyeket. El6fordultak még olyan csoportok,
ahol ezek a gazdanovények, vagy éppen a Pinus fajok dominaltak, de minden esetben
voltak kivételek is az adott kladban.

4. tablazat: Termétesten beliili ITS-heterogenitas mértéke a Terfezia olbiensis fajkomplexben.

Minta sorszam Két ITS haplotipus
T - S TLO csoport ITS haplotipusok szdma maximalis kiillonboz6
erfezia olbiensis komplex .
karakterszam
ter-43 TLO-3 6 5
ter-52 TLO-4 3 2
ter-54 TLO-3 2 2
ter-57 TLO-3 7 12
ter-58 TLO-3 5 4
ter-64 TLO-3 6 7
ter-65 TLO-3 3 9
ter-69 TLO-2 2 1

A T. olbiensis/T. leptoderma ITS-szekvenciainak kromatogramjai koziil tobb esetben
latszott olyan ,hiba” ami heterogén ITS-re, tobb haplotipusra utalt (dupla csucs, vagy
egy ponttdl ,,downstream” elcsuszo eltolodott ,leolvasas™). A TLO-2 és a TLO-4 cso-
portban egy-egy ilyen minta volt, mig a TLO-3-as csoport 11 példanyabdl hat volt ilyen.
Ezekbdl amplifikacié utan klonoztuk az 1TS-szakaszt, és mintanként 12 klon szekvenci-
ajat hataroztuk meg. Kiilonb6z6 szamu (2—7) 1TS-haplotipust azonositottunk a kiilonbo-
z0 mintakban, és egy-egy mintaban az egyes haplotipusok maximalis kiilonbségében is
jelentOs eltérést talaltunk: volt olyan termdtest, melyben akar 12 karakterben is kiilon-
bozhetett két ITS-haplotipus (4. tablazat). Korabban egy masik Terfezia fajban is talal-
tak egy hifan beliil két haplotipust, ahol ezt heterokaridzissal magyaraztak. Esetiinkben
ennek a lehetdségét a hét eltérd valtozat nehezen teszi elképzelhetévé. Az nrDNS-
szakaszoknak, kiilondsen az ITS-régionak a fajon és mintan/genomon/termétesten beliili
heterogenitdsa ismert mas gombaknal is, és nem kizart, hogy nem is ritka a gombak

korében (SIMON és WEISs 2008).
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5.5.2 Egyéb teruletek sivatagi szarvasgombai

5.5.2.1 Dél-Afrika és Ausztralia sivatagi szarvasgombai

Terfezia fajokat nem csak a Mediterran régio, Eszak-Afrika, és a Kozel-Kelet sivatagos,
félszaraz teriileteirdl, de mas hasonlo él6helyekrdl, példaul Dél-Afrikabdl is leirtak ko-
rabban, ahol hasonldan az észak-afrikai és kozel-keleti régiokhoz vagy épp ausztral te-
rilletekhez, a sivatagi szarvasgombak nagy szerepet jatszottak, jatszanak az ott €16 6sla-
kosok életében (TRAPPE és mtsai. 2008a, b). A Kalahari-siavatagbol a Terfezia pfeilii és
a Terfezia austroafricanus fajokat ismerték. Az el6z6rél korabban molekularis taxono-
miai modszereket is alkalmazva, bizonyitottak, hogy az valdjaban nem Terfezia faj,
ezért leirtak a Kalaharituber nemzetséget (FERDMAN ¢s mtsai. 2005). A masik faj taxo-
nomiai revizidja soran nem csupan ezt a taxont vizsgaltuk, de mas dél-afrikai €s ausztral
sivatagi szarvasgombat is bevontunk az 6sszehasonlité morfologiai és molekularis filo-
genetikai vizsgalatokba. Az ausztral teriiletekr6l négy, korabban mar ismert faj (Elderia
arenivaga, Mycoclelandia arenacea, Mycoclelandia bulundari, Redellomyces
westraliensis) esetében a molekularis filogenetikai vizsgalatok megerésitették azok ta-
xondmiai helyzetét. Egy gylijtés reprezentalt egy olyan ismeretlen Szarvasgombat,
melynek termotest-anatomiaja is mutatott egyedi jellemzoket, és az nrDNS LSU-
szekvenciakon alapulé molekularis filogenetikai vizsgalatok megerdsitették, hogy elkii-
16n1i16 leszarmazasi vonalat képvisel, igy egy ) nemzetséget (utalva a foldrajzi régiora,

ahol a gylijtés tortént) és fajt irtunk le a Pezizaceae csaladban:

TaxonOmia

Ulurua nonparaphysata Trappe, Claridge & Kovacs, gen. & sp. nov.*
MycoBank MB 513072, MB 513073

Ascomata usque ad 4 cm lata, sulcata, globosa vel turbinata, tomentosa,
brunnea. Gleba venis labyrinthinis, vacuis vel hymeniis opponentibus repletis.
Sporae hyalinae, late ellipsoideae vel subglobosae, 12-15 x 10-12 um,
verrucis minutis ornatae. Asci in hymenio innati, amyloidei, sporis octo.
Paraphyses destitutae. Peridium glebaque cellulismulto inflatis.

Két, nem meghatarozott példany esetében jellegzetesen retikulalt spoérakat lathattunk
(27. abra) ellipszoid aszkuszokban, és ez a jellegzetes morfologia megerésitette a mo-

lekularis filogenetikai eredményeinket, melyek szerint a Mattirolomyces nemzetség egy

! Trappe, I. M., Kovécs, G. M., Claridge, A. W. 2010. Comparative taxonomy of desert truffles of the Australian
Outback and African Kalahari. Mycological Progress 9: 131-143.
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uj tagjat sikeriilt azonositanunk. Annak a sokaig monotipikus nemzetségnek, mely leg-
ismertebb és leggyakoribb faja a hazankban, kiilonosen a Duna-Tisza-k6zi homokos,
elegyes akacosokban gyakori homoki szarvasgomba (Mattirolomyces terfezioides). Az
ausztral fajt az aboriginal Ngaatjatjarra nyelvjarasban ezekre (vagy hasonlo) gombakra

hasznalt sz6 alapjan neveztiik el.

TaxonOmia

Mattirolomyces mulpu Kovacs, Trappe & Claridge, sp. nov.*

Mycobank MB 513071

Ascomata 3-7 cm lata, turbinata, rugosa. Peridium caespitibus hypharum
agglutinarum. Gleba venis irregularibus. Sporae hyalinae, globosae, (13-) 19—
21 (-26) um, reticulo irregulari 2-4 um alto. Asci in hymenio inordinato,
nonamyloidei, 8-spori. Paraphyses hyalinae, 2—4 um latae. Peridium glebaque
cellulis multo inflatis.

A dél-afrikai teriiletekr6l szarmazd Eremiomyces echinulatus és Kalaharituber pfeilii
szekvenciait korabbi publikaciokbol vontuk be a filogenetikai elemzésbe. A Terfezia
austroafricana faj sporai szintén jellegzetesen retikulaltak (27. abra), nem véletlen,
hogy mar anatomiai alapon korabban a Terfezia nemzetség akkor éppen
alnemzetségeként értelmezett Mattirolomyces csoportjaba helyezték (MARASAS és
TRAPPE 1973). A faj izotipusabol nyert szekvencidk az elemzés soran egyértelmiivé
tették, hogy ez a faj is a Mattirolomyces nemzetségbe tartozik (28. abra), ezért uj kom-
binaciot kellett k6zolni. Tortént azonban egy olyan technikai hiba, aminek jelentés ne-
vezéktani sulya volt. A kefelenyomat utani javitas soran pont a név leirasaba keriilt hi-

ba, és az a kovetkez6 formaban keriilt nyomtatésra:

TaxonOmia

Mattirolomyces westraliensis (Trappe & Marasas) Kovacs, Trappe &
Claridge, comb. nov.?

= Terfezia austroafricana Trappe & Marasas in Marasas & Trappe, Bothalia
11: 140-141. 1973.

MycoBank MB 513074

Mar a bazionimbdl is vilagosan latszik, hogy az j kombinacié neve nem lehet a nyom-
tatasba keriilt név. Ezt a nevet a kéziratban barhol el lehetett volna kovetkezmények

nélkiil rontani, kivéve itt, ezen a helyen, ami valojdban a név érvényes publikalasanak,

1 Trappe, J. M., Kovéacs, G. M., Claridge, A. W. 2010. Comparative taxonomy of desert truffles of the Australian
Outback and African Kalahari. Mycological Progress 9: 131-143.
2 Trappe, J. M., Kovécs, G. M., Claridge, A. W. 2010. Comparative taxonomy of desert truffles of the Australian
Outback and African Kalahari. Mycological Progress 9: 131-143.
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megsziiletésének a ,,pillanata”. Természetesen az Mattirolomyces westraliensis név ér-
vénytelen, egy rovid kozlemény formajaban (TRAPPE és mtsai. 2010b) (nevezéktani
szabalyozasok okan akkor még nem lehetett volna mas formaban korrigalni) megsziile-

tett immar az érvényes neve az uj kombinacionak:

Mattirolomyces austroafricanus (Trappe & Marasas) Kovacs, Trappe &
Claridge, comb. nov.!

= Terfezia austroafricana Trappe & Marasas in Marasas & Trappe, Bothalia
11: 140-141. 1973.

Az egyéb eredmények mellett ezzel kimutattuk a korabban monotipikus, csupan Euré-
pabdl ismert Mattirolomyces nemzetség jelenlétét a déli féltekén, két kiilonb6z6 konti-
nensen is. A molekularis filogenetikai vizsgalatok soran a Redellomyces westraliensis
fajon kiviil, mely a Tuberaceae csaladba tartozik, az Osszes sivatagi szarvasgomba a

csészegombak csalddjaba (Pezizaceae) rendezddott.

27. abra: Mattirolomyces fajok aszkosporai. (a) Mattirolomyces mulpu
(b) Mattirolomyces austroafricana (c) Mattirolomyces spinosus
(d) Mattirolomyces mexicanus (e) Mattirolomyces terfezioides.
Mérce: a, b, ¢, e: 10 pm, d: 20 um. (KOVACS és mtsai. 2009, 2. dbra;
2011b, 3. abra; TRAPPE és mtsai. 2010, 3. 4bra; részletek, moédositasokkal)

! Trappe, J. M., Kovacs, G. M., Claridge, A. W. 2010. Validation of the new combination Mattirolomyces
austroafricanus. Mycological Progress 9: 145.
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28. abra: Egyike a 375 leginkabb parszimonus torzsfanak, mely a sivatagi szarvasgomba fajok
(vastagon) filogenetikai helyzetét mutatja a Pezizaceae csaladban. A fan szerepld altalunk leirt
taxonokat e jelzi. Tovabbi szekvencidk LESSOE és HANSEN (2007) és TRAPPE és mtsai. (2010a)
munkaibdl. Az elagazasok felett a parszimoénia-bootstrap, alatta a Bayes-alapti szamitasok
posterior valosziniiségei, 70% illetve 95% alatt nem mutatva. Mérce: 20 valtozas. (KOVACS és
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5.5.2.2 Eszak-amerikai Terfezia és rokon fajok

Eszak-Amerikdban harom szarvasgombafajt (Terfezia gigantea, Terfezia longii,
Terfezia spinosa) irtak le korabban a Terfezia nemzetségbe tartozoként, ezek koziil csak
egy, a Terfezia longii szarmazott bizonyosan sivatagbol, eddigi egyetlen ismert lel6he-
lye Uj-Mexiké egyik nagy sivataga. Mivel a Terfezia spinosa egyik leléhelye Nevada
(sajnos pontosabb megjeldlés nélkiil), ebben az esetben sem zarhat6 ki a sivatagi €l6-
hely, bar a faj tobb leléhelye (példaul folyopartok) még szaraznak sem tekinthetok. A
fajokbdl a lehetd legtobb elérhetd gytjteményi példanyt megkértiik vizsgalatra, a részle-
tes anatomiai jellemzés mellett a molekularis filogenetikai vizsgalatokhoz a nrDNS

SSU-, ITS- és LSU-szakaszait hasznaltuk.

Az egykori Terfezia gigantea faj az Asa Gray diszjunkcioként (kelet észak-amerikai és
kelet-azsiai elterjedés) is ismert érdekes biogeografiai jelenségére példa: a fajt eredetileg
Japanban irta le Sanshi Imai (IMAI 1933), ahol rendszeresen gyiijtik, és az Appalache-
térél 9 gyljtés mintait tudtuk vizsgélni, koztiik friss mintakat is, melyek transzmisszios
elektronmikroszkopos (TEM) vizsgalata fontos adatokkal egészitette ki a munkankat. A

pasztaz6 elektronmikroszkopos (SEM) €s TEM-eredmények egyértelmiivé tették, hogy

29. abra: Az Imaia gigantea anatomiai jellemz8i. Aszkospora (a) fénymikroszkopos és (b) pasztazo elektronmik-
roszkopos képe. Mérce: a,b: 20 um. (c) Hengeres, megnyult Woronin-testek egy degradalédé hifaban (TEM-kép).
(KoVACs és mtsai. 2008, 8, 9, 11. dbra, médositasokkal)

a korabban leirt apro tiiskék, melyek fénymikroszkoppal latszanak (29. abra), felteheto-
en a sporat borito vastag ,.kocsonyas” réteg kiszdraddsa okozta ,,miitermék”, de biztosan
nem a sporak masodlagos falanak vastagodasa okozta valoés ornamentacio (29. abra). A
molekularis filogenetikai elemzések egyértelmiieck mutattak, hogy a faj nem tartozik a
Terfezia nemzetségbe. Az elemzésekben ez az Gj taxon ,,felbontotta” a korabban feltéte-
lezetten a ,,hosszu dgak vonzasa” (long branch attraction, LBA) jelenség miatt egyiitt
rendez6d6 Leucangium carthusianum-Fischerula subcaulis taxonpart (O’DONNELL és

mtsai. 1997; L&SSOE és HANSEN 2007). Ezen korabbi eredmények miatt ezt a két fajt a
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Pezizales csoporton beliil incertae sedis pozicioban allonak is tekintették csaladszinten
(O’DONNELL és mtsai. 1997), de az SSU-szekvencidk elemzésekor mintaink a
Leucangium carthusianum fajjal testvércsoporti helyzetben, a Fischerula subcaulis pe-
dig méshol ledgazva, de szintén nagyon erds tamogatottsaggal a Morchellaceae csaladba
rendezddtek, megerdsitve ezt a kordbban is meglévd allaspontot (LESSOE és HANSEN
2007). A csaladpoziciot szamos egyéb jellemzdé is alatamasztotta. Mar az
amplifikacional latszott, hogy a taxon ITS-régidja joval hosszabb (kb. 900 bazispar),
mint a Terfezia fajoké (kb. 600 bazispar), a Morchellaceae fajoknal gyakran talalkozha-
tunk ilyen hosszl, vagy akdr hosszabb ITS-régiokkal. A gomba hosszikas alaku
Woronin-teste (29. abra) és a szeptum porusok szervezddése mind a Morchellaceae
csalad jellegzetességeit mutattak (KIMBROUGH 1994). Az aszkosporakban szamos (tobb
mint négy) sejtmagot mutattunk ki, ami szintén jellemz6 ebben a csaladban. A
Lecuangium carthusianum faj részletes ultrastrukturalis vizsgalatai soran hasonlé jel-
lemzoket talaltak (LI 1997), ami 6sszhangban van a két taxon filogenetikai csoportosu-
lasaval. Eredményeink alapjan indokoltnak tartottuk a faj szdmara egy 0ij nemzetség

elkiilonitését, melyet az eredeti taxon leir6jarol neveztiink el.

TaxonoOmia

Imaia Trappe and Kovacs, gen. nov.!

MycoBank number: MB512081

A Terfeziis sporis grandissimis (35-) 42-62 (-69) um episporam
includentibus, epispora amorpha 2-5 um crassa, canales minutos, sinuosos
continenti, et ordinibus DNA divergentibus differt. Species typica: Terfezia
gigantea Imai.

Imaia gigantea (Imai) Trappe & Kovacs, comb. nov. Figs. yyy
Basionym: Terfezia gigantea Imai, Proc. Imp. Acad. Japan 9: 184. 1933
= Picoa pachyascus M. Lange, Mycologia 48: 877. 1956.

A Picoa pachyascus fajrol mar TRAPPE és SUNDBERG (1977) megallapitotta, hogy a
Terfezia gigantea egy fiatal példanya alapjan irhatta le LANGE (1956), és ezt az eldbbi
tipusanyagabdl nyert ITS-szekvencidk is teljes mértékben megerdsitették. A kiillonbozo
gyljtésekbol szarmazo egyedek vizsgalata soran nem talaltunk semmilyen egyértelmii
anatodmiai kiilonbséget a japan és az észak-amerikai példanyok kozott, bar az nrDNS
kiilonb6z6 szakaszain jelentésebb kiilonbségek is mutatkoztak a két teriilet példanyai-

nak szekvenciai kozott (példaul 1TS1: 4,11%; ITS2: 6,25%). Ettdl fiiggetleniil nem tar-

! Kovacs, G. M., Trappe, J. M., Alsheikh, A. M., Boka, K., Elliott, T. F. 2008. Imaia, a new truffle genus to
accommodate Terfezia gigantea. Mycologia 100: 930-939.
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tottuk megalapozottnak egy kiilon észak-amerikai fajt elkiiloniteni. Tobb névényfaj ese-
tében, melyeknél korabban Asa Gray diszjunkciot feltételeztek, késébb kimutattak,
hogy valdjaban nem monofiletikusak (lasd WEN 1999). Szamos hasonlé elterjedésii
gomba ismert (lasd példaul Wu és MUELLER 1997), és késébb, biogeografiai elemzések
volt, hogy tamogattak, vagy épp megkérddjelezték a diszjunkt gyljtések példanyainak
konspecifikussagat (Wu és mtsai. 2000; MUELLER ¢és mtsai. 2001). Habar csabito lehet
faji szinten elkiiloniteni a két teriileten el6forduld gombakat, ezt mi nem tartottuk indo-
koltnak, természetesen ez a dontés a késGbbiekben ez feliilirodhat. EQy esetleges 0j név
megjelenésének azonban komoly jelentsége lehet, hiszen az Imaia gigantea termétes-
tek ehetdk, és egyre nagyobb érdeklddéssel gyljtik is ket étkezési célokra az észak-

amerikai lel6helyeken.

A molekularis filogenetikai elemzések soran a masik két korabbi Terfezia nemzetségbe
sorolt faj a Pezizaceae csaladba rendez6dott (28. abra), de egyértelmiien elkiiloniiltek a
Terfezia nemzetséget is magaba foglalo leszarmazasi vonaltol. A Terfezia longii a cso-
port bazalis részén, minden ismert nemzetségtdl és korabban kijelolt leszarmazasi vo-
naltdl elkiiloniilten agazott le (28. abra), szamara egy ) nemzetség elkiilonitése volt
indokolt. GILKEY (1947) a faj leirasakor azt, a példany két gytijtéje kozil W. H. LONG
utan nevezte el; a fajt a masik gyiijté, D. J. STOUFFER tiszteletére elnevezett j nemzet-

ségbe soroltuk at.
Taxondémia

Stouffera Kovacs and Trappe gen. nov.'

MycoBank MB519284

A Terfezia ac Mattirolomyes excipulo verrucoso, papillulis rotundatis in pagi
sporarum inter parietes reticuli et ordinibus DNA differt.

Stouffera longii (Gilkey) Kovacs and Trappe comb. nov. Figs. yyy

= Terfezia longii Gilkey, Mycologia 39: 448. 1947.

= Tuber argentinum var. pamparum Speg., Anal. Mus. Nac. B Aires
Ser. 3, 12: 423. 19009.
MycoBank MB519285

A fajnak nagyon jellegzetes, egyedi sporamintizata figyelhetd meg, ezt korabban is
leirtak mar (GILKEY 1947), igaz a SEM-vizsgalatok mutattidk meg pontosan a mintaza-
tot, melyet csak megfeleld festés és 1000-szeres nagyitds mellett lehet fénymikroszkop-
ban megfigyelni (30. abra). Gilkey feljegyzéseket irt a Tuber argentinum var. pampa-

! Kovacs, G. M., Trappe, J. M., Alsheikh, A. M., Hansen, K., Healy, R. A., Vagi, P. 2011. Terfezia disappears from
the American truffle mycota as two new genera and Mattirolomyces species emerge. Mycologia 103: 831-840.
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rum herbariumi  anyagéra, p—"
hogy véleménye szerint ez a
Terfezia longii példanya. Ha-
bar nem sikertilt
szekvenciaadatokat nyerniink

ebbdl az anyagbol, a SEM

- -
30. abra: A Stouffera longii jellegzetes aszkosporajanak (a) fény-
mikroszkopos és (b) pasztazo elektronmikroszkopos képe. Mérce: a—
b: 5 um. (KOVACS és mtsai. 2011b, 3. abra, részlet, modositasokkal)

megerdsitette a jellegzetes és
nagyon egyedi
sporaornamentacid  meglétét
ennél az anyagnal is (30. abra). Tébbek kozott ez a jellemzO, pontosabban ennek hia-
nya, tartotta GILKEY-t (1947) vissza attol, hogy Terfezia longii-ként kezelje a Terfezia
spinosa Louisiana teriiletérdl, egy folyd melldl gyiijtott elsé példanyait. Ezen kiviil ez
utdbbi faj gytijteménybe keriiltek még példanyok Nevadabol, Mexikobol, sét Pakisztan-
bol, Lahore melldl is. A molekularis filogenetikai vizsgalatok egyértelmiien megmutat-
tak, hogy GILKEY-nek igaza volt, ezek nem csak a Terfezia, de a Stouffera nemzetségtol
is elkiiloniilnek, és valojaban a Mattirolomyces nemzetség egy Ujabb fajat képviselik
(27, 28. abra).

Egy kordbban Mexik¢ teriiletén gylijtott, pontosan nem azonositott anyag, szintén muta-
tott hasonldsdgokat ezekkel a szarvasgombakkal, és ezért bevontuk az elemzésiinkbe.
Mind a morfologiai jellemzdk (27. abra), mind a molekularis filogenetikai vizsgalatok

megerdsitették, hogy egy j Mattirolomyces fajt sikeriilt azonositanunk.

Taxonomia

Mattirolomyces spinosus (Harkn.) Kovécs, Trappe & Alsheikh comb. nov.*

Figs. yyy
= Terfezia spinosa Harkn., Proc. Calif. Acad. Sci., Ser. 3, 1. 277.
1899.
MycoBank MB519282
Mattirolomyces mexicanus Kovacs, Trappe & Alsheikh sp. nov. Figs. yyy
MycoBank MB519283

A Mattirolomycetibus ceteris ornamento sporarum grosse Verrucoso—
reticulato verrucis conicis interdum latis quam altis, 1-4(-5) 3 (0.5)1.5-3(-4)
um, saepe lineis vel cristis usque ad 3 pm altis connexis et ascis sporis 4—7(—
8) differt.

! Kovacs, G. M., Trappe, J. M., Alsheikh, A. M., Hansen, K., Healy, R. A., Vagi, P. 2011. Terfezia disappears from
the American truffle mycota as two new genera and Mattirolomyces species emerge. Mycologia 103: 831-840.
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Ezzel a Mattirolomyces nemzetség jelenlétét egy ujabb kontinensrél igazoltuk, a nem-
zetségbe tartozo fajok szama pedig otre emelkedett. Nevezéktani szempontb6l azonban
nem ezek voltak az elsé Mattirolomyces fajok Eszak-Amerikaban, mivel HEALY (2003)
mikroszkopikus jellemzok, és részletes ultrastrukttralis vizsgalatok soran korabban leir-
ta a Mattirolomyces tiffanyae fajt lowaban gytijtott szarvasgombak alapjan. Szamos
olyan bélyeggel is birt a gomba (pl. spéraornamenticid), ami kiilonbozik a
Mattirolomyces-tipust sporadiszitettségt6l (27. abra), de az akkor még monotipikus
nemzetség nem adhatott elegendd tampontot a leirénak. A molekularis filogenetikai
elemzéseink egyértelmiien igazoltak, hogy ez a gomba nem tartozik a Mattirolomyces
nemzetségbe, sot elkiiloniil minden egyéb nemzetségtdl és leszdrmazasi vonaltdl a
Pezizaceae csaladban (28. abra). A faj szamara egy 0ij nemzetséget irtunk le, nevében

annak a kutatonak személyiségére utalva, akirdl korabban a fajt elnevezték.

TaxonoOmia

Temperantia K. Hansen, Healy & Kovacs gen. nov.*

MycoBank MB519286

Peridium constans ex textura intricata. Gleba a peridio non separabilis, solida,
marsupiis fertilibus et venis in sicco cremicoloribus. Asci sporis 1-4,
paraphyses carentes. Sporae hyalinae, uniguttulatae, globosae, e verrucato
porcatae. A Hydnobolite ac Mattirolomycete ordinibus DNA differt.

Temperantia tiffanyae (Healy) K. Hansen, Healy and Kovacs comb. nov.

Figs. yyy
= Mattirolomyces tiffanyae Healy, Mycologia 95:766. 2003.
MycoBank MB519308

A Temperantia a Stouffera szekvenciakkal rendez6dott egyiitt egy elkiiloniil, hossza
leagazasba, és a két taxon kladja monofiletikus csoportot alkotott a Hydnobolites nem-
zetséggel (28. abra). Habar kell6 ovatossaggal kell ezt a csoportosulast kezelni, hiszen
nem zarhato ki, hogy csupan LBA-miitermék, a Temperantia szamos morfologiai ha-

sonlosagot is mutat a Hydnobolites fajokkal.

! Kovacs, G. M., Trappe, J. M., Alsheikh, A. M., Hansen, K., Healy, R. A., Vagi, P. 2011. Terfezia disappears from
the American truffle mycota as two new genera and Mattirolomyces species emerge. Mycologia 103: 831-840.
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5.5.3 A Mattirolomyces terfezioides vizsgalatai

5.5.3.1 Ultrastruktura

Az ultrastruktura-jellemzok fontos rendszertani informaciokkal birnak a csészegombak
korében (KIMBROUGH 1994), ahogy példaul az az Imaia gigantea csaladszintii besorola-
sanal is lathat6 volt. A Mattirolomyces/Elderia leszarmazasi vonal Ggy tlinik, hogy nem
illeszkedik a korabban elkiilonitett ,,finom skalas” Pezizaceae vonalakba (sensu HAN-
SEN és mtsai. 2005). A Mattirolomyces (Temperantia) tiffanyae faj eredeti leirasaban
nagy hangsulyt kapott a részletes ultrastruktura-vizsgalat, viszont a faj téves taxonémiai
besorolasa miatt valgjaban nem a Mattirolomyces nemzetségrél adott ilyen jellegli in-
formaciot.

A nemzetség tipusfaja és — a kordbban részletezett 1) fajleirdsok és atsorolasok eldtt —
egyediili képvisel6je az a Mattirolomyces terfezioides, amely hazankban homoki szar-
vasgombaként ismert, és homoki elegyes akacosok gyakori, nagy tomegben gyiijtott
gombdja. A szarvasgomba nagy mennyiségben képez rendszeresen termotesteket az

altalunk vizsgalt virginiai holdruta ¢16helyén, a Kunfehértdi holdrutas erdében is. Az itt

i

31. abra: A homoki szarvasgomba (Mattirolomyces terfezioides) ultrastrukturalis jellemz&i. (a) Nem-aszkogén hifa,
szeptumporus unikonvex savval (ucb), lemezes struktiraval (Is) és hatszogletii Woronin-testtel (wb). (Mérce 200
nm) (b—c) Nem-aszkogén hifék kiilonb6z6 alakii Woronin-testei (Mérce: b: 500 nm, c¢: 250 nm). (d) Aszkospéra
inicialis és ennek (e) lehatarolo dupla membranja (Mérce: d: 2 pm, e: 500 nm; n: sejtmag, dm: hatarolé membran).
(f) Masodlagos sporafalfejlédés késéi stadiuma és (g) mintazat tiiskéjének fejlédése. (Mérce: f, g: 500 nm; es:
epispora, c: sapkaanyag, masodlagos fal) (HEALY és KovAcs 2010, 3, 10, 11, 13, 14, 24, 25. abrak, modositassal)
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gyljtott, kiilonbozo fejlodési allapotban 1€évo termdbtestekbdl megtelelden fixalt és eld-
készitett anyagokon vizsgalni tudtuk az ultrastrukturalis jellemzoket. Altalanossagban
megallapitottuk, hogy a Pezizaceae csaladra jellemzoket (példaul az aszkogén és nem-
aszkogén hifak szeptumporusainak szervezddése) tudtuk azonositani az Mattirolomyces
terfezioides termotestek TEM-vizsgalatai soran (31. abra). A homoki szarvasgomba
sporafejlodésének kezdete kettds membrannal torténd lehatarolodassal indul (31. abra),
ami eléfordul mas Pezizaceae fajoknal is (példaul Ascodesmis (MimMs és mtsai. (1990)),
viszont a sivatagi gombak egyes Terfezia fajainal a lehatarolodas egyrétegli membran-
nal kezdddik, és csak ezutan épiil ki a masodik membranréteg (JANEX-FAVRE és
PARGUEY-LEDUC 1985; JANEX-FAVRE és mtsai. 1988). A homoki szarvasgomba fejl6do
sporafalan, a masodlagos vastagodas kozben, az ornamentacion megjelenik egy sapka-
szerll elkiiloniild réteg (31. abra). Ez hasonld szervezddésii, mint ahogy szamos mas
Pezizaceae taxonnal leirtak (Hydnobolites (KIMBOROUGH és mtsai. 1991), Pachyphloeus
fajok (BOKA és mtsai. 1992), nyolc Peziza faj (DYBY és KIMBOROUGH 1987)), viszont
mas, mint a Terfezia fajokban, ahol ez az elkiiloniild réteg nem csak az ornamentacio
csucsat, de az egész masodlagos sporafalat boritotta (JANEX-FAVRE és PARGUEY-LEDUC
1985; JANEX-FAVRE ¢és mtsai. 1988). A korabban Mattirolomyces nemzetségbe tartozo
Temperantia tiffanyae fajnal viszont szerkezetében teljesen mas, tubularis szervez6dést
ez a sapkaszerl réteg (HEALY 2003). A nem-aszkogén hifak porusainal sokszor jelentds
szamban fordultak el6 Woronin-testek, ezek kozott azonban tobbnek szdgletes az alakja
(31. abra), ilyen formaji Woronin-testet, habar mas tomlésgombanal eléfordul (lasd
CURRY ¢és KIMBROUGH 1983; KIMBROUGH 1994), a Pezizaceae csaladbol nem irtak le
korabban. Annak ellenére, hogy nincs pontos ismeretiink arr6l, hogy az egyes
ultrastrukturalis jellemzdk milyen rendszertani szinten hasznalhato karakterek a csésze-
gombaknal, eredményeink Gsszhangban vannak azzal, hogy a Mattirolomyces nemzet-
ség korabbi Terfezia nemzetségbe vald sorolasa nem volt helyes, és hogy a Temperantia
nemzetség ezen bélyegek alapjan is markans kiilonbségeket mutat a Mattirolomyces

terfezioides fajtol, tamogatva ezzel a fentebb bemutatott nemzetségszintii szétvalasztast.
5.5.3.2 Gazdanoveények, szklerocium, lelohelyek

A Mattirolomyces terfezioides hifaira jellemz6 egyedi ultrastrukturalis bélyegeinek
egylittese jelentds segitség lehetett volna a homoki szarvasgomba természetes partner-
novényeinek azonositdsa soran. Annak ellenére, hogy a szarvasgombakat altalaban

mikorrhizaképzoéknek tekintjiik, és példaul a sivatagi szarvasgombafajok (Terfezia) ko-
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ziil is vannak olyanok, melyekkel beoltanak novényeket, igy hozva 1étre terméteriilete-
ket (MORTE és ANDRINO 2014; HONRUBIA és mtsai. 2014), a homoki szarvasgomba
taplalkozasi stratégiajaval és esetleges partnernovényeivel kapcsolatban szamos kérdés
felmeriilt korabban is, koztiik az is, hogy a faj mikorrhizaképzének tekinthet6-e (Ko-
VACS ¢s mtsai. 2003). A Kunfehértoi holdrutas erdé mikorrhizaltsagi statuszvizsgalata-
kor a gyokerek fénymikroszkopos vizsgalata alapjan vizsgaltuk a szarvasgomba poten-
cialis partnereit (KOVACS és BAGI 2001). Ennek pontosabb vizsgalatahoz a faj nrDNS
ITS-szakaszara tervezett fajspecifikus diagnosztikai PCR segitségével vizsgaltuk a
holdrutas erddben a homoki szarvasgomba termdtestek kornyékén eléforduld névények

gyokereit. Négy fasszara (Celtis occidentalis, Crataegus monogyna, Ligustrum vulgare,

; /. 4 .
32. abra: A homoki szarvasgomba (Mattirolomyces terfezioides) (a) hifatomorodései gyokerek koriil és egy
fiatal termétest (Mérce: 2 cm). (b) Egy hifatomorodés kézi keresztmetszete, gyokérrel egyiitt (Mérce: 0,5
mm). H hifa témorodés, s: homokszemcsék, r: egy vékonyabb gyokér, c: elsddleges kéreg maradéka, p:
periderma. (c) A gomba gyenge kolonizaciojat sejteté hifak a Viola cyanea gyokerében (Mérce: 20 um) (Ko-
VACS és mtsai. 2007, 1, 3, 6. abra, médositasokkal)

Robinia pseudoacacia) és harom lagyszart (Muscari racemosum, Salvia glutinosa, Vio-
la cyanea) novény gyokerének mintaibol kaptunk pozitiv PCR-eredményt, és szinteleni-
téses, festéses vizsgalatok soran mindegyik novény gyokerében taldltunk a
Mattirolomyces terfezioides kolonizaciojara utald strukturakat (32. abra). Sajnos azon-
ban hidba kertilt fixalasra és TEM-vizsgalat el6készitésére sok gydkérminta, ezek egyi-
kében sem talaltunk olyan részeket, melyeket biztosan a Mattirolomyces terfezioides
kolonizalt volna. A gytlijtések soran érdekes, talajt is magaba zard hifatomorodéseket
talaltunk (32. abra), ezek kisebb-nagyobb méretiick voltak, de minden esetben nové-
nyek gyokerét is magukba zartak, azokon alakultak ki (32. abra). Feltehetéen ezekre a
képletekre utaltak korabbi magyarorszagi gylijtések beszamoloi soran is, mint ,,rooting
stalk” (KIRALY és BRATEK 1992). A fenti fajok koziil az ostorfa, a galagonya, az akac és
az ibolya gyokerein talaltunk ilyen képleteket. Erdekes médon, a termdtestek minden
esetben kapcsolodtak ilyen képletekhez. Emiatt ezeket a faj szklerdciumanak tekinthet-
tilk, hasonloan a kucsmagombaknal megfigyeltekhez (BuscoT 1987, 1994; BuscoT és

Roux 1987), ahol a szklerociumként értelmezett hifa-aggregatumok szintén gydkereken
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fejlodtek. A hasonldsagok mellet alapvetd kiillonbségek is vannak; a kucsmagombak
képeznek szklerociumot tiszta tenyészetben is (példaul BuscoT 1993; VOLK és LEO-
NARD 1989), mig ilyet a homoki szarvasgombanal nem figyeltink meg, ¢és a
hifatomorodések szervezddésében is mutatkoztak kiilonbségek. Nincs arrol tudoma-
sunk, hogy a korabban bemutatott tobbi Mattirolomyces faj esetében talaltak-e hasonld
képleteket a termdtestek alatt. A képletrdl azonban kdnnyen levalnak a termétestek, igy
ha nem kiassak azokat, csak ,,felveszik”, mikor elérik a felszint az érés soran, ez kony-
nyen elkertilheti a gy(ijtok figyelmét. Egyéb sivatagi szarvasgombak esetében AWAMEH
€s ALSHEIKH (1979) tett emlitést hasonld termdtesthez kapcsolddo képletekrdl, melyet

,hombril-navel” megnevezéssel illettek.

A fent bemutatott széles gazdakor, kiilondsen azt szem el6tt tartva, hogy ezen ndvények
mindegyike AM-képzo, tovabb erdsitette azt az elképzelést, hogy a Mattirolomyces
terfezioides nem tekintheté mikorrhizaképzének. Ha ez igy van, akkor ez nagy valdszi-
nliséggel a nemzetség tobbi fajara is igaz lehet. Az ektomikorrhizas életméd filogeneti-
kai attekintése soran TEDERSOO ¢s mtsai. (2010) bizonytalan, de inkdbb nemleges véle-
ményt formaltak, miszerint a Mattirolomyces/Elderia nagy valoszintiséggel a Peziza
sensu stricto csoportba rendezédik a csészegombak csaladjan beliil, mely csoportban

nem ismert ECM-képz6 gomba.

A faj lel6helyei sem mikorrhizas életformara utalnak. Mar MATTIROLO (1887), a faj leira-
sakor is beszamolt arrdl, hogy a fajt mezégazdasagi miivelés alatt allo foldeken (példaul
spargatermeszt6 teriileten) is rendszeresen gytijtik. Gyakran elékeriil varosi kornyezetben
is, példaul a Terfezia fajok madridi gyijteményének revizidjakor emlitett negyedik,
Terfezia claveryi-ként tévesen hatarozott példanyrol megallapitottuk, hogy valdjaban a
homoki szarvasgomba egy termdteste, melyet Madrid belteriiletén a Retiro korzetben
gyljtottek (nem dertl ki, hogy a parkban vagy mashol). Ez jelenleg a faj legnyugatibb
lelohelye. Hiaba lehetett mar mikroszkopikus jellemzok alapjan (a sporak specialis
retikulaltsaga, aszkuszanak alakja) sejteni, hogy nem a Terfezia nemzetségbe tartozik, a
foldrajzi régié miatt feltehetéen nem is gondolta senki, hogy nem Terfezia fajt gyiijtott. A
faj legkeletibb lel6helye szintén egy varoshoz koéthet6: Pekingben gytijtottek egy példanyt
(errdl régota lehetett ,,sejteni”, hogy valojaban Mattirolomyces terfezioides), majd késébb
Peking kornyéki tartomanyokbol is eldkeriiltek tovabbi példanyok. Az ezeket megerdsitd

molekularis taxondmiai vizsgalatot nemrég publikaltak (WANG és mtsai. 2017).
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5.6 Molekularis taxonomiai és filogenetikai mod-
szerek fejlesztése

5.6.1 A gombak DNS-vonalkddja

Egy rendszeresen felmeriil igény, hogy miként lehet gyorsan, hatékonyan és nagy biz-
tonsaggal azonositani fajokat, koztiikk gombafajokat is, lehetdleg ugy is, hogy nem kell
az adott csoport tapasztalt szakértdjévé valni és/vagy akkor is, ha az adott él61ényb6l
csak minimalis, masfajta azonositast lehetdvé nem tevé minta all rendelkezésiinkre.
Természetesen ez nem valaszthato el teljesen a fajfogalmak és fajfelismerési kritériu-
mok mikoldgiai problémaitol (lasd TAYLOR és mtsai. 2000 attekintése), azonban fontos
hangstlyozni, hogy ebben a megkdzelitésben egy merdben gyakorlati, technikai kérdés-
6l van sz6. Ez az alapvetd igény, egyiitt a DNS-alapt molekularis technikak fejlodésé-
vel inditotta el a DNS-vonalkdd (,,DNA barcode”) kezdeményezést (HEBERT és mtsai.
2003). A kezdeti cél, hogy minden ¢él61énycsoportra érvényesen talaljunk egy fajok azo-
nositasara alkalmas univerzalis DNS-régiot, nem meglepd modon, meghitsult. Az é16-
vilag DNS-vonalkodjaira fokuszalo kezdeményezésen *The Consortium for the Barcode
of Life’ (CBOL) beliil elkiiloniilnek a nagyobb ¢élélénycsoportok DNS-vonalkdd;jat
vizsgald kutatoegyiittesek. A gombak faj szintli azonositasat lehetéveé tevd vonalkod
megtalalasara alakult konzorcium kutatasi stratégiaja az volt, hogy a biztos alapokon
nyugvo elemzésekhez pontosan azonositott anyagokbol szarmazo, megfeleld reprezen-
tacioval bird (egy fajt legalabb két példany/gytijtés, egy nemzetséget lehetdleg tobb
mint egy faj képviseljen) mintasorbdl nyert adatokat gytijtson (SCHOCH és mtsai. 2012).
A vizsgalatok soran az nrDNS SSU, ITS ¢és LSU szakaszai, tovabba az RPB1-1okusz

O0sszehasonlitd elemzése volt a cél.

Az el6zéekben bemutatott sivatagi szarvasgombakon végzett taxondémiai munkaink
alapjan csatlakoztunk a gombak DNS-vonalkdédjanak kidolgozasahoz: a revidealt mad-
ridi gyljteménybd6l 6t Terfezia faj (Terfezia alsheikhii, Terfezia arenaria, Terfezia
claveryi, Terfezia leptoderma, Terfezia olbiensis) bizonyosan az adott taxonhoz tartozo
példanyaibol szekvenaltuk meg a célrégiokat. A ,helyes azonositasi valosziniiség”
(PCI) és az tigynevezett ,,barcode-gap” l0kuszonkénti és kombinalt 160kuszonként torté-

né analizisei az Osszes adatra és a nagyobb gombacsoportokra kiilon-kiilon is elkésziil-
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tek. A gombacsoportok kozott jelentds kiilonbségek adodtak, és a kalkulalt paraméterek
tag tartomanyban mozogtak, hasonldéan az egyes lokuszok amplifikalhatésagahoz. A
Pezizomycotina csoportban, ahova a mi adataink is tartoztak, az RPB1 jobbnak bizo-
nyult, mint az ITS, ezutan kovetkezett az LSU, és hasonldan a legtobb csoporthoz az
SSU mutatta a legrosszabb értékeket. Osszességében is hasonlé volt az eredmény, az
RBP1 kis mértékben megeldzte az ITS-szekvencidkat. Az amplifikdlhatésagban azon-
ban az ITS-szakasz minden csoport esetében messzemenden feliilmilta az RBP1-
szakaszt. Raadasul, ahogy ezt a Terfezia fajoknal is tapasztaltuk, a sikeres
amplifikalhatosag is joval nagyobb kihivas az RBP1-szakasz esetében, mint a robusztus
ITS PCR-nél. Ezek olyan mértéki és jelentéségli elonyok, melyek a fent emlitett gya-
korlati szempontokat szem el6tt tartava, meghaladjak azt a minimalis hatranyt, amit az
esetleges kissé rosszabb felbontéds jelent. Mindezek alapjan a konzorcium a gombak
hivatalos vonalkddjanak az ntDNS ITS-szakaszat javasolta, és ezt késdbb jova is hagy-

tak.

Természetesen, ez nem jelenti azt, hogy az ITS-szakasz vonalkddként valé hasznalata
problémamentes, ¢és példaul minden gombacsoportban valoban alkalmas a fajok elkiil6-
nitésére (Kiss 2012). Az egyik korlat az ITS-régié genomon/mintan beliili nem is ritka
heterogenitdsa, mely, ahogy a korabbiakban bemutatasra keriilt, példaul az elemzésbe
vont Terfezia nemzetség egyik kladjaban is jelentés mértékii volt. Ebben a helyzetben
valgjaban nem jeldlhetd ki egy olyan fajhoz rendelhetd szekvencia, ami megfelelne a
vonalkdddal kapcsolatos elvarasoknak. Vannak olyan gombacsoportok, ahol az ITS
nem alkalmas a fajok elkiilonitésére, mint példaul a Fusarium nemzetség (O’DONNELL
és mtsai. 2010) vagy egyes Aspergillus és Penicillium csoportok esetében (lasd
PETERSON 2012). Az ITS-régi6 DNS-vonalkodként vald alkalmazasa az obligat biotrof
novénypatogén lisztharmatgombak (Erysiphales) esetében tobb szempontbol is problé-
mas lehet (KiISs 2012), egyes csoportjaiknal kimutattuk a mintan beliili heterogenitast
(KOVACs és mtsai. 2011c), ami nem olyan mértékii, mint a sivatagi szarvasgombak
vizsgalatanal kimutatott heterogenitas, mégis gondot jelenthet, hiszen a lisztharmat-
gombak kozott vannak olyan ,,jo fajok”, melyek ITS-szekvenciai kozott csupan 1-2
karakter kiilonbség mutatkozik. Mint minden modszernek, igy az nfDNS ITS DNS-
vonalkodként valo alkalmazasanak is megvannak tehat a korlatai, amiket nem szabad
figyelmen kiviil hagynunk annak alkalmazasakor, vagy az ezen alapuld eredmények

interpretalasakor.
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5.6.2 Indel-motivumok az nrDNS ITS-alapu filogeneti-
kai elemzésekben

A gombdk nrDNS ITS-szekvencidi nem csupan DNS-vonalkddként hasznalhatok, de
mar a korai munkakban is hasznaltak azokat molekularis filogenetikai elemzésekben.
Altalanosan elterjedt az a vélemény, hogy az ITS szekvenciak, heterogenitasuk miatt a
gombak esetében leginkabb nemzetségeken beliil, (kozel-) rokon fajok filogenetikai
elemzésekor hasznalhatok. Illesztéseik a gyakori — és sokszor jelent6s — hosszkiilonbsé-
gek miatt gyakran tartalmaznak ,,gap”-eket, melyek inzercids/delécids (indel) esemé-
nyek ,lenyomatai”. Ezek az események valos evollcios valtozasok, igy ignoralasuk a
filogenetikai elemzésekben fontos informacidvesztést eredményezhet. A fehér szarvas-
gombak korabban bemutatott ECM-vizsgalati eredményeinél is lathatoé volt, hogy az
ITS-szekvenciak illesztésében megjelend ,,gap” motivumok akar monofiletikus csopor-
tokhoz is rendelheték, mint ,,shared” karakterek, tovabb erdsitve az adott csoportok

megbizhatdsagat. Természetesen, az illesztésekre, €s ezaltal az elemzések eredményeire,
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33. abra: Az 115 nrDNS ITS-adatsorbdl az indel-motivumokkal és azok nélkiil szamitott filogenetikai fak
kongruens elagazasaihoz tartoz6 posterior valdsziniiségek aranyai az eldgazasok ,,mélységének” (az elaga-
zashoz tartozo atlagos Uthossz) fiiggvényében, a négy kiilonbozo alignment-készitd algoritmus esetén. Az
atlagos uthosszt logaritmikus skalan, forditva abrazoltuk, a filogenetikai fak megszokott abrazolasa miatt.
(NAGY és mtsai. 2012, Supplement 2-es abra, médositassal)
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oOriasi hatdssal bird sokszoros illesztési algoritmusok/programok (és ezek bedllitdsai),

jelentdsen kiilonboznek a ,,gapek™ kezelésében is.

T6bb, mint szaz, gombak korében korabban filogenetikai elemzésekhez hasznalt és pub-
likalt ITS-adatsor ujraclemzésével arra kerestiik a valaszt, ha az adatsorok négy gyakran
hasznalt illesztéprogrammal (algoritmussal) kertilnek illesztésre, és filogenetikai vizsga-
latok késziilnek gy, hogy az indel-motivumok nem keriilnek az elemzésbe, és ugy is,
hogy ezeket ,,simple-coding” algoritmussal (SIMMONS és mtsai. 2001) binarisan kédolva
bevonjuk az elemzésbe, javulni fog-e az elemzésekkel kapott filogenetikai fak elagaza-
sainak tamogatottsaga (Bayes-elemzést hasznalva, a poszterior valosziniiség (PP) érté-
ke). Vizsgaltuk tovabba, hogy a ,,bizonytalanul” illesztett régiok algoritmikus és repro-
dukalhato, tehat egyediil elfogadhato, eltavolitasa az illesztésekbdl, miként befolyasolja
az eredményeket. Mivel az ITS-régioval kapcsolatosan altalanosan elterjedt a fentebb
emlitett nézet, miszerint a kdzelrokon taxonok filogenetikai vizsgalatara korlatozodik a
megbizhatd alkalmazasi lehetdsége, kiillonosen érdekes a ,,gapek” elemzésbe vonasanak
a mélyebb elagazasok tamogatottsagara gyakorolt hatasa. A 115 adatsor leghosszabb
illesztéseit (ahogy az varhato is volt) a PRANK (LOYTYNOJA és GOLDMAN 2005) ered-
ményezte, ezt kovette a Probalin, a MAFFT-X-INS-I (KATOH és ToH 2008) és a legro-
videbb hosszasagu illesztéseket a Clustal W (THOMPSON és mtsai. 2002) program ered-
ményezte. Az elagazasok tamogatottsagainak szamos kiilonbdz6 elemzése mind hasonld
eredményre vezettek: altalanossagban megallapithattuk, hogy megfeleld, szofisztikalt
algoritmusok/programok alkalmazasa esetén az indelmotivumok elemzésbe vonasa no-
velte az elagazasok tamogatottsagat, tehat a filogenetikai eredmények megbizhatosagat,
¢és ez kiilondsen jelentds aranyl elagazasra volt igaz a ,,faban” a mélyebb elagazasok
felé haladva. Ezt jol mutatja az egyes adatsorokbdl nyert filogenetikai fak egymaésnak
megfeleltethetd elagazasainak indelekkel €s indelek nélkiil kapott PP tamogatottsagai-
nak aranya (33. abra). Az indel motivumok megfeleld kezelése nem csupan az ITS-
alapu filogenetikai szamitasokat, de akar az ITS-alapi DNS-vonalkéd fajazonositasi
hatékonysagat is novelhetné. Annak ellenére, hogy mar nem csupan a Bayes-program,
de példaul a RAXML is képes vegyes (nukleotid+bindris) adatsorok elemzésére, sajnala-
tos modon a gombak ITS-szekvenciainak (és akar mas lokuszainak) az indel-események
megfelelé kodolasa utan felfedhetd ,,rejtézkodé” lehetésége nincs kihasznalva, rutinsze-

rlien alkalmazott 1€pésént nem terjedt el a (filogenetikai) elemzésekben.
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6. Konkluzié, kitekintés

Amennyiben szeretnénk feltarni a gombak sokféleségét, felmeriil a kérdés, hogy hol
érdemes gombakat keresni. A kevéssé vizsgalt teriiletek és gombacsoportok alapvetden
sok ujdonsagot adhatnak. A gyokérkolonizalé6 nem patogén gombak valtozatossagara
iranyuld munkdink sordn szamos Magyarorszagra 0j taxont tudtunk kimutatni, és kis-
kunsagi homokteriiletekrdl 6sszesen kilenc tudomanyra j fajt és harom tudomanyra 0j
nemzetséget irtunk le. Mas foldrajzi régiok, kontinensek homokteriileteinek, homokdii-
néinek AM-képzd gombaira és ezek rokonfajaira fokuszald taxonomiai kutatdsok soran
Osszesen 12 tudomanyra 1j faj és két 1j nemzetség (és ezekben 6t 1) kombinacid) leira-
saban vettiink részt. A terepi gyijtéseken alapuld munkak mellett legalabb ekkora jelen-
tdségli a meglévd gylijtemények, a mar leirt taxonok alapos, polifazikus, molekularis
filogenetikai modszereket is alkalmazo ellendrzései, revizidi. Sivatagi szarvasgombak
¢s rokon taxonok gylijteményi, korabban leirt, jellemzett fajok revizidi soran harom
tudomanyra uj nemzetség, és megfeleld kombinaciok leirasa valt indokoltta. Részlete-
sen nem vizsgalt vagy félrehatdrozott gyiijteményi anyagokbdl tovabbi egy tudomanyra
Uj nemzetséget és Osszesen négy tudomanyra 0j fajt irtunk le. A gylijteményi feldolgo-
zdsok hatasara” eltiint a Terfezia nemzetség(név) Eszak-Amerikabol, és valdjaban
minden, a tag értelemben vett mediterran €s kozel-keleti région kiviili tertiletrol, ahon-
nan korabban ismert volt. Egy nemzetség(név) viszont oriasi teriileteket ,,hoditott” meg
a taxonomiai munkank eredményeképp, hiszen a korabban monotipikus Mattirolomyces
nemzetségbe, a kiskunsagi elegyes akdcosokban gyakori homoki szarvasgomban kiviil

tovabbi négy faj keriilt, kiilonb6z6 kontinensekr6l, éléhelyekrol, koztiik sivatagokbdl is.

Az, hogy a gylijtemények ilyen mennyiségben tartalmazhatnak (jdonsagot vagy éppen
hibat, kiilonosen megkérddjelezhetévé teszik azt a nevezéktani tdrekvést, hogy DNS-
szekvenciaadatok elegenddek legyenek fajok, taxonok leirasahoz, ezek tipusanyagok
lehessenek. A dolgozatban bemutatott taxondmiai munkak soran is tobb esetben azono-
sitottunk kordbban o6koldgiai, molekularis diverzitdsi munkakbol, akér sajatunkbdl is
ismert leszdrmazasi vonalakat. Az AM-képz6 gombak korében végzett munkdink soran,
amikor tobb, nem atfedd 16kuszt is vizsgaltunk, eléfordult, hogy fiiggetlen, kiilonb6z6
¢lohelyeken folyt vizsgalatokban kimutatott csoportokrol deriilt ki, hogy

konspecifikusak a leirt 0 fajjal. Mikor végre sikertilt az ,,egy gomba, egy név” torekvés-
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sel az egyik jelent6s gombataxonoémiai problémat megoldani, nehéz elképzelni, milyen

kovetkezményekkel jarna, ha elfogadndk az el6terjesztést.

Egyebek mellett azért is, mert tovabb erdsiti azt a gyakori félreértést, ami a molekularis
taxonomiai médszerek kizardlagos lehetdségeit sugallja, és hattérbe szorithatja a valo-
jéban elengedhetetlen ,,organismal knowledge” szerepét. A munkaink sordn is szamos
esetben, a benniik rejlé potencial mellett, a molekularis modszerek korlatai is kidertil-
tek, mint példaul egy sokkopias 1okusz polimorfizmusa esetén. Eredményeink illusztral-
tak azt is, hogy morfologiai karakterek vagy éppen ultrastrukturalis jellemzOk milyen
mértékben segithetik a filogenetikai elemzések értelmezését. De az ellenkez6jét is ta-
pasztalhattuk, mikor hiaba a morfologiai valtozatossag, mint példaul egyes
gyokérendofiton taxonoknal, ha ez nem kd&thetd az aktualisan egyediili megbizhatd cso-
portositdst ado molekularis filogenetikai eredményekhez. Hasonldan az AM-képzd
gombak taxonomiajahoz, ahol viszont sokszor a megfelelé morfologiai, anatomiai jel-
lemzOk hianya miatt, mint példaul a kis ,,glomoid” sporas taxonoknal, elengedhetetlen a
polifazikus megkozelités. A megfeleld, adott kérdéshez és csoporthoz alkalmas
lokuszok kivalasztasa és a megfeleld elemzések hasznélata azonban alapvetd jelentdsé-
gli, és még ha praktikus kényszer is befolyasolja sokszor a dontéseket, a mddszerek kor-

latainak ismerete nélkiilozhetetlen az eredmények megfeleld értékeléséhez.

Kutatasaink legfobb hosszu tavu célja, hogy megprobaljuk akar csak részben megérteni,
milyen szerepiik lehet a nem patogén gyokérkolonizalé gombaknak félszaraz, szaraz
teriileteken, hogyan adaptalodhattak ezekhez az extrém éldhelyekhez. Ez utobbi valo-
szin{i, hogy nem is nagyon bonyolult, hiszen eredményeink igazoltak, hogy csak a csé-
szegombak csaladjan (Pezizaceae) beliil legalabb négy leszarmazési vonalon jelentek

meg sivatagi szarvasgombak.

Célunk alapvetové tette, teszi, hogy folyamatosan keressiik arra is a valaszt, milyen kii-
16nb6z0 interakcidk, milyen kiilonb6z6 gombak fordulhatnak el ilyen él6helyeken. Bar
a kompozicionalis diverzitdsi vizsgalatok sok mindenre ravilagitottak, példaul, hogy
szaraz fiives teriiletek gyokérendofiton kozdsségei hasonlok, ugyanazok a gyakori,
»core” tagjaik, az is egyértelmii, hogy bar elengedhetetlenek a pontosan azonositott
taxonok, fajok, és magunk is kimutattuk példaul a DSE-gombacsoportok komplementa-
ris interspecifikus funkcionalis heterogenitasat, valosziniileg nem ezen, de biztosan nem
csak ezen a diverzitasi szinten jelentkezik a funkcionalis soksziniiség. Emellett, nem

feledkezhetiink meg arrdl sem, hogy egy novényegyed gyodkerét is szdmos kiilonboz6
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gomba kolonizélhatja, sét kiilonb6z6é kdlcsonhatéstipusok, akar ugyanazon gyokérsza-
kaszban is eléfordulnak, ahogy azt megfeleld, specifikus in planta vizualizaciés mod-

szerrel is igazolni lehet.

Ennek a valtozatossagnak, komplexitasnak figyelembe vétele, a holobiont-szemlélet és
ennek meghonosodasa, elterjedése nem csupan ndovénybioldgiai, de a névényasszocialt,
példaul gyokérkolonizaldé gombak szerepének megértésében is alapvetd jelentOségii,
kulcsfontossagu. Erre szeretnénk torekedni a félszaraz, szaraz teriiletekhez kapcsolodo
mikocentrikus, funkcionalis szempontbol egyre hangsulyosabban a

gyokérendofitonokra fokuszalo kutatasaink soran, eredményeink értelmezésekor.
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7. A legfontosabb eredmények rovid 6sz-
szefoglalasa

A jelen dolgozatban bemutatott kutatdsok elsosorban a félszaraz, szaraz teriileteken
élo és ezekkel kozeli rokonsdagban dllo, nem patogén gyokérkolonizaloé gombdk rejtoz-
kodd diverzitisanak feltardsdara, valamint vizsgdlati lehetdségeinek fejlesztésére ird-

nyultak.

Mikocentrikus vizsgalataink az eltéré interakcio-tipusokban résztvevé, kiilonbdz6 gom-
bacsoportok diverzitasara iranyultak, és a kompozicionalis diverzitasvizsgalatok soran
torekedtiink a felmeriilé taxonomiai kérdések tisztazasara. Kiilonb6zé vizsgalati lehetd-
ségeket alkalmazva, akar fejlesztve azokat, harom kolcsonhatasi tipusra és az ezeket
létrehoz6d gombékra, és a ndvényasszocidlt sivatagi szarvasgombakra és rokoncsoportja-

ikra fokuszaltunk.

7.1 Ektomikorrhizak, ECM-képz6 gombak

Az ECM-képz6 gombaknak a kolonizalt gyokérvégekbdl kiindulo vizsgélata az egyedii-
li eljaras, melynek alkalmazasa esetén az eredményeink arrol is informaciot adnak, hogy
milyen novénnyel all kapcsolatban egy-egy gombataxon. Az ektomikorrhizak morfo-
anatomiai jellemz0i akar taxonspecifikusak is lehetnek, drulkodhatnak esetleg funkcio-
nalis kiilonbségekrdl, és példaul az ECM-mintakon alapulé molekuléris diverzitasi
vizsgalatoknal segithetik a feldolgozas el6tti mintasziirést vagy a vizsgalni tervezett
ECM-képz6 gombacsoport mikorrhizdinak dsszegyiijtését. Harom kiilonbdz6 nemzetség
ECM-szintli vizsgalatai soran minden esetben a nrDNS ITS-szakasz szekvenciainak

meghatarozasaval és elemzésével azonositottuk a gombapartnereket.

7.1.1 A Tuber rapaeodorum fajcsoport ektomikorrhizai

A dontd tobbségében alfoldi erddkbdl szarmazo ,kis fehér” szarvasgombak (Ascomy-
cota, Tuber nemzetség, Tuber rapaeodorum fajcsoport, (/puberulum, /maculatum le-
szarmazasi vonalak sensu BONITO és mtsai. 2010) ektomikorrhizaibol nyert szekvenciak
¢és a fajcsoport adatbazisokban elérhetd adataival egyiitt végzett filogenetikai elemzé-
sekben az ECM-mintainkat képzé gombak 6t csoportba rendezddtek, melyek koziil

elemzéseink alapjan harmat tekinthettiik fajszinten azonositottnak. Az ECM-
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anatomiajukban nagyon hasonlo csoportok nrDNS ITS-szekvencidikban jelentsen kii-
16nboztek. Kimutattuk, hogy a fajcsoport nagyobb kladjait az 1TS1-szakasz jelentds
méretbeli kiilonbsége jellemezte, és ez az illesztések utan egy jellegzetes, a csoportok-

hoz kothetd indel-mintazatot eredményezett.

7.1.2 A Tomentella nemzetség ektomikorrhizai

Molekularis filogenetikai elemzéseinkben a leginkdbb alfoldi erdékbdl szarmazoé ma-
gyarorszagi tomentelloid szekvenciakat egészitettiik ki hazai biikkosokbol szarmazo
tomentelloid ECM-szekvenciakkal, igy az Osszes magyarorszagi tomentelloid ECM-
mintabol szdrmazo ITS-szekvenciat elemeztiik egylitt, hasonlo, adatbazisokban elérhetd
Tomentella (Basidiomycota) nrDNS ITS-szekvenciakkal. Elemzéseink alapjan Kimutat-
tuk, hogy ezek 6sszesen 18 kladba rendez6dtek, mely csoportokra, ellentétben a kis fe-
hér szarvasgombakkal és a susulykakkal, markansan kiilonb6z6 ECM-anatomia is jel-
lemz6. Eredményeinknek megfelelden, a csoportok koziil dsszességében 15 kladot faj-
szinten azonositottnak tekinthettiink, melyek koziil csak egynek volt termétest alap
eléfordulasi adata Magyarorszagrol. A 18 klad koziil haromban fordultak elé mind biik-
kosokbol, mind pedig alfoldi erdokbdl szarmazo tomentelloid ECM-mintak. Kilenc
csoportba csak alfoldi erdékbél, mig hat csoportba csak biikkosokbol szarmazo
tomentelloid taxonok rendezédtek. Elemzésiinkkel fajszinten azonositottunk 6t korab-
ban azonositatlan tomentelloidként leirt morfotipust. A nemzetségen beliili tisztazatlan
filogenetikai viszonyokat azonban az ITS-szekvenciak indel-karaktereinek elemzésbe

vonasaval sem lehetett feloldani.

7.1.3 Az Inocybe nemzetség ektomikorrhizai

A szintén bazidiumos gombak ko6zé tartozo, bonyolult taxonomiajt susulyka (Inocybe)
nemzetség fiilophazi félszaraz homokteriileten gyijtott, ECM-képz6é novényekrdl szar-
maz6 mintaibol kapott szekvenciakat elemeztiik egyiitt adatbazisokbdl szarmazo szek-
venciakkal. Megallapitottuk, hogy a fiilophazi mintak hét Inocybe taxont képviselnek,
melyek koziil 6t esetében fajszinten azonositottuk a gombapartnert. Ezek koziil harom
fajnak ez az els0 dokumentéalt magyarorszagi eléfordulasa. Annak ellenére, hogy az
egyes Inocybe csoportok hatarozottan elkiiloniiltek egymastol a filogenetikai elemzé-
sekben, morfotipusaik anatdmiaja nagyon hasonl6 volt. Két Inocybe fajt is kimutattunk
a tertiletre betelepitett, behurcolt Pinus nigra gyokerein, ezek koziil az egyiket két ho-

nos novényfajon (Populus alba és Salix rosmarinifolia) is megtalaltuk, mely mutatja,
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hogy a teriileten invazivnak is tekintheté feny6faj szimbiozist képes kialakitani a teriilet

honos novényeinek ECM-képz6 gombaival is.

7.2 Arbuszkularis mikorrhiza, AM-képz6 gombak

AM-képz6 gombakat tobbféle modszerrel vizsgalhatjuk. Egyes novények gyokerének
vizsgélata a kolonizaciordl adhat tdmpontot, azonban a gyokéren beliili kolonizacids
jellemzok leginkabb funkciondlis informaciét adhatnak, de nem hasznalhatok AM-
képzé gombak azonositasara. A novények gyokereibol molekularis modszerekkel vizs-
galhatjuk az AM-képz6 gombak in planta diverzitasat. Talajmintakbol kiindulva, a
gombak ivartalan spordinak kimosasa, valogatasa, sporaalapi hatarozasa alapjan is ké-

pet kaphatunk egy-egy ¢16hely AM-képz6 gombakdzosségérol.

7.2.1 A virginiai holdruta AM-képzd gombainak in planta diverzitasa

A Botrychium virginianum sporofiton AM-képzé gombainak in planta diverzitasi vizs-
galataihoz a pafrany unikalis hazai élohelyén, a Kunfehértoi holdrutas erdében, tobb
egyedr6l gyijtott gyokérmintakbol indultunk ki. A REDECKER-féle (REDECKER 2000;
REDECKER és mtsai. 2003) és a WUBET-féle (WUBET és mtsai. 2006) primerrendszereket
hasznaltuk ¢és mindkét esetben 5-6 AM-képzé gombafilotipust mutattunk ki a
sporofitonok gyokereibdl, melyek tobbsége az elemzések idején ,,Glomus A csoport-
nak” nevezett (Sensu SCHWARZOTT és mtsai. 2001) kladba tartozott. A holdrutat koloni-
zalo AM-képz6 gombak — az adott markerek altal lehetové tett elemzési szinten — nem
voltak egyediek, nem bizonyultak specifikusnak, mas teriiletekrdl is kimutattak azokat,
és/vagy széles korben elterjedt, gyakori AM-képz6 gombacsoportokat reprezentaltak.
Ez alapjan megallapitottuk, hogy a korabban altalunk leirt (KOVACS és mtsai. 2003)
egyedi, robusztus, fosszilis arbuszkulum-struktarakra (STUBBLEFIELD és mtsai. 1987)
hasonlit6 AM-anatomiat, szervezddést nagy valosziniiséggel az O0si ndvényi ledgazast
reprezentald pafrany hatarozza meg.

Vildgviszonylatban az elsék kozott kozoltiink pafranyokrol szarmazo, AM-képzd gom-
ba in planta molekularis diverzitasi adatokat. Ezen vizsgalat soran, Magyarorszagon
eldszor alkalmaztunk molekularis modszereket AM-képzé gombdk diverzitasanak vizs-
galatahoz, és ezek voltak az elsé ilyen jellegli publikalt adatok AM-képz6 gombakrol a

Karpat-medence természetes ¢él6helyeirdl.
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7.2.2 Kiskunsagi teriiletek AM-képz6 gombainak spéraalapu vizsgalata
Harom mintavételi helyrdl (bugaci Osborokas, fiillophazi homokpusztagyep, tatarszent-
gyorgyi teriiletek) szdrmaz6 talajmintakbol sporavizsgalatok alapjan jellemeztik az
AM-képz6 gombakdzdsség Osszetételét. A vizsgalatokkal dsszesen 31, gyakorisagukban
jelentésen kiillonbozé AM-képzé gombafaj jelenlétét mutattuk ki. Mivel a Magyaror-
szagrol korabbrol ismert mind a hat fajt megtalaltuk, eredményeink 25 faj esetében az
elsé hazai el6fordulasi adatot jelentetik. Mar morfologiai alapon is tudomanyra 1;j faj-
nak igérkezett egy izolatum, és ezt a részletes anatomiai jellemzésén tul, a LEE-féle
(LEE és mtsai. 2008) és a KRUGER-féle primerrendszer (KRUGER és mtsai. 2009) alkal-
mazasaval nyert szekvencidk molekularis filogenetikai elemzései is megerdsitették. A
filogenetikai elemzésekhez a nyilvanos adatbazisokbol szarmazo6 adatokon tul, a nem-
zetség harom tovabbi fajabol is nyertiink atfedd szekvencidkat. A Bugacrol izolalt, tu-
domanyra uj AM-képz6 gombafajt

Diversispora jakucsiae Btaszk., Balazs & Kovacs

néven irtuk le.

7.2.3 AM-képz6 gombak molekularis taxondémiaja

A homokteriiletek, homokdiinék specidlis él6helyek, tdpanyagban is szegények és a
talaj vizmegtartd képessége nagyon rossz. Els@sorban az ilyen éléhelyek AM-képzd
gombaira és ezek rokonfajaira fokuszald taxonomiai kutatasokba bekapcsolodva, a leg-
tobb esetben ,,glomoid”, hialin sporas izolatumok molekularis filogenetikai vizsgalatat
végeztiik. Kiilonbozd primerrendszerekkel, kiillonb6zé nrDNS-szakaszokat vizsgaltunk
¢és elemeztiink, majd annak elterjedése utan, a KRUGER-féle primerrendszerrel (KRUGER
¢és mtsai. 2009) a korabban leirt fajokat is Gjravizsgaltuk. A szekvenalt 10kuszok alapjan
minden esetben vizsgaltuk, hogy molekularis diverzitasi munkakban kimutattak-e ko-
rabban a taxont, ezzel is informéciot szerezve a faj az elterjedési, ¢16helyi jellemzdirdl.
Ezen munkék soran 6sszesen 12 tudomanyra Uj faj és két (1j nemzetség (és ezekben 6t 0;j
kombinéci0) leirasdban vettiink részt.

Az alabbiakban a fajok neveinek publikalasanak sorrendje szerint haladva keriilnek fel-
soroldsra a taxonok. Minden esetben, ha valtozott a nemzetségnév, az a név (bazionim)
szerepel eldbb, melyet a faj leirasakor hasznaltunk. Amennyiben az 1j nemzetséget is
mi irtuk le, gy a kombinacié neve az eredeti faj neve (bazionim) alatt el6bb szerepel,
mint kiilon a nemzetség neve. Mas kutatok altal leirt kombinaciok zarojelben vannak

feltiintetve.
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Glomus perpusillum Btaszk. & Kovacs
Kamienskia perpusilla (Btaszk. & Kovacs) Btaszk., Chwat & Kovacs

Glomus achrum Btaszk., D. Redecker, Koegel, Schiitzek, Ochl & Kovacs
Dominikia achra (Btaszk., D. Redecker, Koegel, Schiitzek, Ochl & Kovacs)
Btlaszk., Chwat & Kovacs

Glomus bistratum Btaszk., D. Redecker, Koegel, Symanczik, Oechl & Kovacs
Kamienskia bistrata (Btaszk., D. Redecker, Koegel, Symanczik, Oehl & Ko-
vacs) Blaszk., Chwat & Kovacs

Glomus africanum Btaszk. & Kovacs
(Funneliformis africanum (Blaszk. & Kovacs) C. Walker & A. Schiiller)
(Septoglomus africanum (Blaszk. & Kovacs) Sieverd., G.A. Silva & Ochl)

Glomus iranicum Btaszk., Kovacs & Balazs
Dominikia iranica (Btaszk., Kovacs & Balazs) Btaszk., Chwat & Kovacs

Paraglomus majewskii Btaszk. & Kovacs

Septoglomus fuscum Btaszk., Chwat & Kovacs, Ryszka
Septoglomus furcatum Btaszk., Chwat & Kovacs, Ryszka

Diversispora varaderana Btaszk., Chwat, Kovacs & Goralska
Diversispora peridiata Btaszk., Chwat, Kovacs & Goralska
Diversispora slowinskiensis Btaszk., Chwat, Kovacs & Goralska
Dominikia Btaszk., Chwat & Kovacs
Dominikia disticha Btaszk., Chwat & Kovacs
Dominikia minuta (Btaszk., Tadych & Madej) Btaszk., Chwat & Kovacs
(tovabbi uj kombindciokat ldsd feljebb)
Kamienskia Btaszk., Chwat & Kovacs
(1ij kombinaciokat lasd feljebb)

7.3 Sotét szeptalt endofiton (DSE) gombak

A ndvények gyodkereit a kiillonb6z6é mikorrhizaképzdé gombak mellett endofiton gombak
is kolonizaljak. Széles korben elterjedtek és kiilondsen erds abiotikus stressz jellemezte
¢lohelyeken gyakoriak a leginkdbb tomldsgombak kozé tartozd gydkérendofitonok,
melyek kozott el szoktdk kiiloniteni a melanizalt hifaji, Ggynevezett sotét szeptalt
endofiton (DSE) formacsoportot (JUMPPONEN ¢és TRAPPE 1998; RODRIGUEZ és mtsai.
2009).
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7.3.1 Kiskunsagi homoktertiletek DSE-gombai

Kiskunsagi homokteriiletek DSE-gombakozosségeinek kompozicionalis diverzitasi
vizsgalata soran nyolc honosnak tekintheté és harom invazids ndvényfaj gyokereibol
izolaltunk &sszesen 296 gombatdrzset. Ezek nrDNS ITS-szekvencidinak elemzése alap-
jan egy kivétellel mind tomlésgombanak bizonyultak, és a filogenetikai analizisek alap-
jan 41 csoportot kiilonitettiink el. Ezen csoportok reprezentansait egy inokulacios rend-
szerben vizsgaltuk, és azokat a torzseket €s reprezentalt csoportjaikat tekintettiik DSE-
gombaknak, melyek nem okoztak lathat6 koros tiineteket az inokulalt ndvényeken, ko-
lonizéltak a gyokereket, és 1étrehoztak a jellegzetes mikroszklerociumokat. Ezek alapjan
14 csoportrol igazoltuk, hogy DSE-gombanak tekinthetdk, egy csoportrdl pedig késébb
igazoltuk, hogy valojaban két kiilon nemzetséget reprezental. A DSE-csoportok koziil a
vizsgalatunkkor 6t olyan volt, melyet csak rend szinten tudtunk azonositani, mig a lega-
labb nemzetség szinten azonositott DSE-csoportok kozott szamos jol ismert
gyokérendofiton taxon el6fordulasat igazoltuk, mint példaul a Rhizopycnis vagum,
Periconia macrospinosa, Curvularia sp., Microdochium bolley vagy éppen a Fusarium

nemzetség endofiton leszarmazasi vonalainak képviseldit.

Egy sikeres invazios ndvény, ha egyaltalan mutualista szimbidzist 1étesit, nem fiigghet
specifikus partnertdl, partnercsoporttdl. Ezt megforditva, azt a munkahipotézist allitot-
tuk fel, hogy azon endofitonok, melyek mind a honos, mind az adott teriileten invazios
novényeket kolonizdljak, generalistanak tekintheték. Osszevetéseink alapjan megallapi-
tottuk, hogy a vizsgalt teriileteken gyakori DSE-csoportok mind honos, mind invazios
fajokrol is eldkeriiltek, igy azok generalistanak tekinthetdk, ¢és rajuk sem
teriiletspecificitas, sem szezonalitas nem jellemzd. Vilagviszonylatban sem ismertiink
olyan egyéb korabbi tanulmanyt, ami vizsgalta volna invazios ndévények endofiton ko-
zOsségeit, ¢€s  Osszehasonlitotta volna azt a terilleten honos ndvények
gyokérendofitonjaival.  Ezek  voltak  Magyarorszag  teriiletérdl az  elsd

gyokérendofitonokra vonatkozé eredmények.

Az altalunk azonositott DSE-ko6zdsség, kiillondsen ennek éaltalanosan eléfordulo (,,core”)
tagjai megegyeznek mas foldrajzi teriiletek, kontinensek hasonlo, szaraz, félszaraz fiives
¢lohelyeirdl szarmazo gyokérendofiton kdzosségek ,,core” tagjaival. Az észak-amerikai
terliletekre megfogalmazott korabbi hipotézist (KHIDIR és mtsai. 2010) sajat eredménye-

ink, és tovabbi teriiletekr6l szarmazd adatok alapjan kiterjesztettiik: szaraz, félszaraz
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teriiletek fiféléinek gyokérendofiton kozosségeinek hasonlosaga tobb kontinensre Kiter-

jedden is megfigyelhetd.

7.3.2 DSE-gombak taxon6émiaja

A Pleosporales rendbe tartozd, harom nem azonositott DSE-csoportot tovabbi
izolatumokkal egészitettiik ki, és dsszesen 40 izolatum polifazikus taxonoémiai vizsgala-
tat végeztiikk el. A morfoldgiai, anatomiai és a sporuldcios vizsgalatokat tobblokuszos
filogenetikai elemzésekkel egészitettiik ki. Ez utobbi szamitasokhoz meghataroztuk az
nrDNS harom szakasza (SSU egy része, teljes ITS és az LSU egy része) mellett az aktin
(ACT), tubulin (TUB), calmodulin (CAL) és az elongacios faktor (TEF) szekvenciait.
Egy osztaly-, egy csalad- és nemzetségszintli elemzésiink egyértelmiien aldtdmasztotta,
hogy mindharom csoport elkiiloniil a Massarineae alrend ismert nemzetségeit6l. Leira-
suk idépontjaban tudomanyra j monotipikus nemzetségként irtunk le egy-egy tudo-
manyra uj fajjal két nemzetséget:

Aquilomyces patris D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Flavomyces fulophazii D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Az izolatumok novekedési jellemzoi alapjan is a legvéltozatosabb csoport elemzése
alapjan a tudomanyra 0j nemzetségben hat tudomanyra 0j fajt is leirtunk:

Darksidea D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Darksidea alpha D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Darksidea beta D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Darksidea gamma D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Darksidea delta D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Darksidea epsilon D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Darksidea zeta D.G. Knapp, Kovacs, J.Z. Groenew. & Crous

Ez a nemzetség széles korben elterjedt, nem csak a vizsgalati teriileteinken gyakori
DSE-gombacsoport. A Darksidea nemzetség izolatumainal sikeriilt ivaros sporulaciot
indukalni, fejlett, sporakkal rendelkez6 aszkuszokat tartalmazo zart termétestek alakul-
tak ki. Minden kétséget kizaro, ivaros termdétestképzésre a DSE-gombék korében ez az
elsd és mindeddig az egyetlen példa, hiszen szamtalan megismételt probalkozas ellenére

sem sikertiilt az ivaros termdtestképzést Gjra indukalni.
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7.3.3 DSE-csoportok funkcionadlis heterogenitasa

A DSE-gombak nem jelentenek rendszertanilag egységes csoportot, és a kiskunsagi
homokteriiletek 15 kiillonb6z6 DSE-taxonja funkcionalis értelemben is heterogén volt.
Reprezentativ torzsek konstitutiv enzimtermelésének és szénforras-hasznositdsanak
vizsgalataval jelentOs interspecifikus funkcionalis heterogenitast mutattunk ki. Az elem-
zések soran a gombak rendszertani csoportjaik alapjan elkiiloniiltek, de f6 gazdakoron-
ként jelentdsen atfedtek. Ezen f6 kategoridk alapjan vizsgalva a hasznositott szénforra-
sokat, megallapithattuk, hogy a fiifélék endofitonjai és a nem fiifélekre jellemzo
endofitonok csoportjai kiilon-kiilon is a teljes szénforras-repertoart hasznalni tudtak. Ez,
a nagyobb ndvénycsoportok gyokérendofiton csoportjainal kimutatott komplementaris
enzimspektrum beleillik a ,,n6vényi holobiont” (VANDENKOORNHUYSE és mtsai 2015)
elméletbe. A DSE-ko6zosségben jellemz6 funkcionalis diverzitas kiilonds szereppel bir-

hat tapanyagszegény eldhelyeken.

7.4 Gyokérkolonizal6 gombak in planta vizualizacioja

Az Altalunk is vizsgalt kiilonbozé kolcsonhatastipusokat (ECM-, AM-, DSE-
kolonizéacid) mas-mas gombacsoportok képzik, viszont sokszor akar egy ndvényegyed
egyazon gyokérszakaszan is eléfordulhatnak kiilonboz6 kolonizacid tipusok. Sok vizs-
gélatnal meriilhet fel igény arra, hogy lokalizélni tudjunk egy-egy adott taxont, a gyoke-
reken beliili specifikus vizualizaciohoz az RNS fluoreszcens in situ hibridizacié (FISH)
technikat adaptaltuk. A riboszomalis RNS-ekre hibridizald probak hasznalataval értiik
el, hogy ne csak a sejtmagban kapjunk fluoreszcens jelet, és a vizualizacio eredményei a
gombak életképességével, metabolikus aktivitasaval is Osszefliggésbe hozhatok legye-
nek. A szakirodalombdl ismert probak mellett, altalanosan hasznalt, csoportspecifikus
PCR-primerek alapjan kialakitott és magunk tervezte probakat is hasznaltunk. Termé-
szetes €s mesterségesen 1étrehozott mintakon is alkalmazni tudtuk ezeket ECM-, AM-
¢s DSE-kolonizaciok vizualizacidjara. A kiilonb6zd fluoroférokkal kapcsolt probak
segitségével sikerlilt gyokérben szimultdn és specifikusan megjeleniteni endofiton és
AM-képzd gomba egyiittes kolonizaciojat. Munkank soran sikeriilt el6szor nem transz-
formalt, kiilonbozd gombacsoportokat specifikusan, és akar két kiillonb6zd csoportot

szimultdn mddon is megjeleniteni ndvényeken beliil.
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7.5 Sivatagi szarvasgombak és rokon taxonok

A gombdk egyes jellemzdi Osszefiiggésben allhatnak a szaraz éldhelyekhez torténd
adaptacidval, ilyen példaul a termétestképzés eltolodasa a zart formak és a foldfelszin
alatti kialakitas felé. A zarodo, fold alatt képzett termOtest nem ritka a gombak korében,
€s szamos, kiilonbozo éléhelyeken eléforduld leszarmazasi vonalon el6fordul (THIERS
1984). A termdétestképzésben is megnyilvanuld éléhelyhez vald alkalmazkodas talan
leginkabb egyértelmli példait az tigynevezett sivatagi szarvasgombak adjak. Egy adott
¢lohely, partnernévény vagy rendszertani csoport gyokérkolonizaldé gombait tanulma-

nyozhatjuk gy is, hogy a gombak termétesteinek vizsgalatabol szarmaznak adataink.

7.5.1 Spanyolorszagi sivatagi szarvasgombak revizidja

A madridi Kiralyi Botanikuskert (RJB — Real Jardin Botanico) herbariumanak gomba-
gyljteményében (MA-Fungi) a sivatagi szarvasgombak legismertebb nemzetségének
gylijteményi revizidja soran 110 Terfezia fajként deponalt példany részletes mikroszko-
pos vizsgalatat és 71 példanybdl kiindulva, molekularis filogenetikai elemzéseket vé-
geztiink. A gylijteményben el6forduld Terfezia arenaria és Terfezia claveryi fajok mor-
fologiai alapon is jol azonosithatok voltak, és az ntDNS ITS-szekvencidk alapjan vég-
zett molekularis elemzésekben is erésen tdmogatott, elkiiloniild kladokat alkottak. A
Terfezia leptoderma és Terfezia olbiensis fajokként deponalt gyijtések mind morfologi-
ai, mind molekularis filogenetikai szempontbdl nagy valtozatossagot mutattak, és lega-
labb négy kladba rendezddtek, melyek nem alkottak egylitt monofiletikus csoportot.
Ezek koziil anatomiai jellemzOk alapjan, egyhez hozza rendelhettik a Terfezia
leptoderma nevet, és a tobbi csoportra, mint Terfezia olbiensis fajkomplexként tekintet-
tiink, azon nevezéktani probléma miatt is, hogy hat korabban publikélt név ,tartozik”
ehhez a csoporthoz. Ezek elterjedt, szinonimként valo kezelése az altalunk talalt hetero-
genitas alapjan nem feltétlentil indokolt. Tobb esetben detektaltunk termdtesten beliili
nrDNS ITS-heterogenitast, a Terfezia olbiensis fajkomplex egy kladjaban hat esetben is,
melyekben klonozas utdn termdtestenként kiilonbozé szamu ITS-haplotipust azonositot-
tunk, és volt olyan termétest, melyben két haplotipus akar 12 karakterben is kiilonbo-
zOtt.

A revizid soran harom gyiijtés esetében a termotestek egyedi karakterkombinacioi, a
retikulalt spora €s a sejtes szervezddésii peridium is egy uj taxonra utaltak, ezt a mole-

kularis filogenetikai elemzések is megerdsitették. A példanyokbdl nyert szekvenciak
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hatarozottan elkiiloniild, a tiiskés sporaju Terfezia kladok kozé ¢kel6dé csoportot alkot-
tak. Ezt a tudomanyra j sivatagi szarvasgombafajt

Terfezia alsheikhii Kovacs, M. P. Martin & Calonge

néven irtuk le.

Szintén egy tévesen hatarozott példanyrol megéllapitottuk, hogy valdjaban a Magyaror-
szadgon gyakori, a kiskunsagi elegyes akacosokban is gyakran gytijthetd, homoki szar-
vasgomba (Mattirolomyces terfezioides) egy termdteste, melyet Madrid belteriiletén
gyljtottek. Ez amellett, hogy Spanyolorszagra Gj adat, a faj jelenleg ismert legdélebbi és
legnyugatibb leléhelye.

7.5.2 Egyéb teriiletek sivatagi szarvasgombai

A Terfezia fajokat nem csak a Mediterran régio, Eszak-Afrika, és a Kozel-Kelet sivata-
gos, félszaraz teriileteir6l, de mas hasonld élohelyekrol, példaul Dél-Afrikabol is leirtak
korabban, ahol hasonléan az észak-afrikai és kozel-keleti régiokhoz vagy épp ausztral
tertiletekhez, a kiilonb6z6 sivatagi szarvasgombak nagy szerepet jatszottak, jatszanak az

ott ¢16 Oslakosok életében (SHAVIT 2014).

7.5.2.1 Dél-Afrika és Ausztralia sivatagi szarvasgombai

Az ausztral teriilletekrél négy, korabban mar ismert faj (Elderia arenivaga,
Mycoclelandia arenacea, Mycoclelandia bulundari, Redellomyces westraliensis) eseté-
ben a molekularis filogenetikai vizsgalatok megerdsitették azok taxondmiai helyzetét és
csaladbesorolasat is, a filogenetikai elemzésekben az Elderia és a Mycoclelandia nem-
zetségek a Pezizaceae, mig a Redellomyces nemzetség a Tuberaceae csaladba rendezo-
dott.

Ausztral teriiletekrol egy sivatagi szarvasgomba morfologiai és molekularis filogeneti-
kai elemzése is megalapozotta tette, hogy egy tudomanyra uj fajt irjunk le, mely egy
eddig nem ismert, tudoményra 1) nemzetséget képvisel a csészegombafélék csaladjaban
(Pezizaceae):

Ulurua nonparaphysata Trappe, Claridge & Kovacs

Korabban nem azonositott Sivatagi szarvasgomba példanyok esetében jellegzetes ana-
tomiai jellemzOk ¢és a molekularis filogenetikai elemzések igazoltak, hogy a
Mattirolomyces nemzetségbe tartoznak ¢és tudomanyra uj fajként irtuk le:

Mattirolomyces mulpu Kovacs, Trappe & Claridge
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Dél-afrikai sivatagos teriiletekrdl korabban Terfezia fajként leirt sivatagi szarvasgomba
példanyok vizsgalata soran mind az anatdmiai vizsgalatok, mind a molekularis filogene-
tikai elemzések egyértelmiivé tették, hogy ez a faj is a Mattirolomyces nemzetség kép-
visel§je, ezért sziikséges volt atsorolni. Igy publikaltuk, egy hibas névkozlés utan, a
Mattirolomyces austroafricanus (Trappe & Marasas) Kovacs, Trappe & Claridge

1j kombinaciot.

7.5.2.2 Eszak-amerikai Terfezia és rokon fajok

Eszak-Amerikaban harom szarvasgombafajt irtak le kordbban a Terfezia nemzetségbe
tartozoként. Ezen fajok lehetd legtobb példanyanak revizidja soran tovabbi, morfoldgiai
alapon kozeli rokonnak tartott, de pontosan meg nem hatarozott anyagokat, illetve nem-
zetségbeli hovatartozas miatt tovabbi, Eszak-Amerikabol szarmazo fajokat is vizsgal-
tunk.

Az Asa Gray diszjunkciot mutatd, egykori Terfezia gigantea faj Japan és az Egyesiilt
Allamok teriiletérél szarmazé anyagainak feldolgozasat transzmisszios elektronmik-
roszkopos vizsgalatokkal is ki tudtuk egésziteni. A faj nemzetségszintli besorolasa nem
volt helyes, molekularis filogenetikai eredményeink is alatamasztottdk, hogy egy uj, a
Morchellaceae (kucsmagombafélék) csaladjaba tartozo, tudomanyra ) nemzetség kép-
viseldje. Ezt a csaladba sorolést az ultrastruktiralis jellemzdk, mint példaul a Woronin-
testek alakja, is megerdsitették. A tudomanyra 0j nemzetség leirasa mellett egy 1) kom-
binéciot is kozoltlink:

Imaia Trappe & Kovacs

Imaia gigantea (Imai) Trappe & Kovacs

A molekularis filogenetikai elemzések soran a masik két korabbi Terfezia faj a
Pezizaceae csaladba rendezédott, de egyértelmien elkiiloniiltek a /Terfezia-Peziza
depressa (sensu TEDERSOO és mtsai. 2013) leszarmazasi vonaltol.

Az egyedi sporamintazata Terfezia longii a csoport bazalis részén, minden ismert nem-
zetségtdl és korabban kijelolt leszarmazasi vonaltol elkiiloniilten dgazott le, szdmara egy
tudomanyra ij nemzetség elkiilonitése, és a faj atsorolasa volt indokolt:

Stouffera Kovacs & Trappe

Stouffera longii (Gilkey) Kovacs & Trappe
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Az egykori Terfezia spinosa, melyet eldszor Louisiana teriiletérdl, egy folyd melldl
gyujtottek, de gylijteménybe keriilt még Nevadabol, Mexikobol, és Pakisztanbol,
Lahore melldl is, hasonloan egy Mexiko teriiletérdl gyiijtott, pontosan nem azonositott
anyaghoz, mind a morfologiai jellemzok, mind a molekularis filogenetikai vizsgalatok
alapjan a Mattirolomyces nemzetséghe tartozott, ezeket j kombinacioként és tudo-
manyra uj fajként irtuk le:

Mattirolomyces spinosus (Harkn.) Kovacs, Trappe & Alsheikh

Mattirolomyces mexicanus Kovacs, Trappe & Alsheikh

Ezzel a Mattirolomyces nemzetség jelenlétét egy ujabb kontinensrdl igazoltuk, a nem-
zetségbe tartozo fajok szama pedig 6tre emelkedett. Korabban HEALY (2003) mikrosz-
kopikus jellemzOk, ¢és részletes ultrastruktiralis vizsgalatai soran leirta a
Mattirolomyces tiffanyae fajt lowabol. A molekularis filogenetikai elemzések, 0ssz-
hangban a korabbi anatomiai, ultrastrukturalis jellemzésekkel, egyértelmiien igazoltak,
hogy a gomba a Mattirolomyces nemzetségbe sorolasa nem volt helyes. Mivel elkiil6-
niilt minden egyéb nemzetségtdl és leszarmazasi vonaltol a Pezizaceae csaladban, a faj
szamara egy tudomanyra 0j nemzetséget irtunk le, és oda 4t is soroltuk:

Temperantia K. Hansen, Healy & Kovacs

Temperantia tiffanyae (Healy) K. Hansen, Healy & Kovacs

7.5.3 A Mattirolomyces terfezioides vizsgalatai

7.5.3.1 Ultrastruktdra

Mivel az ultrastruktura-jellemzok fontos rendszertani informaciokkal birnak a csésze-
gombak korében, viszont a korabbi Mattirolomyces nemzetségrdl rendelkezésre allo
ultrastruktira-adatok valojaban az altalunk leirt Temperantia tiffanyae fajrol szarmaz-
tak. Ezért a Mattirolomyces nemzetség tipusfajanak, a hazankban homoki elegyes aka-
cosokban gyakori, nagy tdmegben gyiijtott homoki szarvasgomba Kunfehértoi holdrutas
erdében gylijtott termdtesteibdl vizsgaltuk a nemzetség ultrastrukturalis jellemzdit. Ha-
bar a Mattirolomyces/Elderia leszarmazasi vonal elkiiloniil az ismert ,,finom skalas”
Pezizaceae vonalaktol (sensu HANSEN és mtsai. 2005), a faj esetében a csaladra jellem-
z6 altalanos ultrastrukturalis karakterek meglétét igazoltuk. Jellegzetesen két membran-
nal indult az aszkosporak lehatarolodasa, és a fejlodé sporafalon, a masodlagos vasta-

godas kozben sapkaszeri réteg jelenik meg az ornamentacion. A nem-aszkogén hifak
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porusainal sokszor jelents szamban talaltunk szogletes Woronin-testeket, ilyen forma-
kat, habar mas tomldsgombanal el6fordulnak, a Pezizaceae csaladbol nem irtak le ko-

rabban.

7.5.3.1 Gazdandévények, szkler6cium

A homoki szarvasgomba termétesteinek gytjtése soran novények gyokerét is magukba
zard hifatomorodéseket talaltunk, onmagukban is, de a termdétestek minden esetben
kapcsolddtak ilyen képletekhez, igy ezeket a faj szklerociumanak tekinthettiik, hasonl6-
an a kucsmagombaknal megfigyeltekhez (BuscoT 1987, 1994; BuscoT és Roux 1987).
Tobb novény gyokerein is eléfordultak ilyen aggregatumok. A szarvasgomba gazdakor-
ének tisztazasa érdekében, az ntDNS ITS-régiora tervezett diagnosztikai PCR segitsé-
gével vizsgaltuk az él6hely novényeinek gyokereit, és négy fasszarti valamint harom
lagyszart novény gyokerének mintai adtak pozitiv PCR-eredményt. Mindegyik névény
gyokerében talaltunk a Mattirolomyces terfezioides kolonizacidjara utal6 struktarakat. A
széles, AM-képz6 novények alkotta gazdakor, az Gjabb varosi teriileten valo eléfordu-
las, és a nemzetség nagyon széles geografiai és diverz éldhelyi elterjedése tovabb erdsi-
tette azt az elképzelést, hogy az Mattirolomyces terfezioides és feltehetden a nemzetség

nem tekinthetd mikorrhizaképzdnek.

7.6 Molekularis taxonomiai és filogenetikai modszerek fejlesz-
tése

7.6.1 A gombak DNS-vonalkddja

Megfelelden kivalasztott DNS-vonalkod alapjan gyorsan, hatékonyan €s nagy bizton-
saggal lehet azonositani fajokat, koztiik gombafajokat is, akar ugy is, hogy nem kell az
adott csoport szakértdjévé valni, és/vagy akkor is, ha az adott ¢l61énybdl csak minimé-
lis, masfajta azonositast lehetdvé nem tevé minta all rendelkezésiinkre. A sivatagi szar-
vasgombakon végzett taxondmiai munkdink alapjan csatlakoztunk a gombak DNS-
vonalkodjanak kidolgozésara a kiilonb6z6 gombacsoportok szakértdibdl osszeallt nem-
zetkdzi kezdeményezéshez. A revidealt madridi gyiijteménybdl 6t Terfezia faj bizonyo-
san az adott taxonhoz tartozo példanyaibol szekvenaltuk az osszehasonlito elemzés cél-
régioit (nrDNS SSU, ITS és LSU, és RPB1). Osszességében is, de a Terfezia fajokat is
magaba foglaldé Pezizomycotina csoportban is az RBP1 szekvencidk jobb felbontasunak
bizonyultak, mint az nrDNS ITS-szekvenciai. Ez utoébbi konnyebb és sikeresebb

amplifikalhatosaga azonban olyan mértékli és jelentéségli elény, mely a DNS-
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vonalkdddal szembeni gyakorlati elvarasokat is szem el6tt tartva, meghaladjdk azt a
minimalis hatranyt, amit az esetleges kissé rosszabb felbontés jelent. Mindezek alapjan

a gombak hivatalos DNS vonalkddjava az nrDNS ITS-szakasz valt.

7.6.2 Az indel-motivumok nrDNS ITS-alapu filogenetikai elemzésekben
A gombak nrDNS ITS-szekvenciai nem csupan DNS-vonalkodként hasznalhatok, de
altalanosan heterogenitasuk miatt a gombak esetében nemzetségeken beliil, (kozel) ro-
kon fajok filogenetikai elemzésekor is hasznaljak. Tobb mint 110, a gombak korében
korabban filogenetikai elemzésben hasznalt és publikalt ITS-adatsor ujraclemzésével
vizsgaltuk: az adatsorokat négy illesztoprogrammal (algoritmussal) illesztve, kiilonbo-
zik-e az elemzésekkel kapott filogenetikai fak elagazasainak tamogatottsaga, ha az
indel-motivumok (,,gap”-ek) nem keriiltek az elemzésbe, és ugy, hogy ezek binarisan
kodolva az elemzésbe keriilnek. Vizsgaltuk tovabba, hogy a ,,bizonytalanul” illesztett
régiok algoritmikus eltavolitasa az illesztésekbdl miként befolyasolja az eredményeket.
Altalanossagban megallapitottuk, hogy megfeleld, szofisztikalt algoritmusok/programok
alkalmazasa esetén, az indel-motivumok elemzésbe vonasa novelte az elagazasok tamo-
gatottsagat, a filogenetikai eredmények megbizhatosagat, €s ez kiillondsen jelentds ara-
nyu eladgazasra volt igaz a ,,faban” a mélyebb elagazasok felé¢ haladva. Tehat az nrDNS
ITS-szakaszban, a nukleotid szekvenciakon tul is rejlenek olyan informaciok, melyek

alapjan korabbi elagazasokra vonatkozoan nyerhetiink fontos filogenetikai adatokat.
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8. KOszonetnyilvanitas

Komoly kihivas még megprobalkoznom is azzal, hogy szamba vegyem, kiknek szeret-
nék koszonetet mondani azért, hogy ez a dolgozat, ez a palyazat, és a mogottik allo
eredmények megsziilettek. Szerencsés vagyok, hiszen amellett, hogy egy hallatlanul
izgalmas éldlénycsoporttal sokféle megkdzelitésben foglalkozhatok, sok emberrel, sok
helyen dolgozhattam, dolgozom egyiitt. Remek emberekkel, akiktdl rengeteget kaptam

és kapok, rengeteget tanultam, és tanulok — nap mint nap.

Koszoném dr. Bagi Istvannak, hogy elinditott a palyamon, segitett ,,ratalalni” a gombak-
ra, és barmikor szamithattam segitségére. Ezlton is szeretném megkdszonni dr. Jakucs
Erzsébetnek, a bevezetést a mikorrhizak vilagaba, a folyamatos segitségét, és azt a hatal-
mas munkat, amit a mikologia oktatasaért és kutatasaért tett. Koszonettel tartozom dr.
Benké Marianak és dr. Harrach Balazsnak, hogy az adenovirusok filogenomikajaban tett
kalandozasom alatt is tamogattak mikologiai munkaim lezarasat, és molekularis mikolo-
giai vizsgalatok végzését. Prof. Kiss Levente baratom folyamatos, akar interkontinentalis

1éptékii tamogatasa, szakmai segitsége és noszogatasa sokat jelent.

2004-ben keriiltem az ELTE Bioldgiai Intézetébe, a Novényszervezettani Tanszékre,
egy remek kozosségbe, nagyszerli emberek kozé. K6szonom mindenkinek a Tanszéken,

hogy ilyen jo hangulatt, vidam, ennyire emberi, barati, tamogat6 kdzeg vesz koriil.

Ezért, a legfontosabbért, mindenkinek nagyon halas vagyok. A bemutatott munkakhoz
kapcsoldodoan kiilon koszonom Doézsainé Kerekes Piroskanak, Kasnya Ilonanak, Kal-
man Agnesnek a labor segitését, Gergely Csillanak a mikrotechnikéakban nyujtott mun-
kajat, Takacs Juditnak a papirmunkak segitését. Dr. Boka Karoly és dr. Vagi Pal a kii-
16nb6z6 mikroszkopos munkdkban segitettek, segitenek, dr. Kdsa Annamadria a spekt-
roszkopiaban segitett. Koszonom prof. Boddi Bélanak, hogy tanszékvezetéként maxi-

malisan tdmogatta a munkainkat.

A bemutatott eredmények a men(s)aa-csoport (mycorrhizae and endophytes of
(semi)arid areas) tagjainak munkaja nélkiil nem sziilettek volna meg, az itt bemutatott
munkak dandarja az ,,elsé generaciohoz” kothetd. Kiilon szeretném megkoszonni dr.
Knapp G. Dénielnek azt a folyamatos hatalmas munkat, amivel alapjava és motorjava
valt a labornak és kutatasainknak. Balazs K. Timea, dr. Pintye Alexandra, dr. Seress

Diana, dr. Knapp G. Daniel, Gaspar K. Bence, Lukacs F. Alena, Németh B. Julianna,
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Németh Z. Mark munkajuk mellett, a hangulaton kiviil, hagyomanyt is teremtettek. Dr.
Vagi Pal, dr. Vajna Balazs csatlakozasa sokat jelentett, Dima Balint ujabb iranyt és len-
diiletet hozott laborunkba. Az ,,ujabb generacio”, Imrefi Ildiko, Berek-Nagy Péter Janos

segitségét is koszonom. Kudos.

Koszonettel tartozom dr. Schlett Katalinnak, dr. Miiller Viktornak, dr. Tamas Laszlo-
nak, inspiralasukért, barati tamogatasukért. Koszonom prof. Marialigeti Karoly szakmai

tamogatasat, és hogy mindig szamithattunk segitségére.

A Biologiai Intézet befogado, tamogato 1égkore sokat segitett, a mindenkori vezetésen
tal, Gaga Zsuzsanna, Soltész Ilona adminisztracios segitsége nélkiil nehezen boldogul-

tunk volna a projektjeinkkel.

Koszonom Gatyas Jozsefnének és Zwick Karolynénak lelkiismeretes munkajukat, ami-

nek kdszonhetden rendezett, kulturalt koriilmények kdzott dolgozhatunk minden nap.

2007 ota a jelenlegi MTA ATK Novényvédelmi Intézetének részfoglalkoztatasu alkal-
mazottja is vagyok. Koszonom a Novényvédelmi Osztaly minden munkatarsanak a sok

segitséget, és hogy még Ujabb csoportjait, aspektusait ismerhettem meg a gombaknak.

K6szonom dr. Nagy G. Laszlonak (MTA SZBK) a sok segitséget és a remek k6zos pro-
jekteket.

Sok kiilfoldi egyiittmiikodésiink volt, van, sok kiilfoldi kutatoval régota dolgozunk mar
egylitt, a kdvetkez embereknek jelentds szerepiink volt kutatasainkban, és nem csak az
izgalmas eredmények elérésében. Koszonettel tartozom prof. Ingrid Kottkénak (Tiibin-
gen) folyamatos tamogatasaért, prof. Janusz Btaszkowskinak (Szcecin) a hosszu, gyii-
molcs6z6 egylittmiikodésiinkért, prof. James M. Trappénak (Oregon, USA) barati ta-
mogatasaért €s a kalauzolasért a szarvasgombak vilagaban, valamint dr. Andrew. J.

Davisonnak, hogy annyit tanulhattam a laborjaban.

A dolgozat megirasaban sokat jelentettek dr. Boka Karoly, prof. Boddi Béla, prof. Kiss
Levente, Kovacsné prof. Gaal Katalin, prof. Marialigeti Karoly tanacsai. Kiilon koszo-
nom Dima Balint és dr. Knapp G. Daniel tamogatasat és a szoveg ellendrzésében, abrak
formazasaban nyujtott oriasi segitségét. Halas vagyok Balazs Timeanak, dr. Seress Dia-

nanak és Németh Z. Marknak az anyag atolvasasaért, fontos észrevételeikért

Kosz6nom kiilon mindenkinek, hogy részleges ,,Kivonulasomat” az iras idején tiirelem-

mel viselték.
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Szeretném megkoszonni Sziileimnek, folyamatos, allandé tamogatasukat, és hogy meg-
talalhattuk a minket leginkabb érdeklét. Koszonom Testvéreimnek, Csalddomnak, és

Barataimnak a folyamatos tamogatast.

Ko6szonom Zsuzsinak, hogy tiirelmes szerelme, szeretd tiirelme, tobb mint két évtizede
megingathatatlan tdmaszom. Kiilon koszondm azt a biztonsagot, otthont, amit gyerme-
keinknek teremt, nyujt — akiknek kdszonom, hogy tobbszor elengednek, mint szeretnék,

¢s mint valdjaban szeretném.

Koszonet illeti azokat a szervezeteket, akik tamogatasukkal segitették kutatasainkat:
Alexander von Humboldt Alapitvany, COST EU, FEMS Osztondijprogram, Fulbright
Program, Kiskunsagi Nemzeti Park, Magyar Mikrobioldgiai Tarsasag Alapitvanya, Ma-
gyar Tudomanyos Akadémia, NKFIH, OTKA, SYNTHESYS EU Projekt.
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9. Sajat kozlemények jegyzéke

9.1 A dolgozatban 6sszefoglalt eredmények alapjaul szolgalé pub-
likaciok

9.1.1 Ektomikorrhizak

= Kovics, G. M.™, Jakucs, E. 2006: Morphological and molecular comparison of white truffle
ectomycorrhizae. Mycorrhiza 16: 567-574. (IF: 1,813)

= Jakucs, E., Erés-Honti, Zs., Seress, D., Kovacs, G. M.* 2015. Enhancing our understanding of
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