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1. Bevezetés és célkitiizések

A disszertacio kozéppontjaban a gombak allnak, melyek az
¢lolények egyik legnagyobb csoportjat akotjak és amelyek
kulcsszerepet jatszanak a szarazfoldi Okoszisztémak milkodésében
(Wardle 2002). A gombako6zosségek szervezddési mechanizmusairol és
az ezeket befolyasold komyezeti valtozokrol azonban még mindig
kevest tudunk. Az abiotikus tényezék mellett a fajok kozotti
kolcsonhatasok is fontos szerepet jatszhatnak a gombakodzosségek
Osszetételében. Példaul a fajok kozotti funkcionalis kiilonbségek miatt
a fajokban gazdag mikorrhiza kozosségek altalaban eldsegitik a
novényi diverzitast, a ndvényndvekedést és a tapanyagfelvételt a
talajbol (van der Heijden és és mtsai. 2008). Hasonloképpen, a
koérokozok nagy valtozatossaga is hozzdjarulhat a ndvények
fajgazdagsagéhoz pl. a denzitastol fiiggd mortalitds mechanizmusa
altal, amely soran a lokalisan domindns fajok abundanciaja csokken,
teret adva igy a ritkabb fajoknak is (Bagchi és €s mtsai. 2014, Comita
és és mtsai. 2014). Osszességében, novényzet és a talajmikrobiom
kozotti kolesonhatasok fontos kovetkezményekkel jarnak a foldalatti és
fold feletti biotikus kozosségek Osszetételére, tér- és idobeli
dinamikéjara, valamint a  kOrnyezeti  stresszorokkal  (pl
¢ghajlatvaltozas) szembeni ellendlld képességiikre €s a zavarast (pl.
erddirtas) koveto regeneralodasi képességiikre.

Az els6 doktori fokozatszerzésem ota eltelt hiisz év tudomanyos
kutatasainak nagy részét az gombakozosségek faji és funkcionalis
Osszetételét befolyasold faktorok tanulmanyozéasara forditottam.
Ahhoz, hogy a kozosségek tajléptékt valtozasait megértsiik, meg kell
ismerjiik a regiondlis fajkészletet, amelybdl, szamottevd diszperzios
korlatok nélkiil, szervezdédnek a kiilonbozo tarsulasok az egyes
¢lohelyek eltérd adottsagai €s a kornyezeti szlirés mechanizmusai
alapjan. A fajkészletet az egyes fajok foldrajzi elterjedése hatarozza



meg, amit egyrészt az abiotikus és biotikus tényezok, pl. klima ill.
szimbiont elterjedése, masrészt a diszperzios korlatok alakitanak.

Ezért elsoként a gombafajok molekularis filogeografiai elemzéseit

mutatom be, mely jol illusztralja a foldrajzi €s éghajlati adottsagok
hatasat a gombafajok elterjedésére cirkumpolaris és olykor bipolaris
léptékben. A  tovabbi fejezetekben pedig a talajben ¢lo
gombakdzosségek fajgazdagsaga, valamint rendszertani és funkcionalis
Osszetétele €s a kdrnyezeti tényezoket kdzotti kapcsolatokat ismertetem
harom biomban: északi sarkvidéki tundra, trépusi eséerdok €s a pannon
erdok. Az egyes biomokban kiilonb6zo kapcsolodd kérdéseket is
vizsgaltam:

a) A sarkvidéki gombakdzdsségek — Osszetételét  hogyan
befolyasolja a talaj kémhatasa, nedvessége és tapanyagtartalma,
valamint ezen kdzosségekre hogyan hathat a klimavaltozas?

b) A tropusi esberdok gombakdzosségének diverzitasa és
Osszetétele hogyan tér el tobb ezer méteres szintkiilonbséget
atfogd a magassagi gradiensek mentén és az egyes kontinensek
kozott?

¢) A pannon erdok gombakozdsségeinek Osszetétele hogyan tér el
az erd6tipusok kozott és milyen edafikus és topografiatol fiiggd
mezoklimatikus tényezok befolyasoljak azt?

A sarkvidéki és borealis gombafajok filogeogrdfiaja

Egészen az ezredforduldig az volt a kialakult nézet, hogy a
prokariota és eukariota mikroszkopikus organizmusok egyarant kozel
globalisan elterjedtek, azaz nincs kimutathaté biogeografiajuk (Finlay
2002, Fenchel és Finlay 2004). Gombak esetén az elsd, foldrajzi
genetikai struktirat is teszteld molekularis filogenetikai vizsgalatokat
Taylor és munkatarsai (2006) foglaltdk 0Ossze. Ezek tobbsége
ramutatott, hogy a korabban kozmopolita elterjedéstinek vélt,



morfologiai bélyegek alapjan leirt gombafajok jo része valojaban tobb
filogenetikai fajbol allo fajkomplexumok, melyekben az egyes
filogenetikai fajok foldrajzi elterjedése egy-egy kontinensre
korlatozodik. Azonban a szakirodalomban volt szamos példa olyan
gombafajokra is, amelyek képesek nagy tavolsagokra szétszorodni €s
ott megtelepedni (Kérnefelt 1990, Galloway és Aptroot 1995, Brown ¢és
Hovmgller 2002, Moyersoen és és mtsai. 2003, Feuerer és Hawksworth
2007, Moncalvo és Buchanan 2008, Printzen 2008). A filogeografiai
kutatasaim idején (2004-2012) e mintdzatokkal kapcsolatos ismereteink
nagyon hianyosak voltak. Nem volt ismert példaul, hogy a kontinens-
szintli endemizmus vagy a kozmopolita elterjedés a kivétel vagy épp a
szabaly. Tovabba, amellett, hogy a fajok jorészt ismeretlen 6kologiai
jellemz6i is szerepet jatszanak azok terjedési képességeiben, arrol sem
volt ismeretiink, hogy az azonos 6koszisztémaban ¢16 gombak milyen
mértékben osztoznak a filogeografiai mintazatokon, van-e kozottiik
valamilyen altalanos tendencia.

A disszertacio szempontjabol a filogeografia talan legfontosabb
aspektusa az, hogy genetikailag megalapozott kiilonbségeket ¢és
hasonlosagokat képes feltarni a regionalis fajkészletek kozott,
amelyekbdl a helyi kozosségek determinisztikus (pl. niche-alapu) és
sztochasztikus (pl. kolonizacio) folyamatok révén allnak Ossze,
ahogyan azt késébb részletezem.

Mig a sarkvidéki és boredlis novények és allatok DNS-alapt
filogeografiajat széles korben tanulmanyoztak (Abbott és Comes 2003,
Brunhoff ¢és mtsai. 2003, Fedorov ¢s mtsai. 2003, Flagstad és Reed
2003, Wickstrom és mtsai. 2003, Alsos és mtsai. 2007, Marthinsen és
mtsai. 2008), a sarkvidéki és borealis gombakrol akkor még nem alltak
rendelkezésre filogenetikai vizsgalatokra alkalmas DNS-adatok. Az
ebben a fejezetben Osszefoglalt filogeografiai vizsgalatokban
els6sorban az ektomikorrhizas (ECM) gombak és a zuzmok
cirkumpoléris filogeografidjara Gsszpontositottunk, mivel ez a két



funkcionalis csoport kiilondsen fajgazdag és Okologiai szempontbol
fontos az északi régiokban. Ezenkiviil mindkét csoport képviseldi
obligat modon fliggenek a fotoszintetikus gazdaszervezetekkel 1étesitett
szimbiozistol. Ez a fiiggdség, a szabadon ¢€l6 szaprotrof gombakkal
ellentétben, elméletileg megnehezitheti a nagy tavolsagra torténd
terjedést €s kiillondsen a megtelepedést az 11j kolonizalt teriileten, mert
annak sikere a gazdandvények jelenlététol nagy mértékben fiigg.

Filogeografiai vizsgalataink harom témakorre oszthatok:

1. A légy0l6 galoca (Amanita muscaria) borealis-mérsékeltovi ECM
gomba filogeografiaja: egy cirkumpolaris morfologiai fajkomplexum,
amely regionalisan endemikus filogenetikai fajokbol all;

2. Az alaszkai sarkvidéki és borealis tejelégombak (Lactarius) és
galambgombdk (Russula) filogenetikai diverzitasa ¢és rokonsagi
viszonyai;

3.A sarkvidéki ¢és boredlis gombafajok  Osszehasonlitd
filogeografiaja cirkumpolaris 1éptékben;

4. Az ECM gombak filogenetikai diverzitasa a Spitzbergakon: nagy
tavolsagokra is sikeresen terjedod fajokbol allo kozosség.

Sarkvidéki gombakozosségek tajokologiaja

A tapanyagszegény €s az év nagy részében hoval boritott sarki és
szubpolaris ¢élohelyeken a legtobb novényfaj tulélése nagymértékben
fiigg a mikorrhizds gombakkal Iétesitett mutualista kapcsolatoktol
(Newsham és ¢s mtsai. 2009). E szoros kapcsolatbol adodoan varhato,
hogy a sarkvidéki gombako6zosségek tajszintli dinamikajat valoszinileg
a topografiai, mezoklimatikus és edafikus tényezok altal meghatarozott
vegetacios mintak befolyasoljak.

A felmelegedés okozta valtozdsok mar jol megfigyelhetok a
sarkvidéki tundra Okoszisztémakban, beleértve a talaj nagyobb
mikrobialis aktivitasat, a felvehetd nitrogén (N) tartalom novekedését



(Chapin 1983, Aerts 2006), szénkorforgalmat felgyorsulasat (Hobbie és
Chapin 1998, Shaver ¢s mtsai. 2006), valamint a vegetaciod
Osszetételének valtozasait (Chapin és mtsai. 1995, Bret-Harte és mtsai.
2002). Megnott példaul a cserjék boritasa, ami varhatdéan fokozza az
¢ghajlat melegedését és a vegetacio atalakulasat (Sturm és mtsai. 2001).
Mig andvényfajok diverzitasat er6sen befolyasolja a nyari hdémérséklet,
a talajhomérséklet fontos meghataroz6 tényezoje lehet a talajgombak
diverzitasanak, kiillonosena hosszu tél folyaman, amikor a gombak
anyagcsere-folyamatainak nagy része zajlik (Nemergut és és mitsai.
2005). igy varhatoan a ho mélysége (a hdszigeteld réteg vastagsaga) és
annak térbeli eloszlasa is befolyasolja a talajgomba-kozosségeket.
Ezen témakorbe tartozd vizsgalatok harom sarkvidéki régioban
gyljttt mintakon alapultak: Gronland északkeleti (EK) és nyugati
(NY) részén, valamint Alaszka északi részén, ez utdbbi helyszinhez
kapcsolodik a kovetkezd alfejezetben targyalt, az éghajlatvaltozast
szimulald hosszatavu kisérlet is. A két gronlandi tanulmanyunkban a
talajgomba-kozdsségeket vizsgaltuk kiilonbozé tundra tipusokban,
amelyek széles korben elterjedtek az Eszaki-sarkvidéken. Ezek
els6sorban a talajnedvesség és a ho mélységének eltérései szerint
oszlanak el, amelyeket nagyrészt a mezotopografiai gradiensek és az
uralkodo6 szelek hataroznak meg (Walker €s és mtsai. 1999).
Feltételeztiik, hogy a gombakozosségek Osszetétele korrelal a
vegetaciotipusokkal, amit els6sorban a talajnedvesség és a talaj
kémhatasa befolyasol (1. hipotézis). Mivel a sarkvidéki gombak nagy
része novényekkel €és szimbidzisban, feltételeztiik, hogy az egyes
¢lohelyeken belill a gombakozosségek Osszetétele az egyes
mikroéléhelyek, pl. térpecserjés, csupasz talaj és a foleg zuzmok é€s
mohak alkotta biologiai kéreg, kozott is kiilonbozik (2. hipotézis).
Feltételeztiik tovabba, hogy a funkcionalis csoportok (azaz szaprotrof,
zuzmo, ndvénypatogén, gyokér endofita €s ECM gombak), kiilonbzo
¢letmodjaikbol  kifolydan, eltéréen részesitenck elonyben egyes



¢léhelyeket és fajgazdagsaguk korrelal az abiotikus valtozokkal (3.
hipotézis). Végezetiil feltételeztiik, hogy az edényes novényekkel
szoros kapcsolatban 1évé csoportok (ECM, gyokér endofita ¢s
ndvénypatogén gombak) legnagyobb diverzitast és abundanciat a
torpecserjék és cserjék altal dominalt foltokban mutatnak (4. hipotézis).

Az alaszkai sarkvidéki klimavaltozast szimulalo hossza tava (18
évi)  kisérleti  kezelések  parcellain  Osszehasonlitottuk  a
gombakdzosségeket szaraz és nedves tundratipusokban (Geml és mtsai.
2015, Morgado és mtsai. 2015, Semenova és mtsai. 2015, Geml és
mtsai. 2016, Morgado ¢és mtsai. 2016, Semenova ¢s mtsai. 2016,
Morgado és Geml 2020, Geml és mtsai. 2021). A kontrollparcellak
mellett a kezelések mindkét vegetaciotipusban a kovetkezok voltak: (1)
mesterségesen  megnovelt nyari  levegé- és  felszinkozeli
talajhomérséklet; (2) megndvelt hotakard vastagsag; valamint (3) és a
fenti két kezelés kombinacidja. Arra kerestiik a valaszt, hogy hogyan
valtozik a gombafunkcids csoportok Osszetétele a hosszu tavon
nagyobb téli homélység és a magasabb nyari hdmérseklet hatasara és
hogy milyen kiilonbségek vannak a szaraz és a nedves tundra kozotti a
gombakoz6sség altal adott valaszreakciokban.

Tropusi  eséerdok — gombakézosségeinek — valtozasa  magassagi
gradiensek mentén

A tropusi erdok a biologiai sokféleség egyik o tarhazat jelentik és
fontos szerepet jatszanak a globalis éghajlatszabalyozasban és a
biogeokémiai korforgasban. A mikrobialis oOkologiai  kutatasok
talnyomo része a mérsékelt égovi és borealis régiokra 6sszpontosit €s a
tropusokon taldlhatd mikrobidlis kozosségekrol kevés informéaciod all
rendelkezésiinkre. A tropusi hegyvidékek kiilondsen gazdagok
fajokban, amelyek jelentds része endemikus (Lomolino 2001). E
hegyvidékek biologiai sokféleségét tanulmanyozo kutatasok a



novényeket ¢és allatokat vizsgalta kiilonboz0 magassagi régiokban
(Parris és mtsai. 1992, Wood és mtsai. 1993, Nor 2001, Cardelts és
mtsai. 2006, Ghalambor és mtsai. 2006, Grau ¢s mtsai. 2007, Grytnes
¢s mtsai. 2008, Liew és mtsai. 2010), mig a tropusi hegyvidéki
gombakozosségekrol kutatasaim idején nem alltak rendelkezésre
informaciok. Geml és mtsai. (2014) tanulmanyunk el6tt a tropusi
gombak diverzitdsdt magassdgi gradiensek mentén tanulmanyozo
egyetlen publikdcid termotest adatokon alapult, ezért csak a
nagygombakra korlatozodott (Gémez-Hernandez és mtsai. 2012).

A 2014 és 2022 kozott publikalt kutatasainkban 6t tropusi
hegyvidéki teriileten hasonlitottuk 0Ossze a gombakodzosségek
Osszetételét ¢és fajgazdagsagat magassagi gradiensek mentén:
¢szaknyugat-Argentina andoki erdeiben, Dél-Brazilia atlanti erdeiben,
a panamai esGerdékben, a bornedi eséerdékben és Papua Uj-Guinea
esOerdeiben. Feltételeztik, hogy, a ndvényzethez hasonldan,
gombakozosségek fajosszetétele valtozik a magassagi gradiensek
mentén, beleértve valamennyi funkcionalis csoportot (1. hipotézis). A
novényekre ¢és allatokra vonatkozd ismert magassagi diverzitas
mintazatok alapjan azt vartuk, hogy az allat- és ndvénypatogén,
valamint a fabont6 és a generalista szaprotrof gombak fajgazdagsaga
negativ kapcsolatot mutat a tengerszint feletti magassaggal, mivel
gazdaszervezeteik illetve a beldliik szarmazd szubsztratumok
diverzitdsa az alacsonyan fekvd és a kozéphegységi erdokben a
legnagyobb, valamint a melegebb Ovekben tobb energia all
rendelkezésre a lebontasi folyamatok szamara (2. hipotézis). A
gazdandvényektol valo fiiggésiik miatt feltételeztiik, hogy a kiilonféle
mikorrhizas, névénypatogén €s a fabontd gombak Osszetétele nagyobb
fajkicserélodést mutat a magassagi gradiensek mentén, mint a szabadon
€16 generalista szaprotrofok (3. hipotézis). Mivel az éghajlati tényezok
(kiilonésen a hémérséklet és a csapadék) ¢és az ehhez kapcsolodo
edafikus tényezok (pl. a talaj kémhatasa, tdpanyag- és szervesanyag-



tartalma) hatarozzak meg leginkdbb a gombakozosségek Osszetételét
globalisan (Tedersoo ¢és mtsai. 2014, Vétrovsky és mtsai. 2019),
feltételeztiik, hogy a magassagi gradiensek elsdsorban a fent emlitett
abiotikus  tényezok  valtozasain  keresztil  strukturaljak a
gombakdzosségeket (4. hipotézis).

Pannon erdok gombakézosségeinek faji és funkciondlis dsszetétele és
tajokologiaja

A domborzat és a talaj fizikai-kémiai tulajdonsdgai a szarazfoldi
okoszisztémak biologiai kozosségeit leginkabb befolyasolo tajszinti
tényezOk kozé tartoznak. A domborzat tekintetében a tengerszint feletti
magassag ¢és a lejtd égtaji kitettsége kiilondsen fontos, mivel ezek
kozvetleniil befolyasoljak a mezoklimatikus viszonyokat. Az ebbdl
adodo helyi homérsékleti €s talajnedvesség viszonyok, az adott teriilet
geologiai adottsagaival egyiitt, hatassal vannak talajban lejatszodo
kémiai folyamatokra és korlatozhatjdk a fajok megtelepedését és
¢lohely produktivitasat (Rosenberg €s mtsai. 1983, Rorison és mtsai.
1986, McCune és Keon 2002 Fekedulegn és mtsai. 2003, Geml és
mtsai. 2014ab, Gilliam és mtsai. 2014). A novények és gombak
altalaban hasonlo szintli k6zosségi strukturdltsagot mutatnak a biomok,
biogeografiai régiok ¢és tajszintli él6helytipusok kozott (Geml €s mtsai.
2014b, Tedersoo és mtsai. 2014, Geml és mtsai. 2017, Vétrovsky és
mtsai. 2019, Adamo és mtsai. 2021, Boekhout és mtsai. 2021, Geml és
mtsai. 2022ab).

A két bemutatott tanulmanyunkhoz az Eszaki-kozéphegység
kiilonboz6é régioiban gyljtottiink talajmintakat. A Geml (2019)
tajszintll tanulméanyban a lejté €gtaji kitettségének hatasat vizsgaltam a
talajgomba-kozdsségekre vonatkozéan a Matra keleti részén, mig a
késobbi tanulmanyunkban (Geml és mtsai. 2022b) a Biikk nyugati



felében eléfordulo tizenegy pannon erddtipusban jellemeztiik az ECM
gombakdzosségeket.

Bar a lejtok Kkitettségének a gombakozosségek Osszetételére
gyakorolt hatdsat tanulmanyom (Geml 2019) el6tt nem vizsgaltak,
altalanossagban a gombakozosségek 0Osszetétele és az élohelytipusok
kozotti szoros kapcsolatra vonatkozoan mar tobb kontinensrol is voltak
adatok. Szamos tanulmany kismértékii diverzitasbeli és jelentOs
mértékli  Osszetételbeli eltérésekrél szdmolt be a kiilonbozd
mezoklimatikus és/vagy edafikus adottsagokkal rendelkez él6helyek
esetén a tropusi régioktol a sarkvidékig (pl. Geml és mtsai. 2014ab,
Timling és mtsai. 2014, Grau és mtsai. 2017). Ezért azt feltételeztiik,
hogy, bar a lejtd kitettsége varhatban nem befolyasolja a
gombakozosség teljes fajgazdagsadgat, a niche-folyamatok, (pl.
kornyezeti sziirés) miatt a gombakdzosségek Osszetétele jelentdsen
kiilonbozik a mezoklimatikus és edafikus viszonyok tekintetében eltéro
pannon erd6tipusok kozott (1. hipotézis). Ezen tilmenden a gombak
taxonomiai €s funkcionalis csoportjai kozott is kiillonbségeket vartunk
felfedezni az ¢él6hely-preferencidjukra vonatkozoan a kiilonb6zo
¢letstratégiaik ¢és az abiotikus valtozokkal kapcsolatos fiziologiai
optimumaik eltéréseibdl adodoan, amelyek valosziniileg befolyasoljak
a kompetitiv képességeiket (2. hipotézis).

2. Eredmények

A sarkvidéki és borealis gombafajok filogeogrdfiaja

Felfedeztiik, hogy az A. muscaria morfoldgiailag nagyon hasonlo
eurazsiai €és ¢észak-amerikai példanyai nem csak filogenetikai
szempontbol tartoznak kiilonb6z6 fajokhoz, hanem ebben a
fajkomplexumban tovabbi filogenetikai fajok is léteznek, amelyek



elterjedése az ¢szak-amerikai kontinensen beliil kiilonb6zo
biogeografiai régidkra korlatozodik (Geml és mtsai. 2006, Geml és
mtsai. 2008, Geml és mtsai. 2010c). Az 4. muscaria két 6 filogenetikai
kladja mellett, amelyek az észak-amerikai és eurazsiai populacioknak
felelnek meg (1. és II. klad sensu Geml és mtsai. 2008), szamos mas
filogenetikai csoportot talaltunk, amelyek ugyanazon a kontinensen
beliil kiilonbozé éldhelyeket (niche-szegregéacid) vagy régiokat
foglalnak el, néha relativ kozelségben. A niche-szegregaciot jol
szemlélteti a II1. klad (4. muscaria var. regalis), amely az eurazsiai I1.
kladdal (4. muscaria var. muscaria) szimpatrikus az elébbi teljes
elterjedési teriiletén, de tilnyomorészt szubalpin ¢l6helyekben talalhato
¢s ezért mikro-allopatrikus a borealis-mérsékelt erdokre jellemzo II.
kladdal. A IV. klad (4. muscaria var. persicina) az Okoregionalis
elterjedést szemlélteti, mert szinte kizardlag az USA délkeleti részén
talalhato vegyes fenyd-tdlgyes erddkben él. Az V., VI. és VIII. kladok
korabban ismeretlen filogenetikai fajokat képviselnek és eléfordulasuk
eddig csak a Kalifornia partjainal fekvé Santa Cruz-szigeteken ismert.
Ezenkiviil a II/A klad bizonyitékot mutat a II. klad tobbi tagjatol valo
genetikai ¢és Okoregionalis szegregaciora. Ez utobbi csoportot csak a
Washington allamtol Alaszka délkeleti részéig tartd tengeri
esderdékben talaltdk meg Eszak-Amerika csendes-6ceani partvidékén.
Erdekes médon ezek a populaciés szintii kiilonbségek alatamasztjak azt
az elképzelést, hogy az Amanita muscaria fajkomplexumon beliil
legalabb két fliggetlen boredlis fejlodési vonal élte tul a legutobbi
jégkorszakot az alaszkai glacialis erdei refagiumokban: 1) egy I. kladba
tartozo populacio a bels6-alaszkai borealis erd6kben; és 2) a II/A kladba
tartozo populacio Délkelet-Alaszka tengerparti es6erddiben.

Elsoként tartuk fel az alaszkai Lactarius és Russula fajok
filogenetikai elhelyezkedését a két nemzetség torzsfejlodési fain és
tobb, korabban nem dokumentalt, azonositatlan filogenetikai csoportot
fedeztiink fel (Geml és mtsai. 2009ab, Geml és mtsai. 2010b). Tovabba
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megallapitottuk, hogy a mindkét nemzetség esetén a fo filogenetikai
kladok képviseléi megtalalhatok Alaszkdban, ami eltér a csiperke
(Agaricus) nemzetségben latott rokonsagi viszonyoktol, ahol a nagyobb
kladoknak csak egy kis hanyada van jelen a borealis erdeiben és sarki
tundréin (Geml és mtsai. 2008a). Az alaszkai Lactarius és Russula
filogenetikai csoportjainak egy részét be tudtuk azonositani mar ismert
fajokként, mas alaszkai filogenetikai csoportokba viszont még
korabban nem szekvenalt fajokat képviseltek, amelyek egy része
feltehetden még nem ismert faj, ismert kozeli rokonokkal vagy azok
nélkill. Szamos esetben tobb, egymassal szoros kapcsolatban allo
filocsoportot figyeltiink meg, amelyek koziil az egyik gyakran csak
alaszkai szekvencidkat tartalmazott, mig a testvércsoport Alaszkan
kiviili szekvencidkat is. E filocsoportok némelyike morfologiailag
hasonlo, de filogenetikailag kiilonboz6 entitasokat képviselhet,
amelyek tisztdzasdhoz tobb génbdl nyert szekvencia-adatok
sziikségesek. A kapott filogenetikai eredmények, a Lactarius és a
Russula nemzetségben egyarant, filogeografiai endemizmusra utalnak
legalabb kontinens szinten, hasonléan az Amanita muscaria esetében
megfigyelt mintdzatokhoz (Geml és mtsai. 2008b). Adataink azt is
jelzik, hogy mind a Lactarius, mind a Russula kozdsségek
fajosszetétele jelentdsen kiilonbozik az egyes erddtipusok kozott, ami
kifejezett élohelypreferenciara utal.

Osszehasonlito filogeografiai vizsgalataink elséként mutattak ki,
hogy, bar a genetikai diverzitas értékei hasonloak voltak az Gsszes
elemzett borealis-mérsékelt és sarkvidéki-alpesi faj kozott, a hosszu
tava génaramlas mértéke nagymeértékben eltért e két csoport kozott.
Valamennyi boredlis-mérsékelt ¢égdvi faj esetében bizonyitékot
talaltunk arra, hogy nincs a kontinensek ko6zott génaramlas, amit a
populaciok kontinensek szerinti szegregacioja is alatamaszt (Geml és
mtsai. 2010a, Geml és mtsai. 2011, Geml és mtsai. 2012a). Masrészt az
Osszes vizsgalt sarkvidéki-alpesi gombafaj esetében mérsékelt vagy
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magas génaramlast talaltunk az észak-amerikai €és az eurazsiai
populaciok kozott. Kétiranyu génaramlast észleltiink az eurazsiai és az
¢szak-amerikai sarkvidéki populaciok kozott a Flavocetraria cucullata
¢s a F. nmivalis aszkuszos zuzmok, valamint a Lichenomphalia
umbellifera bazidiumos zuzmoképzo faj esetén. A koaleszcencia-alapu
genealogiak csak a borealis fajok esetében mutattak ki erds torténelmi
populacio szegregaciot, a sarkvidéki fajok esetében nem. Hasonlo
panarktikus génaramlast észleltek a sarkvidéki allatok és ndvények
esetében is (Dalén és mtsai. 2005, Alsos és mtsai. 2007, Marthinsen és
mtsai. 2008). Ez arra utal, hogy a negyediddszak éghajlati ingadozasai
soran feltehetéen a jo terjedési képességgel rendelkezé a sarkvidéki
fajok nagyobb eséllyel maradtak fenn, mert sikeresebben tudtak kdvetni
az ¢lohelyeik nagymérteki térbeli valtozasait.

Elsoként tartuk fel DNS-modszerekkel Spitzbergakon €16 ECM
gombakdzosségeket (Geml és mtsai. 2012b), talaj- €s termotest mintak
alapjan. Megallapitottuk, hogy a foldrajzi elszigeteltség €s a sarkvidéki
¢ghajlat ellenére a Spitzbergdk ECM gombakozosségei meglepden
valtozatosak, legalabb 109 filocsoportot foglalnak magukban. A DNS-
modszerekkel sikeriilt kiutatnunk legtobb olyan ECM gombafajt,
amelyek jelenlétét a Spitzbergakra vonatkozoan Vire és munkatarsai
(1992), valamint Gulden és Torkelsen (1996) kozolte gyokerek és
termOtesttek morfologiai beazonositasa alapjan. Ezen tilmenden
szamos tovabbi ECM gombafaj eléfordulasat is kozoltiik, pl. szamos
olyan nemzetséghez tartozo fajokat (pl. Tomentella, Sebacina stb.),
amelyek teljesen hianyoztak a fenti korabbi fajlistdkrol. Mivel a
Spitzbergak a legutobbi jégkorszak idején teljesen el voltak jegesedve,
az ECM gombak ¢és gazdandvényeik csak a jégtakard visszahuizodasat
kovetden, tengerentili terjedés utjan telepedhettek meg ott. Ez azt
jelenti, hogy az északi félteke magas szélességi korein a hossza tava
terjedés valoszinileg jelentds szerepet jatszott szamos ECM gomba
filogeografiai torténetében. Korabbi feltételezések szerint a tipikus
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ECM novényeknek és gombaszimbiontaiknak szarazfoldi Gtvonalakon
kellett vandorolniuk az obligat szimbi6zisukbol kifolyolag (Malloch és
mtsai. 1980, Halling 2001). Valoészinlitlennek tartottdk akar a
mikorrhiza gomba, akar a gazdandvény elszigetelt, nagy tavolsagra
torténd terjedését és megtelepedését, mivel feltételezték, hogy a
gombaspora és a gazdandvény magjanak egyidejii érkezésére volt
szlikség (Moyersoen ¢és mtsai. 2003). Eredményeink azonban az ECM
gombak hatékony tengerentuli terjedésére utalnak, ahogyan azt a
gazdandvényeiknél is megfigyelték (Alsos és és mtsai. 2007).

Sarkvidéki gombakézosségek tajokologiaja

Az els6k kozott kozoltink tanulmanyokat a  sarkvidéki
gombakdzosségek diverzitasarol, fajosszetételérol €s ezek valtozasairdl
kornyezeti gradiensek, példaul hidrologiai és edafikus gradiensek
mentén. Azt talaltuk, hogy mind a fajgazdagsagot, mind a kdzosségek
Osszetételét els6sorban az abiotikus koriilmények ¢él6helyi szinti
kiilonbségei hatarozzak meg a mezotopografiai gradiensek mentén
(Grau és mtsai. 2017, Canini €s mtsai. 2019, Geml és mtsai. 2021). Az
egyik szembetlind eredmény az volt, hogy a kornyezet koparsaga,
amely a hotakar6 €s a viz- és tapanyagtartalom jelentds csokkenésében
nyilvanult meg, pozitivan korreldlt az teljes gombakozdsség
fajgazdagsagéval, annak ellenére, hogy néhany funkcionalis csoport, pl.
az ECM gombdk, fajszama itt alacsonyabb volt (Grau ¢és mtsai. 2017).
Negativ kapcsolatot figyeltiink meg az ECM ¢és a szaprotroéf gombak
kozott mind a fajgazdagsag, mind az abundancigjuk tekintetében, ami
azért figyelemre méltd, mert ezek alkotjak a sarkvidéki gombak két
dominans funkcionalis csoportjat, amelyek kozvetlen versenyben
allnak a tapanyagokért (Nordin és mtsai. 2004). Az ECM gombak a
talajban a N hozzaférhetéségének csokkenése révén kiszorithatjdk a
szaprotrof gombakat (Leake 2002), és a bomlastermékek ebbdl eredd
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csokkenése lassitja a talaj szénkorforgas mértékét és noveli a szén
megkotését a talajban (Orwin és mtsai. 2011, Averill és Hawkes 2016).
Ez a mechanizmus tehat magyarazatot adhat a talaj szervesanyagainak
nagyobb mértékii felhalmozodasara a sarkvidéki és havasi tundrakon,
ahol az ECM gombak dominalnak (Grau és mtsai. 2017). Tovabba azt
talaltuk, hogy az ¢éldhely (itt: novénytarsulas) mellett a mikroélShely
(pl. csupasz talajfelszin, zuzmok és mohak altal dominalt talajfelszini
biologiai kéreg és torpecserjés foltok) is befolyasolja a sarkvidéki
gombakozosségek Osszetételét és fajgazdagsagat (Grau és mtsai. 2017,
Canini ¢és mtsai. 2019, Geml és mtsai. 2021), hasonléan a
Spitzbergakon (Blaalid és mtsai. 2014, Mundra és mtsai. 2014) és
Kanadéaban (Timling és mtsai. 2012, 2014) végzett vizsgalatokhoz. A
vizsgalt edafikus paraméterek koziil a pH és a nedvességtartalom erésen
korrelalt a gombdk fajgazdagsagaval és a kozosségek Osszetételével
(Grau ¢s mtsai. 2017, Canini és mtsai. 2019, Geml és mtsai. 2021).
Osszességében a mintavételezett vegetacidtipusok térbeli kozelsége
ellenére az Osszetételbeli kiilonbségek és az indikatorfajok nagy szama
arra utal, hogy szamos gombafaj érzékeny a talaj vizellatottsagara,
kémhatasara és a vegetacio Osszetételére.

Vizsgalatainkban ugyancsak az elsok kozott tartuk fel a sarkvidéki
gombak felmelegedésre ¢és a téli csapadék novekedésére adott
lehetséges valaszreakcioit (Geml és mtsai. 2015, Morgado és mtsai.
2015, Semenova és mtsai. 2015, Geml és mtsai. 2016, Morgado és
mtsai. 2016, Semenova és mtsai. 2016, Morgado és Geml 2020, Geml
¢s mtsai. 2021). Kimutattuk, hogy a kisérletileg fokozott nyari
felmelegedés és a megnovekedett hovastagsag eltéré hatassal volt az
edafikus valtozokra és a gombakdzosségekre a szaraz és a nedves
tundran. Ezen tulmenden a gombak funkcionalis csoportjai kozott
jelentds kiilonbségek voltak abban, hogy hogyan reagéltak a nyari
hémérséklet-emelkedésre, a hotakard vastagodasara és az edafikus
valtozasokra. Ez arra utal, hogy a helyi fajkészlet és a zavaras (itt:
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klimavaltozast szimulalo kisérleti kezelések) el6tti  kornyezeti
tényezOk, példaul a hely hidrologiai viszonyai ¢és a ndvényzet
Osszetétele meghatarozza a gombakozosségek valaszait is (Walker és
mtsai. 2006, Pattison and Welker 2014). Megfigyeltiik, hogy a szaraz
tundran mind a nyéari hdmérséklet, mind a hotakard vastagsaganak
kisérleti novelése szignifikdnsan korrelalt a gombakozdsség
Osszetételével a legtobb funkcionalis csoport esetén. A nedves
tundréban a nyari felmelegedés erdsen korrelalt a legtobb funkcionalis
csoport Osszetételének valtozasaval, mig a megndvekedett hovastagsag
csak az ECM ¢és mas gyokérszombionta gombakra volt hatassal,
amelyek negativ korrelaciot mutattak a hotakaré mélységével a nedves
tundraban. Ezek az eredmények ¢és az alpesi és sarkvidéki szaraz tundrai
novénykozosségekbol szarmazod adatok (Welker és mtsai. 1997,
Lupascu és mtsai. 2013, Sharp és mtsai. 2013) arra utalnak, hogy a
vegetacio ¢és mikrobialis kozOsségek  felmelegedésre  adott
valaszreakcioi nagy mértékben fliggnek a talaj vizellatottsagatol és az
ebbdl eredd produktivitasra vonatkozo kiilonbségektdl a tundratipusok
kozott. A felmelegedés okozta valtozasok, amelyekrdl itt beszamolunk,
kiilonosen figyelemre méltdak, ha figyelembe vessziik, hogy a
gombakdzosségek Osszetételében a kontroll és a kisérleti kezelésben
részesiilo parcellak kozotti kiilonbségek nagy részét a gombafajok
jelenléte vagy hidnya okozta, mig a vegetaciés valtozasokat
ugyanezeken a kisérleti parcelldkon a ndvényfajok abundancidjaban
megfigyelt valtozasai okoztdk, csaknem valtozatlan fajosszetétel
mellett (Wahren és mtsai. 2005). Mig az akkoriban uralkod6 nézet azt
tartotta, hogy a novényi kozosségek Osszetétele iranyitja a
gombakozosségek Osszetételét az Eszaki-sarkvidéken (Dahlberg és
Biiltmann 2013), mi arra a kovetkeztetésre jutottunk, hogy a
gombakozosségek Osszetétele a novényzettdl fliggetleniil is valtozik,
pusztan az abiotikus valtozasok folytan, és hogy a gombak kiilondsen

15



alkalmasak lehetnek a kornyezeti valtozasokra adott korai valaszok
nyomon kovetésére.

Tropusi  eséerdok — gombakézosségeinek — valtozasa  magassagi
gradiensek mentén

Elsoként vizsgaltuk a tropusi esOerdok gombakdzdsségeinek
diverzitasat és fajosszetételét tengerszint feletti magassagi gradiensek
mentén (Geml 2017, Geml és mtsai. 2014b, Merckx és mtsai. 2015,
Wicaksono és mtsai. 2017, Nouhra és mtsai. 2018, Geml és mtsai.
2022a). A ndvényekkel ellentétben, ahol az alacsonyan fekvd és
kozéphegységi erdokben jellemzden tobb faj talalhatd, mint a magasabb
ovekben (Aiba ¢s Kitayama 1999, Brown és mtsai. 2001, McCain ¢s
Grytnes 2010), a talajgombak teljes fajgazdagsagaban nem talaltunk
lényeges kiilonbségeket a magassagi gradiensek mentén a legtobb
mintavételezett régioban. A  teljes fajgazdagsdg magassagi
mintazatanak hianya hasonld a szélességi gradiensek esetén megfigyelt
mintazatokra globalis szinten (Vétrovsky és mtsai. 2019). Ezzel
szemben az egyes funkcionalis csoportok fajgazdagsaga gyakran
jelentdsen kiilonbdzott a magassagi gradiensek mentén (Geml és mtsai.
2014b, Geml ¢és mtsai. 2022a). Még azokban a funkcionalis
csoportokban is, amelyek gazdagsaga nem tért jelentdsen a magassagi
ovek kozott, jelentOs Osszetételbeli kiilonbségeket figyeltiink meg a
magassagi gradiensek mentén. Hasonl6 magassagi kiilonbségeket
figyeltek meg a fajgazdagsag és a fajosszetétel tekintetében a ndvények
¢s allatok kiilonbo6z6 funkcionalis csoportjaiban is (Cardelus és mtsai.
2006, McCain 2009, McCain és Grytnes 2010, Guo és mtsai. 2013). Az
altalunk megfigyelt gombako6zosségek valtozdsanak nagy részét a
fajkicserélodés tette ki, ami minden régidoban pozitiv korrelaciot
mutatott az egyes mintaparok szintkiilonbségeivel, mig az
egymasbadgyazottsag (“nestedness”) elhanyagolhato volt.
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Megfigyeltiik, hogy altalaban 700-800 m szintkiilonbség a talajgomba-
kozosségek nagymértékli kicserélédését eredményezi, ami arra utal,
hogy a legtdbb gomba egy viszonylag szlik magassagi zonat preferal e
gradiensek mentén. Ez azzal magyarazhato, hogy a tropusokon egy
adott magassagban €16 fajok kisebb homérséklet-ingadozasnak vannak
kitéve, mint a mérsékelt égoviek, és az abiotikus tényezOok viszonylag
szlik skalajahoz alkalmazkodott (Janzen 1967).

Osszefoglalva, a tropusi gombakdzosségek dsszetétel a tengerszint
feletti magassag ¢€s az ebbdl eredd kornyezeti sziirés hatarozza meg az
eltérd éghajlati és edafikus viszonyok, valamint a novénykdzosségek
kozotti kiilonbségek alapjan. Az éves atlaghdmérséklet és a talaj
kémhatasa tobbféle modon is befolyasolja a gombék eldfordulasat a
magassagi gradiensek mentén, példaul a lebontd folyamatok, a
ndvényzet, a tapanyag-ellatottsag ¢és mas edafikus tényezok
befolyasolasaval, valamint a fajok interakciés dinamikainak
megvaltoztatasaval. A hegyvidéki erddk az éghajlatvaltozassal altal
leginkabb veszélyeztetett szarazfoldi 6koszisztémak kozé tartoznak és
a felmelegedés kétségteleniil hatassal lesz ezen Okoszisztémak
gombakozosségeire is. Tekintettel gombak él6helypreferencidira és
funkcionalis kiilonbségeire, a jovobeli kozosségek egy adott helyszinen
nemcsak Osszetételilkben, hanem funkcionalitdsukban is jelentdsen
eltérhetnek a jelenlegiektol.

Pannon erdoék gombakézosségeinek faji és funkciondlis dsszetétele és
tajokologiaja

Els6ként végeztem a pannon erdok gombakdzdsségeinek talaj-DNS-
alapt elemzését a gombak minden fejlédési dgara vonatkozoéan (Geml
2019). Ebben a taji léptékli vizsgalatban kimutattam, hogy, a
vegetaciotipusokhoz hasonldéan, a gombakdzosségek Osszetételét is
nagyban meghatarozza a lejték égtaji kitettsége és az abiotikus
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tényezokben ehhez kapcsolodo eltérései. Bar a teljes gombagazdagsag
minden erd6tipusban hasonl6 volt, a lejtok égtaji kitettsége altal formalt
erdétipusok kozott jelentds kiillonbségek mutatkoztak a rendszertani
csoportok  fajgazdagsdgaban. Ez kiilonGsen igaz volt az
Agaricomycetes és a Mortierellomycotina esetében, amelyek sokkal
fajgazdagabbak voltak az északi lejtokon. Ezzel szemben az aszkuszos
gombak altalaban nagyobb fajgazdagsagot mutattak a melegebb és
szarazabb erdétipusokban, és ennek megfeleld jelentos kiillonbségeket
figyeltem meg a Dothideomycetes, Eurotiomycetes ¢s Sordariomycetes
esetében. A lejtokre érkezd napsugarzas mértéke hatarozza meg az
¢szaki és déli fekvést lejtok kozotti kiillonbségeket az abiotikus
tényezOkben, amelyek mind a vegetacio, mind a gombakdzosségek
Osszetételére hatnak (McCune €s Keon 2002). Példaul a kitettség er6sen
befolyasolja a felszini homérsékletet, a talajnedvességet, a relativ
paratartalmat és a talajkémiai folyamatokat (Gilliam és mtsai. 2014).
Kovetkezésképpen az északi és déli fekvésii lejtokon talalhatod
¢lohelyek eltér6 mezo- és mikroklimatikus, valamint edafikus
viszonyokkal rendelkeznek. Ezek a kiilonbségek kiilonosen a
rendelkezésre allo talajnedvesség és kémhatas tekintetében markansak,
ahogyan azt a vizsgalt régioban mar korabban is megfigyelték (Dobos
2010) és amelyek befolyasoljak a kozosségek Osszetételét és a fajok
kozotti kdlesonhatasaikat.

A késobbi tanulmanyunkban elséként jellemeztik az ECM
gombakozosségeket szamos pannon erddtipusban mezoklimatikus és
edafikus gradiensek mentén (Geml és mtsai. 2022b). Megfigyeltiik,
hogy az ECM gombak oOsszetétele kiilonbozik a coenologiai
erd6tipusok kozott, valamint hogy az ECM gombak diverzitasat és
tajszintli elofordulasat elsosorban a homérséklet és a fent emlitett
edafikus tényezok (pl. a talaj kémhatésa, a talajnedvesség ¢és a talaj
kalcium és szén-tartalma) hatarozzak meg. Az ECM gombak kozott
jelentds fajszintii 6kologiai kiilonbségeket talaltunk éléhelypreferencia
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tekintetében. Ezek az eredmények a kozosségek szervezodési
mechanizmusaira vilagitanak ra, mint pl. a kozeli rokon fajok kozotti
niche-szegregacio €s niche-alapu kornyezeti szlrés.

A kapott 6kologiai informaciokon kiviil ez a két tanulmany az els6
betekintést nyujtja a talajlakd gombak rendszertani diverzitasdba és
fajkészletébe a dominans pannon erddtipusokban. Vizsgalataink
figyelemre méltoan magas gombadiverzitast mutatnak mindkét
mintazott észak-magyarorszagi régioban. A  gombaszekvenciak
mintegy felét sikeriilt nemzetség szinten beazonositani és funkcionalis
csoportokhoz rendelni, kiilondsen a nagygombak esetében, amelyekrdl
kiterjedt referenciaadatok allnak rendelkezésre Europabol. A
beazonositott mikroszkopikus rendszertani csoportok sokfélesége és
fajosszetétele tekintetében az e két cikkben kozolt eredmények lehetnek
az els6 adatok a pannon biogeografiai régiora vonatkozoan, amelyek
referenciaadatként szolgalhatnak a jovobeli vizsgalatokhoz is.
Mindazonaltal a tényleges diverzitds valdszinlileg még ennél is
nagyobb, mivel a legtobb sok gomba szekvenciat csak csalad, rendek
vagy osztaly szinten lehetett besorolni, mivel nem alltak rendelkezésre
kelléen beazonositott referenciaszekvencia-adatok. Kovetkezésképpen
ezek ismeretlen azonossagu fajokat képviselnek, amelyek koziil tobb
valoszinlileg még nem rendelkezik tudomanyos névvel. Végiil, a
természetvédelmi erdfeszitések szempontjabodl az ezekhez hasonlo
talaj-DNS-vizsgalatok értékes térbeli adatokat szolgaltathatnak a ritka,
védett gombak elterjedésének feltérképezéséhez, ¢és  értékes
informéaciokkal szolgalhatnak élohely-preferenciajukra vonatkozdan.

3. Osszegzés és kitekintés

Ebben a disszertacioban a gombak diverzitasat és el6fordulasat és az
ezeket alakito tényezoket vizsgaltam kiilonbozo térbeli 1éptékekben. A
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gombafilogeografiai vizsgalatokkal bemutattam azokat a folyamatokat,
amelyek befolyasoljak a gombak jelenlegi elterjedését a kiilonb6zo
foldrajzi  szélességeken.  Ezeknek a  folyamatoknak  és
kovetkezményeiknek a megértése azért fontos, mert kozvetleniil
meghatarozzak a regionalis fajkészletet, amelybdl a helyi kozosségek
niche-alapu ¢és sztochasztikus folyamatok révén szervezédnek. Az
terjedési  képességek, a szimbiontdk eloszlasa és a mas
mikroorganizmusokkal folytatott inerakciok a legfontosabb tényezdk
koz¢ tartoznak, amelyek korlatozzak, hogy egy faj milyen mértékben
foglalhatja el a fundamentalis niche-t, vagyis azt, ahol megfeleldek a
kornyezeti feltételek. Ahol a szétszorodas hatékony, mint ahogyan azt
a sarkvidéki gombak esetében bemutattuk, ott a faj altal realizalt niche
a fundamentalis niche nagy szazalékat teheti ki, versengéstdl fiiggden.
Valdjaban a tundra ndvény- és gombakozosségeinek dsszetétele nagyon
hasonl6 cirkumpolaris 1éptékben, ahol a mezo- vagy mikrotopografiai
¢s edafikus tényezOk okozta kisléptéki kiilonbségek gyakran
hangsulyosabbak, mint a kontinensek kozotti kiilonbségek (Walker és
mtsai. 2005). Osszességében, eredményeink és kortarsaink eredményei
azt mutatjdk, hogy a gombak elterjedési mintazatai hasonldak a
novényekéhez, azaz altalaban az éghajlat és a terjedési akadalyok - pl.
oceanok, nagy sivatagok és magas hegyvonulatok - altal meghatarozott
biogeografiai régiok tiikdrképei.

Globalis szinten a talajban ¢l6 gombakozosségeket, csakugy, mint
mas biologiai egyiitteseket, szamos kornyezeti tényezd alakitja,
amelyek kozil a homérséklet, a csapadék ¢és a talaj kémhatisa a
legfontosabb (Tedersoo ¢és mtsai. 2014, Vétrovsky és mtsai. 2019).
Vizsgalataink azt mutatjak, hogy gyakorlatilag ugyanezek az éghajlati
¢s edafikus tényezok alakitjdk a gombak diverzitasat és elterjedését
regionalis és taji Iéptékben is. Ezek a kornyezeti valtozok a novények
eloszlasat is befolyasoljak, ami tiikr6z6dik a biomok ¢és
vegetaciotipusok coenologiai leirdsaiban.
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A gombak tajszintli kornyezeti gradiensek mentén tdrténd
szervezOdését valdszinlileg fiziologiai korlataik, életstratégiaik
(kompetitiv, stressztlir6 vagy ruderalis) és funkcionalis tulajdonsagaik
hatarozzak meg. Mivel a legtébb gomba hatékonyan képes taji
Iéptékben szétszorddni, a gombakdzdsség Osszetétele barmely helyen
els6sorban a kornyezeti sziir6k, példaul az edafikus és (mezo)éghajlati
viszonyok eredménye (Fierer és mtsai. 2012, Geml és mtsai. 2014ab,
Goldmann és mtsai. 2016, Geml 2019, Geml és mtsai. 2022ab). Bar az
egyes gombafajok funkcionalis tulajdonsagai kevéssé ismertek
(Anderson ¢s Cairney 2007), a gombak nagy fajgazdagsaga szamos
okoszisztémaban a funkcionalis heterogenitds magas szintjére utal még
helyi Iéptékben is (Allen és €s mtsai. 2003). A kornyezet térben és
idoben dinamikus, a fajok kolcsonhatasi dinamikajat folyamatosan
valtoztatja, ami finom valtozasokat eredményez a kozosségek
Osszetételében, amely mindig a helyi fajkészlet részhalmazat
képviselik. A gombakozosségek Osszetétele €s az abiotikus tényezok
kozott megfigyelt 0sszefiiggések arra utalnak, hogy a gombakdzosségre
gyakorolt egyes hatasok kozvetlenek lehetnek, pl. fiziologiai korlatozo
hatds, mig a legtobb hatds kozvetett lehet, pl. a tapanyag
elérhet6ségében €és a tapanyagszerzési képességekben bekovetkezd
valtozasokon keresztiil.

Vizsgalataink ravilagitanak az azonos funkcionalis kategoridkba
sorolt gombak kozotti taxondmiai és funkcionalis kiilonbségekre is. A
gombafajok funkciondlis ismereteinek szikdssége miatt a jelenlegi
legkorszeribb modszerek a gombak funkcionalis csoportositdsara a
nemzetségszintli azonositasra tdmaszkodnak, mint a disszertacioban
Osszefoglalt vizsgalatokban. Ez messze nem idedlis és, ahogyan azt az
egyes funkcionalis csoportokon beliili 6kologiai kiilonbségek is
mutatjak, faji szinten is jelent6s kiilonbségek vannak mind az
¢lohelyspecifikussag, mind a funkcionalitas tekintetében.
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A fent targyalt, niche-alapu, determinisztikus folyamatok mellett a
gombakdzosségek szervezddésének egy sztochasztikus Osszetevoje is
van, pl. a véletlenszerli kolonizaciok ¢s azok érkezési sorrendje
(,,prioritas-hatas”), amely valdsziniileg a mért kdrnyezeti valtozokkal
nem magyarazhatdé nagy Osszetételbeli eltérések egy részét is
magyarazza. Amint az a valtozatos biologiai kdzosségekben gyakran
megfigyelhetd, kevés faj gyakori és a legtobb faj helyenként ritka, ami
az okologiaban jol ismert fajgazdagsag-eloszlasi mintazat a rendkiviil
valtozatos kozosségek tekintetében (McGill és mtsai. 2007).

Modszertani korlatok és fejlodesi lehetoségek

Mivel a gombak talnyomorészt mikroszkopikus szervezetek, a
gombadkoldgusoknak és taxonomusoknak csak a molekularis eszkdzok
segitségével alkothattdk meg az evolucidos kapcsolatokat tiikr6zo
rendszertani csoportokat €s tudtdk beazonositani a gombafajokat
kiilonbozé  tipusi  mintakbol.  Annak  ellenére, hogy a
referenciaadatbazisokban  gyorsan novekszik az  azonositott
gombaszekvencidk szama, jelenleg az 0Osszes gombaszekvencia-
tipusnak csak koriilbeliil a fele azonosithatd nemzetség szerint egy adott
talajmintaban. Emellett a gombak rendszertani leirasa is lemaradasban
van a fajok hivatalos elnevezésében és osztalyozasaban. A becstilt tobb
milli6 gombafaj koziil jelenleg hozzavet6legesen 150.000 ismert. Az
UNITE referenciaadatbazis (Abarenkov és mtsai. 2010, Kdljalg és
mtsai. 2013, Abarenkov és mtsai. 2024) félautomatizalt rendszere
milkodoképes megoldast kinal a filogenetika modszereken alapuld és
id0szakosan frissitett fajhipotézisek alkalmazasaval. E rendszer
korlatja, hogy ezek az egységek egyetlen 1okuszon alapulnak, mig a
filogenetikai fajmeghatarozashoz idedlis esetben tobb, nem kapcsolt
génboll szdrmazd szekvencidkra van sziikség (Taylor és mtsai. 2000).
Tovabbi technologiai fejlesztésekre van sziikség ahhoz, hogy a
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filogenetikai fajokat biologiai egységként hasznalhassuk az kdrnyezeti
DNS-munkakban.

A gombak funkcionalis tulajdonsagairdl sz0lo ismeretek
megszerzése tovabbra is nehézkes. Az DNS-alapt tanulmanyok
esetében a fajok funkcidjanak meghatarozasara szolgalo legkorszeriibb
modszerek legalabb nemzetségszintli taxonomiai azonositason
alapulnak, és csak tdg funkciondlis kategoriakra hasznalhatok, mint
példaul ektomikorrhiza vagy novénypatogén stb. Ez a modszer
kétségtelentil kezdetleges és csak altalanos informaciokat nyujt, mivel
a fajok kozotti finomabb, de potencidlisan fontos Okologiai
kiilonbségeket figyelmen kiviil hagyja, amint azt fentebb emlitettem. A
metagenomika €és a metatranszkriptomika igéretes alternativakat kinal
a mikroorganizmusok funkcidinak tanulmanyozasara. A metagenomika
a mintaban 1évé teljes biologiai kozosségben jelen 1évo gének
halmazéanak jellemzésére szolgal, beleértve az Osszes ¢l6 szervezetet.
Mivel DNS-alapli, a metagenomika attekintést nyujt a lehetséges
funkciokrol a kozosség génkészlete alapjan, amely elméletileg stabil,
ha a fajosszetétel valtozatlan. A metatranszkriptomika alkalmazasaval
jellemezni lehet a kdzosség metabolikusan aktiv frakciojat és az aktivan
expresszalt funkcionalis géneket. Mivel az RNS a természetben labilis,
a minta transzkriptom-profilja a mintavétel pillanatdban aktiv
funkcionalis géneket tiikrozi. Ezért ez a megkdzelités nagyon hasznos
lehet a kiilonb6z6 kdrnyezeti feltételek mellett eltéré modon kifejezddo
gének azonositasara. Mivel a genom-adatbazisok viszonylag kevés
gombafaj  szekvenciaadatait tartalmazzdk  funkcidos  génekre
vonatkozdan, a DNS-metabarkodolds ¢és a metatranszkriptomika
kombinalasa kinalhatja a legjobb megkdzelitést a gombakdzdsségek és
metabolikusan aktiv funkcionalis génjeik tanulmanyozasara.
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