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ROVIDITESEK JEGYZEKE

AET: atlagos ezerszemtémeg [g]

AFLP: amplifikalt fragmentum-hossz polimorfizmus (Amplified Fragment Length
Polymorphism)

AP1: APETALAL gén

AP-PCR: véletlenszeriien kapcsolt PCR (Arbitrary Prime PCR)

AS: atlagos szemszam/kalasz

bp: bazispar

BAC: baktérium mesterseges kromoszoma (Bacterial Artificial Chromosome), amely
E. coli plazmidbdl kialakitott klonozé vektor

CAPS: amplifikalt termékek restrikcios hasitasaval nyert polimorfizmus (Cleaved
Amplified Polymorphic Sequences)

CIM: 6sszetett intervallum QTL térképezés (Composite Interval Mapping)

CO: CONSTANS gén

DAF: DNS amplifikacios ujjlenyomat (DNA Amplification Eingerprinting)

DArT: Diversity Arrays Technology

DENS: a fokalasz kalaszkastirlisége

DH: kett6s haploid (Doubled Haploid)

EAL.: a fOkalasz hossza [cm]

EPS: *Earliness per se’ - koraisag kialakitasaban szerepet jatsz6 géncsoport

EST: expresszalodo szekvencia részlet (Expressed Sequence Tags)

FDR: hamis talalati arany (False Discovery Rate)

FT: FLOWERING LOCUS T gén

GoldenGate: SNP-alapt teljes genomelemz6 modszer

GY: szemtermés [g]

GWAS: teljes genomra kiterjedé asszociacios elemzés (Genome-Wide Association
Study)

Infinium: SNP-alapt teljes genomelemz6 modszer

KASP: SNP-alapu teljes genomelemz6 modszer (Kompetitive Allele Specific PCR
genotyping system)

kb: kilobazis

LD: kiegyensulyozatlan kapcsoltsag, mas néven allél asszociaciok meghatarozasa
(Linkage Disequilibrium)

LIN: az utolso szartag hossza [cm]



LOD: annak az eselynek a 10-es alapl logaritmusa, hogy két lokusz genetikailag
kapcsolt (Logarithm of Odds)

LSE: az intenziv szarndvekedés intervalluma

MET: a fokalasz ezerszemtomege [g]

MIM: tobbszoros intervallum QTL térképezes (Multiple Interval Mapping)

MLE: a maximalis valosziniiség becslése (Maximum Likelihood Estimation)

MS: a fokalasz szemszama

MSW: a fékalasz szemsulya [g]

NAM: beagyazott asszociacios térkepezes (Nested Association Mapping)

NIL: kozel izogén torzs, idegentermékenyiildé novények esetében vonal (Near
Isogenic Line)

PCR: polimeraz lancreakcié (Polymerase Chain Reaction)

PH1: névénymagassag (a féhajtas alapi részétdl a zaszloslevél levélhiivelyéig mérve)
[cm]

PH2: n6vénymagassag (a fohajtas alapi részétol a fokalasz alapi részéig mérve) [cm]
PH3: névénymagassag (a féhajtas alapi részétdl a fokalasz csticsaig mérve) [cm]
PPD: PhotoPerioD gének (a nappalhossz-érzékenység szabalyozasaért felelGs
géncsoport)

QTL: mennyiségi tulajdonsdgokat meghatarozo lokusz (Quantitative Trait Locus)
RAPD: véletlenszerlien megvalasztott oligonukleotidokkal inditott PCR (Random
Amplified Polymorphic DNA)

RFLP: restrikciés fragmentum-hossz polimorfizmus (Restriction Fragment Length
Polymorphism)

RHT: torpésitd gén, a ndvénymagassag szabalyozéasaban szerepet jatsz6 géncsoport
(Reduced Height)

RIL: (rekombinans beltenyésztett torzs, idegentermékenyiild novények esetében
vonal (Recombinant Inbred Line)

RT: a produktiv oldalhajtasok szdma

grt-PCR: wvalés ideji PCR, a génexpresszid soran keletkezd géntermékek
mennyiségi valtozdsainak kimutatasara fejlesztett modszer (Real-Time Polymerase
Chain Reaction)

SCAR: feltart szekvenciaju amplifikalt régié (Sequence Characterized Amplified
Region)

SG: az intenziv szarndvekedés sebessege

SIM: egyszeri intervallum QTL térképezés (Simple Interval Mapping)



SNP: egypontos nukleotid polimorfizmus (Single Nucleotide Polymorphism)

SPIK: a fékalasz kalaszkainak szdma

SPTV: effektiv hdéosszeg (effective thermal sum), amely egyenld a napi
Osszegyljtott hémennyiség (TT, Thermal Time), a vernalizacios faktor (FV,
Vernalization Factor) és a nappalhossz faktor (FP, Photoperiod Factor) szorzataval
(SPTV =TT x FV x FP)

SS: a mellékkalaszok szemszama

SSP: szem/kalaszka arany

SSR: egyszerii szekvencia ismétlédés (Simple Sequence Repeat)

SSW: a mellékkalaszok szemsulya [g]

STS: szekvenciaval jelolt hely (Sequence Tagged Site)

TagMan: SNP-alapt teljes genomelemzd modszer

TKW: ezerszemtomeg (Thousand Kernel Weight)

U: Unit (egység)

VRN: a vernalizacids igényért felelds géncsoportok

YAC: éleszté mesterséges kromoszoma (Yeast Artificial Chromosome), mesterséges
klonozo eszkoz

Z30: a Zadoks skala szerinti egyedfejlodési fazis (az intenziv szarnovekedés kezdete)
Z31: a Zadoks skala szerinti egyedfejlodési fazis (az elsé szarcsomo megjelenése a
fohajtas alapi részénél)

Z37: a Zadoks skala szerinti egyedfejlédési fazis (a zaszlos levél megjelenésének
1d6pontja)

Z39: a Zadoks skala szerinti egyedfejlodési fazis (a zaszloés levél teljes
kifejléddésének idépontja)

Z49: a Zadoks skala szerinti egyedfejlodési fazis (a kalasz a zaszloslevél hiivelyenek
felsd részében helyezkedik el)

Z59: a Zadoks skala szerinti egyedfejlodési fazis (a kaldsz teljes mértékben
kiemelkedett a levélhiivelybdl)

ZSE: az intenziv szarndvekedés lezarulasanak ideje



1. BEVEZETES

A gabonafélék, és ezeken belil féként a buza, az arpa és a rizs,
vilagviszonylatban is az emberi élelmezés és az allati takarmanyozas alapvetd
forrasai, reszesedésiik a vilag novénytermesztésében az 50%-ot is meghaladja.
Hazankban az 8szi buza vetésteriilete évente 1,0-1,2 millié hektar kozott valtozik,
ami Magyarorszag szantoteruletének kozel egynegyedét teszi ki (KSH, 2014).
Jelent6ségébdl fakaddan a buza nemcsak a vilag szamos részén, hanem hazankban is
a mezbgazdasagi novények genetikai kutatasanak egyik legfontosabb célpontja.

Napjainkban a kenyérbuza -elterjedési teriilete megkozelitdleg az északi
szélesség 60. és a déli szélesség 40. foka kozé esik. E teriiletek makro- és
mikroklimatikus, edafikus, illetve biotikus jellemz6éi nagymértékben eltérnek,
azonban a rendkiviill kiilonbozé koriilményekhez a gabonafélék genetikai
valtozatossaguk révén megis képesek adaptalddni. Egy adott terllet klimatikus
viszonyaihoz leginkabb alkalmazkodni képes fajtak nemesitése soran, illetve az
Uzemi termesztés gazdasdgossaga érdekében figyelembe kell venni a genetikai
alapanyagok és fajtdk ©koldgiai sajatossagait, valamint életforma tipusait is.
Tobbnyire azok a fajtak termesztheték gazdasagosan és biztonsagosan, amelyeket az
adott tertlet kornyezeti feltételei kozott tobbéves szantdfoldi kisérletek alapjan
szelektéltak.

Az adaptécios képesség tanulmanyozéasiban az egyik leggyakrabban hasznélt
modszer a kalaszolasi folyamat vizsgalata. E folyamat meghatarozasaban a
vegetativ-generativ életszakasz kozotti atmenethez sziikséges hidegkezelés, azaz a
vernalizacios igényért (VRN), a nappalhossz-érzékenységért (PPD), a koraisag
szabalyozéséért (EPS) felelés, illetve a novénymagassag csokkentésében
kozremiikodé (RHT) géncsoportok fOszerepet jatszanak. Ezt a komplex folyamatot
alapvetéen a kornyezeti faktorok, uUgymint a nappalhossz éves periodikus
valtakozasai, az alacsony és magas homérsékleti periddusok, valamint a feny
spektralis 0Osszetétele és intenzitdsa hatarozzdk meg, amelyek kozvetlendl
befolyasoljak az egyedfejlodést. E komplex szabalyozasi folyamatnak a fébb
Osszetevoit mar feltartak a blza és az arpa esetében, viszont a kornyezeti elemek
széles skalajahoz vald alkalmazkodasuk molekularis-genetikai folyamatai meg nem
kelloképpen tisztazottak. Szantofoldi koriilmények kozott, a kiillonbozé évjaratok
eltérd kornyezeti hatasrendszerei kovetkeztében e gének kiilonboz6 alléljainak

fenotipusos hatdsaiban jelentés variabilitds mutatkozik, ami sokszor ellentmond6
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eredményekhez vezet. Molekularis markerek felhasznalasaval kikiiszobolhetd a
kornyezet modositd hatasa. A molekuléaris markeradatokbdl genetikai térképek
készithetok, és az adott tulajdonsagokhoz kotheté QTL-ek (Quantitative Trait Locus:
mennyiségi tulajdonsagokért felelés lokusz) azonosithatok. Az LD-alapu (Linkage
Disequilibrium: kiegyensulyozatlan kapcsoltsag) asszociacios vizsgalat (GWAS:
teljes genomra kiterjedd asszociacios elemzés /Genome-Wide Association Study/)
hatékony moddszer arra, hogy megéallapithassuk egy nagyobb genotipus
gyljteményben 1évo természetes genetikai valtozatossag Osszefiiggését a fenotipusos
tulajdonsagokkal. E téméaban mar tobb tanulmany jelent meg, amelyekben kiilonb6zo
egyedfejlodést és morfoldgiai tulajdonsagot, illetve terméskomponenst meghatarozé
QTL-eket irtak le.

A kenyérbuza kalaszolasanak részletes bioldgiai, genetikai elemzése a jovoben
még inkabb felértékelddhet, mivel a gyorsan és kiszamithatatlan moédon megvaltozo
makro- és mikroklimatikus hatdsok miatt egyre nagyobb lesz annak az igénye, hogy
a kiilonboz6 nemesitési programokban a nemesitOk megtalaljak azokat a genetikai
alapanyagokat, amelyekb6él uj, a helyi kornyezeti feltételekhez leginkabb
alkalmazkodni képes fajtakat allithatnak el6. A viragzasi genek funkcidinak és
kapcsolatrendszereinek a felderitésében sokat segitenek az Arabidopsis thaliana
modellndvény mutécids valtozatainak részletes tanulményozéasa, valamint buzén
beliil a kiilonb6z6 térképezé populacidkon, kozel-izogén torzseken, transzgénikus
ndvényeken és egyéb mutansokon végzett kutatasok. Az eddigi eredmények alapjan
elmondhat6, hogy az Arabidopsis és a mérsékelt égovi fiifélék virdgmerisztéma
indukcidjanak genetikai szabalyozasa nagymértékben kilonbodzik egymastol.
Egyediil a nappalhossz szabalyozasi utvonal az, amely nagyobb szintli hasonlosagot
mutat a kétszikii és az egyszikii ndvények kozott. Az utobbi évtizedekben rengeteg Uj
informécid szuletett a viragzasi folyamat szabalyozdrendszerének kutatdsa soran,
viszont még sok a megvélaszolatlan keérdés.

Nemesitési szempontbol az egyik ilyen fontos kérdéskoér az, hogy milyen
Osszefliggések mutathatok ki az egyedfejlodési gének kiilonbozd alléltipusainak a
kalaszolési 1ddre, illetve a terméskomponensekre gyakorolt hatasaiban szant6foldi
kortlmenyek kozott.

A disszertacioban ismertetett munkankkal célunk a buza kalaszolasi idejének
fenomikai és molekularis genetikai modszerekkel torténd részletes tanulmanyozasa
volt egy széles genetikai bazisu fajtacsoporton beldl.

Ebben az értekezésben az aladbbiakat tliztiik ki célul magunk elé:



1. A két legfontosabb egyedfejlédést meghatarozo géncsalad (VRNL,

vernalizacios igény és PPD1, nappalhossz-érzékenység) lehetséges
alléljainak szekvencia-specifikus molekularis markerekkel torténé jellemzése
egy 683 genotipust tartalmaz6 buzafajtakérben abbdl a célbdl, hogy
meghatarozzuk a genotipusok alléleloszlasat és ezek kalaszolasra kifejtett
hatdsat szantofoldi  korulmények kozott. A kisérletekb6l — szarmazo
informéciok alapjan terveztilkk egy széles genetikai diverzitast képviseld

asszociacios panel kialakitasat.

Az asszociacios panel genetikai diverzitdsanak jellemzése nagyhatékonyséagu
marker technoldgiak felhasznaldsaval. A diverzitas vizsgélatokat kiterjesztjik
a panelre jellemzd populacio struktira megallapitdsara, valamint tobb,
egyedfejlodési, ¢és ndvényhabitust meghatarozo allél gyakorisdganak

elemzésére is.

Az asszociaciés panel LD markertérképének osszeallitasa a kiilonb6z6
nagyhatékonysagu markerezd technoldgiakbdl szdrmazo, valamint a

génspecifikus markerekbdl.

Az asszocidcids panel genotipusaira jellemzé egyedfejlodési mintazatok,
terméskomponensek,  valamint e  két  tulajdonsagcsoport  kozti
dsszefuggésrendszer részletes vizsgalata tobb évjaratban és vetésiddben

kivitelezett szantofoldi kisérletekben.
Az egyedfejlédési mintdzatok és a termoképesség genetikai komponenseinek

meghatarozasa az asszociacids panel LD markertérképére és a fenotipusos

adatmatrixokra alapozott teljes genomra kiterjed6 asszociacios elemzésekkel.
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A felsorolt kisérletekkel és elemzésekkel a kovetkezd eredményeket kivantuk elérni:
1. A fenotipusos adatok alapjan Osszefiiggés megallapitasa a kaldszolasi id6 és a

termOképesség kozotti kapcsolatrendszerben.

2. A martonvasari génbanki fajtagylijtemény génkatalogusanak létrehozasa a

novényfejlédés fobb szabalyoz6 génjeire vonatkozdan.
3. A VRN és PPD gének kiilonb6z6 allélja kozotti kapcesolatrendszer jobb
megértése €s ezek hatdsainak vizsgalata a novényi egyedfejlodésre és

termoképességre.

4. Nagyfelbontasi molekularis markeradatbazisok osszeallitasa és statisztikai

elemzése.

5. A fobb egyedfejlodési gének kiilonbozd haplotipusai és a fajtdk dkologiai

tagoltsaga kozotti 6sszefuggés kimutatasa.

6. Az egyedfejlodési paraméterek €s terméskomponensek GWAS vizsgalatainak

Kivitelezése és a kapott eredmények értelmezése.
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2. IRODALMI ATTEKINTES

2.1. A buza szdrmazasa, genetikaja, elterjedése, és gazdasdgi jelentosége

A kdzodnséges blza, avagy kenyérbuza (Triticum aestivum L.) a pazsitfufélék
(Poaceae) csaladjaba, a Triticum nemzetségbe tartozik. Délnyugat-Azsiabdl, az
ugynevezett ,,Termékeny Félhold” (Fertile Crescent), azaz a mai Délnyugat-Irén,
Eszak-lrak, Délkelet-Torokorszag, Sziria, Jordania és lzrael teriiletérdl szarmazik
(Lev-Yadun et al. 2000). Kromoszomaszamuk alapjan a buzafajokat harom
csoportba sorolhatjuk (Kihara 1924):

1. diploid (alakor) sorozat n=7; genom: A
2. tetraploid (tonke) sorozat n=14; genom: AB vagy AG
3. hexaploid (t6nkdly) sorozat n=21; genom: ABD vagy ABG

A hexaploid T. aestivum nagy valoszinliséggel a diploid és tetraploid buzak
termesztésbe vondsa utan fejlodott ki. A termesztett buza kozvetlen vad dse nem
ismert. Feltételezhetden Eszaknyugat-lranbdl vagy Eszakkelet-Torokorszagbol
szarmazik, és egy tetraploid blza, a T. turgidum ssp. dicoccoides (AABB), illetve a
diploid Aegilops tauschii (DD) hibridizacidjanak eredményekeént jott létre, amely az
alap kromoszomakészlet megharomszorozddasat eredményezte (Kihara 1944;
McFadden és Sears 1946).

A kenyérblza rendelkezik az egyik legnagyobb (17,33 Gbp) és
legOsszetettebb genommal (ABD) a termesztett ndvények kozott (Devos et al. 2009).
A buzaban (T. aestivum L.) rendkivil nagy a repetitiv szekvenciak aranya is (~80-
90%; Moore 1995; Li et al. 2004). Ennek kdvetkeztében genetikai kutatasa nagy
nehézséget jelent és fizikai térképezése is kevésbé eldrehaladott fazisban tart, mint a
rizsé (Oryza sativa L.), vagy a kukoricdé (Zea mays L. Az elmult évtizedekben
létrehozott nagyszamu genomi forras, mint a BAC (Bacterial Atrtificial
Chromosome) és YAC (Yeast Artificial Chromosome) konyvtarak, az EST
(Expressed Sequence Tags) gylijtemények, valamint a genomszekvenalasi
technologidk jelentds fejlodése lehetdve tették a buza nemzetkdzi genomszekvenalasi
programjanak sikeres kivitelezését. Ennek eredményeképpen elkésziilt az elsd, a
teljes buza genomot lefed6 szekvencia annotacioé (The International Wheat Genome
Sequencing Consortium [IWGSC; https://www.wheatgenome.org/]). A jévoben
egyre tobbet tudhatunk meg az egyes gének kromoszomalis elhelyezkedésérdl,

funkcigjarol és fenotipusos hatdsarol, ami a nemesités gyakorlatat is alapvetden
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megvaltoztathatja. A szelekcid egyre tudatosabba és hatékonyabba valhat, mivel a
fenotipusos tulajdonsdgok helyett a genotipusos és genomi informécidkra lehet
alapozni a sziil6i partnerek és az utddpopulaciok egyedeinek kivalasztasat.

A termesztett gabonafélék vad Osei jol alkalmazkodtak az Un. ,, Termékeny
Félhold” teriiletén uralkodd kornyezeti feltételekhez. Ezek a fajok a vegetativ
fejlodésiikhdz kihaszndltdk az Oszi csapadékot, a vernalizacios igény pedig
biztositotta a viragzés késleltetését, megakadalyozva a téli fagyok kérositd hatésait.
A tavaszi hosszUnappalos megvilagitas felgyorsitja a korai viragzast, az ebben a
periddusban lehulld csapadék pedig biztositja a megfeleld szemtelitddési fazist, még
a meleg és aszalyos nyari periodus beallta elstt (Cockram et al. 2007). Eletforma
alapjan a buzéban két f6 valtozatot kiilonboztethetiink meg: az Gszit és a tavaszit. Az
Oszi ¢letformaju buizafajtakat olyan teriileteken lehet termeszteni, ahol a téli id6jarési
feltételek megfelel6 hidegkezelést biztositanak a ndvények szamara a vernalizacios
igény kielégitéséhez, de a hémérséklet nem tulsagosan alacsony ahhoz, hogy a
novények karosodast szenvedjenek. Az 6szi bliza altaldban bévebben termd, nagyobb
a termésstabilitdsa, mint a tavaszi buzanak, mivel a hosszabb vegetativ fazisnak
kodszonhetden jobban bokrosodik, igy a nagyobb biomassza révén tobb asszimildtum
képes felhalmozodni a szemtermésben. A tavaszi életformaju genotipusok olyan
teriileteken termeszthetOk gazdasagosan, ahol a tél til hideg az 6szi bluza szdmara
(tavaszi vetésidopont alkalmazasa), vagy (szubtropusi és mediterran éghajlata
vidékeken) a ,,tél” talsdgosan meleg az 6szi életformdji buzafajtak hidegigényének
kielégitésehez (6szi, vagy téli vetésidopont alkalmazésa).

A vilagon kdzel 240 milli6é hektaron termesztenek buzat, igy szerepe alapvet6 a
népélelmezés és a takarmanyozas teriilletén. Hazankban az Gszi btza évenkeénti
vetésteriilete megkdzeliti az 1,0-1,2 milli6 hektart, ami a mezégazdasagi miivelés ala
vont teriiletek jelent6s hanyadat teszi Ki. A termésatlagtol fliggben évente 5-6 millid
tonna arut termeliink, amelynek értéke tiz évvel ezel6tt 130-150 millidrd forint volt
(Lang és Bed6 2006), viszont a jelenlegi gabonapiaci arakkal szdmolva megkozeliti a
200-220 milliard forintot is (https://www.agrotrend.hu/tag/buza_ara). A globalis
klimavaltozas befolyasolhatja a jovébeni hémérséklet- és csapadékeloszlast. E
kornyezeti faktorok alapvetéen meghatarozzdk a mezOgazdasagi termelés
gazdasdgossagat, tovabbd a bioszféra élelmiszer eléallito- és haziallat eltartd
képessegét is. Magyarorszag sajatsagos klimatikus viszonyokkal rendelkezik, mivel
harom klimaterulet hataran helyezkedik el. Ezek (1) az 6ceani - a nyar hiivos, a tél

enyhe, kicsi az évi héingas, a csapadékeloszlas egyenletes, (2) a kontinentalis - a
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nyar meleg, a tél hideg és szaraz, nagy évi hdingés, a csapadékmaximum nyar elején
és Osszel figyelheté meg, és (3) a mediterran - a nyar forré és szaraz, a tél enyhe, a
csapadékmaximum Osszel és télen alakul ki. E harom éghajlat id6jarasi elemei az
egyes években kiilonb6zo erdsséggel €s szabalyossaggal, illetve gyakran atfedéssel
vagy kevert formaban jelentkeznek. Emiatt Magyarorszag kilondsen érintett a
sz€lsOséges iddjarasi események eléfordulasaban, ami a mezdgazdasagi termelés
sebezhet6ségét fokozza. A blzanemesitok f6 célja az, hogy nodveljék a
termésbiztonsagot, a korokozdkkal, kartevokkel szembeni ellenallosagot (biotikus
stressztlirés), javitsak a termés mindségét, valamint fokozzak a névenyek abiotikus
stressztlirését. A novények egyedfejlodésében kritikus pontot jelent a vegetativ
életszakaszrél a reproduktivra valo attérés. Mérsékelt égovon ezt a folyamatot
alapvetéen meghatarozd kornyezeti faktorok a nappalhossz, és az alacsony
hémérsékleti peridodus (vernalizacids igény). E tényezdk érzékelésére kifejlodott
genetikai szabdlyoz6 mechanizmusok biztositjadk azt, hogy a virdgzas és
termésképzés lehetéleg optimalis kornyezeti feltételek kozott menjen végbe.

A hatékony buzanemesités hosszu tavld érdeke, hogy a ndvénynemesiték a
klasszikus nemesitési eljarasok mellett egyre inkabb alkalmazzak a molekularis
ndvénynemesitési modszereket is. Ezek a modszerek még inkabb felértékelédhetnek,
mivel a gyorsan és kiszdmithatatlan médon valtozd kornyezeti tényez6k negativ
hatasai ellen mielébb fel kell tarni azokat a molekularis genetikai
hatdsmechanizmusokat, amelyek ismeretében aztdn a kornyezeti stresszfaktorokkal
szemben hatékonyabban ellenalldé gabonafajtakat allithatunk el6. A jovében e fajtak
termesztésével biztosithatd a megfeleld minéségli és mennyiségii termés. A blza
viragképzésének molekularis-genetikai tanulmanyozasa mellett fontos megvizsgalni
az egyes egyedfejlodési stddiumok egymadsra és a terméskomponensekre kifejtett

hatasait, illetve ezek kapcsolatrendszereit is.

2.2. A buza egyedfejlidési fazisainak és terméskomponenseinek vizsgalata

A buza egyedfejlodési ciklusa tobb részre oszthaté (McMaster, 2005; Borras
et al. 2009; Reynolds et al. 2009; Chen et al. 2010):
1. A csirdzastél a vegetativ fazis végéig [ebben a szakaszban torténik a hajtascsucs
(apex) generativ atmenete]
2. A generativ atmenett6l a terminalis kalaszka kialakuldsaig (kaladszka szintek es
viragkezdemények szervezddése, virdgszervek differencidlodasa; a lehetséges

maximalis kalaszkaszam rdgzil) /Korai reproduktiv fazis/
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3. Az intenziv szarndvekedéstdl a kaldszolas kezdetéig (ekkor kezdddik el a
kaldszkezdemeny novekedése és differencidlodédsa, rogzul az életkeépes viragok
szdma a kaldszkakon bell) /Kés6i reproduktiv fazis/

4. A kalaszolastol a viragzas végéig terjedd szakasz (a megtermékenyiilés folyamata,
amelynek végére rogzil a lehetséges maximalis szemszam)

5. A megtermékenyiilést6l a fizioldgiai érés fazisdig (a szemtelitddés folyamata,

amelynek sorén kialakul a végleges szemszam és a szemsuly)

Az adott egyedfejlodési fazis pontos meghatarozasa nemcsak a kiilonbozé
nemesitéi programokban fontos, hanem a szakszeri mezégazdasagi termesztés soran
is, mivel az egyes technoldgiai elemeket, mint a tdpanyagutanpotlast, ontdzést és a
novenyvédelmet, a megfeleld egyedfejlédési fazisban kell alkalmazni (Bogard et al.
2015). A fazisok bekdvetkezésének ideje és hossza nagymértékben fligghet a
kornyezeti tényezO6ktol (féleg a hdmérséklettdl és nappalhossztol), a genotipustol, €s
ezek egymasra gyakorolt kdlcsonhatésaitél is (Borras et al. 2009; Chen et al. 2010).
A kiilonboz6 egyedfejlodési fazisok hosszanak és egymashoz viszonyitott aranyanak
pontos ismerete értékes informéaciét nydjthat az eltér6  genotipusok
terméspotencialjanak meghatarozasahoz, és termesztéstechnologiajuk
kidolgozasdhoz (Slafer et al. 1996; Araus et al. 2002; Gonzales et al. 2005;
McMaster 2005; Chen et al. 2009). Az intenziv szarnovekedési fazis iddbeli
eltolodasa a kora tavaszi fagyok elkerlését biztosithatja, mig a korai szemtelitddési
szakasz elésegitheti a szemtermés optimalis kifejlodését még a nyari aszéalyos
idészak bekoszonte el6tt. A két szakasz kozotti idGtartam is meghatarozd lehet a
terméshozam kialakulasaban. Hosszabb vegetativ  fazis tobb biomasszat
eredményezhet, a hosszabb intenziv szarndvekedési fazis megndvelheti a fertilis
virdgok szamat, és a hosszabb szemtelitddési fazis megnovelheti a szemsulyt (Slafer
et al. 1996; Miralles et al. 2000; Whitechurch and Slafer 2001, 2002; Araus et al.
2002; Gonzalez et al. 2002, 2003a; Kiss et al. 2011). Pozitiv korrelaciét allapitottak
meg a z&szloslevél fotoszintetikus aktivitasanak idébeli kitolddasa és a szemtermeés
mennyisége kozott is, optimalis tapanyagellatottsag mellett (Gaju et al. 2011;
Serrago et al. 2013). A szarnovekedés kiilonosen kritikus egyedfejlodési fazisnak
tlnik a szemtermés meghatarozasaban (Reynolds et al. 2009). E fazis hosszanak
megnovelése (a megtermékenyilés idépontjanak modositasa nélkil) igéretes lehet a
nemesitési folyamatokban. Ennek el6feltétele az, hogy ismerjik a kiilonb6z6 fazisok

bekovetkezési idejének és hosszanak genetikai hatasmechanizmusait (Chen et al.
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2009; Chen et al. 2010). Szoros 6sszefiiggést allapithatd meg a baza termdéképessége
és egyes agrotechnikai elemek, mint a vetésid6, vagy a vetéssiiriiség kozott is
(Kabesh et al. 2009; Nakano és Morita 2009). Megfigyelték, hogy a korabbi vetés
nagyobb terméshozamot biztosit, mivel a hosszabb vegetativ fazis tobb biomasszat
eredményez, aminek kovetkeztében tobb produktiv oldalhajtas képzodik, és
szemtelitddéskor tobb tapanyag allhat rendelkezésre (Whitechurch és Slafer 2001,
Gonzélez et al. 2003b). Yan et al. (2008) megallapitottdk, hogy a helyes vetési
idépont megvalasztasa nagyobb fehérje tartalmat eredményez a szemtermésben.
Ragasits (1998) munkajara utalva elmondhatd, hogy a tdlzottan nagy tészam
alkalmazasa nemcsak a kiilonboz6 gombabetegségek el6fordulasat és a tlinetek
stlyossagat ndveli meg, hanem az egyedek egymas kozotti versengését is fokozza a
tapanyagokért, ami a termés mennyiségének csokkenésehez vezethet. Pan et al.
(1994) megallapitottak, hogy a t0szam novelése a korai és az optimalis vetési
idopontokban kedvezétlen hatast fejthet ki, mig a kései vetésben alkalmazott
nagyobb tészam &llomany szinten kompenzélhatja a névényenkénti alacsonyabb
biomassza produkciét.

Az egyedfejlédési fazisok bonyolult kapcsolatrendszerének —kutatasi
fontossagat igazolja az a tény is, hogy a globélis klimavaltozas kdvetkeztében egy
adott terllet kdrnyezeti feltételei kiszamithatatlan moédon megvaltozhatnak, és nem
ismertek ezeknek a hatésai a helyi egyedfejlodési stratégiakra sem (Kiss et al. 2011).
Az egyedfejlodési fazisok atfogo fiziologiai és genetikai ismerete lehetdséget ad a
legnagyobb terméspotencial elérése érdekében (Kiss et al. 2011). Igy az egyes
genotipusok egyedfejlédési fazisainak jellemzése rendkivil fontos ahhoz, hogy
meghatdrozhassuk azokat az OsszetevOket, amelyek hozz4jarulnak genetikai
szabalyozésukhoz.

A korai egyedfejlédési fazisok vizsgalatira mar szamos, féleg destruktiv
maodszert dolgoztak ki (Jamieson et al. 1998; Gonzales et al. 2005; Chen et al. 2009;
Chen et al. 2010), amelyek azonban idéigényesek, és emiatt korlatozott az a
mintaszam, amelyen kivitelezheték. Ebbe a csoportba tartozik a hajtascsucs (apex)
méretének és fejlettségi allapotanak vizsgalata. E modszer destruktiv jellege miatt
nem teszi lehetévé az egyedfejlodési fazisok és a terméskomponensek kozotti
kdzvetlen, novény szintii kapcsolat meghatarozasat sem (Kiss et al. 2011). Ezért
fontos a nem destruktiv mddszerek Kkifejlesztése és tokeéletesitése. A teljesen

automatizalt novényi fenotipizald egységek jol alkalmazhatéak a monitoring
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folyamatokban (Golzarian et al. 2011). Ezek azonban nagyon koltségesek, és
elsésorban kontrollalt kdrnyezeti korulmények kodzott hasznalhatok. Vannak olyan
nem destruktiv fenotipizalasi eljarasok is, amelyek ugyan munkaigényesek, de
koltséghatékonyak, €s nagyobb mintaszam esetén is eredményesen alkalmazhatdk,
akar kontrollalt kornyezeti feltételek mellett (fitotron, lveghaz), akar szantéfoldi
Kisérletekben (Large 1954; Haun 1973; Zadoks et al. 1974; Tottman és Makepeace
1979; Waddington et al. 1983; Weir et al. 1984). Ezek koziil a Zadoks-féle decimalis
kodhasznalat a legelterjedtebb értékelési rendszer, mivel egyszerlien alkalmazhato,
pontos és mind a vegetativ, mind pedig a reproduktiv fazisban hasznalhato.
Viszonylag egyszeriien kivitelezhet6 eljaras a ndvekedésanalizis is, amelynek sorén a
Kilevelesedés sebessége (fillokron idétartama), a bokrosodas, valamint a
ndvenymagassag valtozas dinamikaja hatarozhaté meg (Kiss et al. 2011) az id6 vagy
a hoOsszeg (a napi atlaghémérsékletek szamitott Osszege) fliggvenyében. A
kiilonb6z6 évjaratban és kornyezeti feltételrendszerben végzett kisérleti eredmények
Osszehasonlitasat a hoosszeg alkalmazasa pontosabba teheti. A hoosszeg
Kiszamitasanal a napi atlaghémérsékletet korrigaljak az adott genotipus vernalizacios
igény telitettségének mértékével és az aktualis nap nappalhossz értékével is, ami
kiléndsen az 6szi vetésii szantofoldi kisérleti eredmények dsszehasonlitasakor fontos
szempont (Weir et al. 1984; Gouache et al. 2012; Bogard et al. 2015). Ezek a
modszerek alkalmasak az egyes egyedfejlddési fazisok hossza és a
terméskomponensek kodzotti  kdzvetlen kapcsolatok meghatarozasara nagyobb
mennyiségli genotipust tartalmazo kisérletekben (pl. kétsziilds térképezd populécio,
kdzel izogén torzsek vagy tobb-sziilés asszociacios populacio) is, mivel a vizsgalt
novények a teljes érés fazisaig felnevelhetok. Kiss et al. (2011) kombinéltak a
Zadoks-féle fenotipizalasi skalat a ndvekedésdinamikai vizsgalatokkal, amelynek
eredményeképp pontosan meghataroztak az intenziv szarndvekedeési fazis kezdetét és
VEget, és a bokrosodastdl a kalaszolasig terjedé egyedfejlodést hét, egymast kovetd
fazisra osztottak fel (Z30, Z31, Z37, Z39, Z49, Z59 és ZSE). Ez lehetové tette az
egyes fazisok hosszaban megnyilvanulé kornyezet és genotipus fiiggd
valtozékonysag részletes tanulméanyozéasat, valamint a fejlodési fazisok ¢és a
terméskomponensek kozti dsszefliggések elemzését.

Osszegezve tehat megaéllapithatd, hogy a nappalhossz-érzékenység és a
vernalizéacios igény modositasaval befolyasolni lehet az egyes genotipusok vegetativ
fejlodési fazisanak hosszat, valamint a generativ fazis kezdetét, ami a

terméspotencialt jelentés mértékben befolyasolhatja (Slafer et al. 1996; Miralles et
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al. 2000; Gonzalez et al. 2002). Csak keves ismeret all rendelkezéstinkre arrol, hogy
szantofoldi korulmények kozott, az eltérd évjaratokban fellépd kiilonbozé kornyezeti
valtozasok milyen mértékli variabilitdst valthatnak ki az egyedfejlodést és a
terméskomponenseket meghatarozé gének eltéré alléljainak fenotipusos hatasaiban.
A sokszor ellentmonddé eredmények egyik oka épp ez a kornyezetfliggd
valtozékonysag lehet (Snape et al. 1985; Worland 1996; Kato et al. 2000).
Ugyancsak kevés informacié all rendelkezésre arra nézve is, hogy milyen
Osszefiiggés mutathatd ki a kiilonbozé vetésidd, vetésstirliség és az egyes
genotipusok bokrosodasi képessége kozott, ami a terméspotencidlt jelentosen
befolyasolhatja. A jovOben a buzafajtak megfeleld t6szaméanak és optimalis vetési
idépontjdnak meghatarozésa fontossd vélhat, mivel a fajtaspecifikus optimalis
értéekek alkalmazésaval reszben kompenzalni lehetne a globalis klimavaltozas

negativ kdvetkezményeit.

2.3. A viragzas genetikai szabalyozésa

Az egyedfejlédés és ezen beliill a vegetativ - generativ életszakasz kozti
atmenet molekuléris genetikai szabalyozdmechanizmusat a ludfii (Arabidopsis
thaliana) modell ndvényben tartdk fel a legrészletesebben, a novényfajok kozott
leghamarabb megszekvenalt kisméretli genomjanak és a nagyszdmi muticios

valtozatainak koszonheten (1. abra).
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1. bra. A viragzasi id6t meghatarozo gének és az ismert genetikai, illetve epigenetikai
szabalyozé elemek Arabidopsis thaliana modellnévényben (Bliimel et al. 2015 alapjan).

A nyilak a gének és szabalyozoelemek kifejez6désének iranyultsagat, a T-végli vonalak a gatlo genetikai
valaszmechanizmusokat jelolik. A mindkét végén kor alaki vonalak jel6lik azokat a valaszreakcidkat, amelyek iranyultsaga
még nem ismert pontosan, mig a szaggatott vonalak az indirekt valaszreakciokat. A vastagon szedett gének a 6 virdgzast
meghatéarozd Gtvonalak szabalyozoi. A funkcionalisan is jellemzett gének pirosszinnel kiemelve lathazdk az &bran.

A nagyszdmu regulaciés gént magaba foglalo, hierarchikus szabalyozasi
kaszkad rendszer kapcsolatban all egyrészt endogén hatasmechanizmusokkal —
ugymint az autondém szabalyozas, gibberellinsav szintézis, a cirkadian ritmus, az
adott novény fejlettségi allapota, cukorszintézis —, masrészt kornyezeti faktorokkal
(vernalizald homérséklet, nappalhossz, a fény spektrélis Osszetétele, ndvekedési
hémérséklet) is (Kim et al. 2009; Fornara et al. 2010). A folyamat dsszetettségét jelzi
az is, hogy az idében (megtermékenyiiléstdl megtermékenyiilésig) és térben (a sejtek
kiilonb6z6 részeiben, kiilonb6z6 szovetekben) ativelé szabalyozas epigenetikai,
transzkripcids, transzlacios és fehérje szerkezeti/stabilitasi valtozasokat is magaba
foglal. Mutans ndvényeken végzett vizsgalatok eredménye alapjan kdzel 180 gén
vehet részt a ludfli viragzasanak szabalyozasaban (Fornara et al. 2010). Alapvetéen
négy fobb, egymas kozott szdmos atkapcsolodasi ponttal rendelkezd szabalyozasi
utvonal ismert. Ezek az autonom, a fény/nappalhossz, a vernalizéacios (hidegigény) és
a hormonalis (gibberellinsav) szabalyozési utvonalak. A kiilonbozé szabalyozasi
utvonalak fel6l érkezé jeleket néhany integrator gén gyiijti Gssze és tovabbitja a
viragmerisztéma azonossagi gének felé, amelyek felelések egyrészt az apex
generativ atmenetéért, masrészt a kiilonbozo virdagszervek szabalyos kifejlodéséért.

A kalaszos gabonafélékben a viragzas-szabalyozas folyamata sokkal kevésbé

ismert, mindezideig csupan a vernalizacios és a nappalhossz-szabalyozasi utak fébb
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komponenseit azonositottdk reszletesebben. Az eddigi eredmények alapjan
bebizonyosodott, hogy jelentds eltérések vannak a Iudfii és a kalaszosok szabalyozasi

mechanizmusai k6z6tt, ami kiilondsen a vernaliz&cids-szabalyozas esetében feltiing.

2.4. A gabonafélék viragzasa

A gabonafélék egyedfejlodésének szabalyozasaban a vernalizacios igény
(VRN), a nappalhossz-érzékenyseg (PPD), a sziikebb értelemben vett koraisag (EPS)
és kisebb mértékben a torpésité gének (RHT) jatszanak fontos szerepet (Worland
1996; Flintham et al. 1997; Dubcovsky et al. 1998; Worland et al. 1998).
A rizs, az arpa és a buza egyedfejlodését meghatarozo két legfontosabb szabalyozasi
utvonal (hidegkezelés, nappalhossz) vazlatat a 2. abraban foglaltuk éssze. Mig a
kétszikiiek kozott az Arabidopsis szamit modell névénynek, addig az egyszikiieknél
ezt a szerepet a rizs tolti be, melynek genomjat mar teljes mértékben
megszekvenaltak. Ugyancsak modell ndvényként hasznaljadk fel a kiilonb6zo
molekularis-genetikai kutatasokban az arpat (Hordeum vulgare) is. E gabonafélére is
jellemzé a nagyarany( ismétldd6 szekvencidk, viszont diploid genomja sokkal
kisebb méretii (5400 Mb) ¢és egyszerlibb felépitésii, mint a hexaploid buzaé. A vad
fifélék koziil a Brachypodium distachyon is elétérbe keriilt, mint a mérsékelt égovi
gabonafélék modell ndvénye, melynek teljes genomszekvenciaja rendelkezésre all,
igy felhasznélhat6 a virdgzas-szabalyozasban szerepet jatszo gének vizsgalatdhoz és
evolucids kapcsolatrendszerének felderitéséhez is (Bossolini et al. 2007; Higgins et
al. 2010).

Rizs Arpa/Baza
Light Light
light (LD) (SD) Light  Light Light low
OsHY1 l 0sCKlle (SD)  (LD) (SD) temp
(Hd-6) l
OsPHY EHD1 | 5%+ Ppd-H2 Ppd-H1 VRN-A"2/HZ
J (PRR) (ZCCT1/-Ha/-Hb/-Hc)
0sG!
J, Gl co1?
osco | 0sco
(Hd-1) | (Hd-1T)
VRN-H3/83
(FT
OSsFT (Hd-3a) l
VRN-A™1/.A1/-B1
-D1/-H1
(APT)
=
Virdgzis Virigzas

2. abra. Arizs, az arpa és a buza f6 virdgzasi génjeinek szabalyozasi kapcsolatrendszere

(Cockram et al. 2007 alapjan).
LD: hosszunappal, SD: révidnappal
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Habar tobb tanulmanyban is jellemezték mar a buza és az arpa CO (CONSTANS) és
FT (FLOWERING LOCUS T) génjeit, melyek ortolégok az Arabidopsis hasonl6
elnevezésli génjeivel, de az egy-és kétszikli novényekben akar jelentdsen is eltérhet a
viragmerisztéma indukcidjanak szabalyozasi utvonala (Faure et al. 2007; Blumel et
al. 2015). Példaul a buza és az arpa VRNL1 genje nincs kapcsolatban az Arabidopsis
VRNL1 génjével, de homoldg annak APETALAL1, COULIFLOWER és FRUITFULL
génjeivel (Blumel et al. 2015), illetve az emlitett két mérsékelt égovi gabonafajta
VRN3 génje is homolog az Arabidopsis FT génjével (Yan et al. 2006).

A gabonafélék kozil foleg az arpa esetében mar részletesen jellemezték a
haplotipus szintjén a PPD-H1 és a VRN-H1 géneket (Cockram et al. 2007, Cockram
et al. 2009, Jones et al. 2008, Hemming et al. 2009). A hexaploid buza ilyen iranyu
kutatasai tobbnyire csak a VRN géncsalad VRN-Al, és a PPD sorozat PPD-D1
génjére korlatozddik (Beales et al. 2007, Distelfeld et al. 2009a). Noha a VRN-AL gén
kdzponti szerepe a virdgzas szabalyozasaban mar bizonyitott (Galiba et al. 2009,
Distelfeld et al. 2009a), ezen adatok még nem nyuljtanak részletes ismeretet sem a
génmiikddés szabalyozasaban fontos szerepet jatsz6 intron-1 régio szerkezetérdl, sem
a novényi egyedfejlédés szabdlyozdsdban betdltott szerepérdl. Még kevesebbet
tudunk a VRN1 géncsaladba tartoz6 VRN-B1 és VRN-D1 genvaltozatokrol, melyek a
B és a D genomhoz kapcsoltak (Zhang et al. 2008b), illetve a tébbi VRN gén (VRN2,
VRN3 és VRN4) lehetséges allélvaltozatairdl és ezek kalaszolasra kifejlett hatasairol.
Arpaban mar leirtdk, hogy a vernalizacios igény, és a nappalhossz-érzékenység
szabalyozasaért felelos gének kiilonbozo allél-kombinacioi eltérd novényfejlodési
tipusokhoz vezetnek (Karsai et al. 2008). Kontrollalt kornyezeti kérulmények kozott
e gének szignifikans hatast gyakorolnak azokra az agrondémiai jellegekre, amelyeket
egyértelmiien a viragzasi id6 hataroz meg (Lang és Balla 1988). Ezért elsésorban
ezekkel a szabalyozasi rendszerekkel foglalkoztunk a dolgozatban. A kalaszos
gabonafélék virdgzasi folyamata két részre oszthatd. Az elsé rész a kalaszolas,
amikor a kalaszok kibujnak a z&szldslevél hiivelyébol. A masik a viragzas, amikor a
kalaszkakbol el6tiinnek a portokok (Briggs 1978). Az altalunk végzett kisérletekben
minden esetben a kalaszolas idejét felvételeztik, igy a virdgzast a tovabbiakban a

kalaszolas szinonimajaként hasznaljuk.
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2.4.1. A vernalizacioért felelds gének (VRN) és szabalyozasi mechanizmusuk
buzéban

A mérsékelt égovi gabonafélék viragzasat segiti elo, illetve teszi lehetévé egy
néhany hétig tart6 hideghatas, amit vernalizacionak neveziink. Attol fliggden, hogy a
VRN (VRN1, VRN2, VRN3 és VRN4) gének dominans és recessziv alléljai milyen
ardnyban oszlanak meg a hexaploid baza harom eltéré genomja kozott,
megkiilonboztethetiink  6szi  (recessziv), ¢és tavaszi (dominans) ¢Eletformaju
gabonafajtakat, valamint a dominans és recessziv allélek kiilonb6z6 kombinacidjat
hordoz¢ fakultativ életformaju genotipusokat. Az 6szi gabonafélék vetése Gsszel
torténik, €és egy hosszabb vernalizaciés periddust igényelnek az optimélis
viragzasukhoz. A vernalizdcids igény telitddési iliteme, amely a vegetativ fazis
hosszat alapvetden meghatarozza, fiigg a homérséklett6l (a vernalizald homérseklet
intervalluma -1,3°C és 15,7°C kozott van) és a hidegkezelés idotartamatol is (Slafer
és Rawson 1994). Ez egyben lehet6vé teszi a novények szamara a téli fagyokhoz
val6 alkalmazkodast (Law és Worland 1997). A hidegkezelés nemcsak a z6ld
novényre fejti ki a hatasat. Megfigyelték, hogy ha szovettenyészetet, csirazo, illetve
érett magokat vernalizaltak, akkor a virdgzashoz sziikséges id6 lecsokkent anélkiil,
hogy tovébbi hidegkezelést alkalmaztak volna (Marcinska et al. 1995). A tavaszi
életformaju gabonafélék vetése a hazankéhoz hasonld éghajlatu teriileteken tébbnyire
tavasszal torténik és nem, vagy csak egy rovid ideig tarto hidegkezelést igényelnek a
generativ életszakaszba valé atmenethez.

A blza esetében a vernalizacids igény genetikai szabalyozasaban tobb
géncsalad vesz részt. A VRN1 csalad genjei (VRN-A1, VRN-B1, VRN-D1) az 5A, 5B
és az 5D homeoldg kromoszémak hosszU karjan helyezkednek el (Pugsley, 1971,
Law et al. 1975; Galiba et al. 1995; Worland 1996; Yan et al. 2003). A harom VRN1
gén altal kodolt fehérjék nagyfokd hasonlésagot mutatnak az Arabidopsis
virdgmerisztémat meghatarozé AP1 transzkripcios faktorral, amelyek szabéalyozzék a
hajtascslcs vegetativ-generativ atmenetét (Yan et al. 2003; Trevaskis et al. 2003). Fu
et al. (2005) a teljes VRN1 gént megszekvenaltdk. A VRN-AL gén promoter, exon és
intron régidiban szamos polimorfizmust azonositottak, amelyek kdzott duplikéaciok
és deléciok is eléfordulnak. A tavaszi/6szi életforma alapvet6 alléltipusat a promoter
régidban kimutatott tobb szekvencia kulénbséghez, valamint az intron 1 régidban
azonositott nagyobb méretii inzercid/deléciohoz kapcsoljak (Yan et al. 2003; Fu et al.
2005). Ezek alapjan a VRN-Ala allél promdter regiodja duplikalt, a VRN-A1b allél az
57 UTR TC-repetitiv regidjaban talalhato 20 bp kiterjedésii delécioban kiilonbozik a
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vrn-Al (recessziv) alléltol. Tetraploid buzéban irtak le a VRN-Alc (7222 bp
nagysagu delécidé az intron 1 régidban), a VRN-Ald (32 bp nagysagu delécio a
promoter régioban) és a VRN-Ale allélt (54 bp kiterjedésti delécio a promoter
régidban) (Yan et al. 2003; Fu et al. 2005). A VRN-Ala és VRN-Alb allélokat a
dominans VRN-A1 haplotipusokkal hoztak 6sszefiiggésbe, mig a vrn-Alc allélt a
recessziv haplotipussal (Sherman et al. 2004). A VRN-ALd, illetve a VRN-Ale allélok
és a tavaszi (dominans) életforma kozotti osszefliggest kisérleti dton még nem
bizonyitottak (Yan et al. 2003; Fu et al. 2005). A VRN-AL kodol6 régidjaban csak
korlatozottan fordul el6 polimorfizmus, azonban az exon 4 régidjaban kimutatott
SNP-t 6sszefiiggésbe hoztak a kiilonboz6 szarndvekedési intenzitassal (Chen et al.
2009). E gén esetében mar kdpiaszambeli eltéréseket is megfigyeltek, amely
fenotipusos szinten is valtozast okozott szignifikansan befolyasolva a vernalizacios
igény nagysagat és a kaldszolasi id6t (Diaz et al. 2012). A VRN-A1l gént tobb
kopiaban hordoz6 ndvények nagyobb vernalizacios igénnyel rendelkeztek, aminek
kovetkeztében a virdgzasi idejuk kozepkései, illetve kései intervallumba esett (a
génkopiak szamatol fiiggéen). A VRN-B1 és a VRN-D1 gének esetében joval kisebb
mértéki polimorfizmust mutattak ki ez ideig és e két génben a tavaszi — Gszi
alléltipus alapveten az intron 1 régid inzercids/delécios tipusahoz kothetd (Fu et al.
2005). A dominéns Vrn-B1 (tavaszi) alléltipus az intron 1 régidéban kimutathat6 6850
bp nagysagu delécidval hozhaté Osszefiiggésbe, mig a dominans Vrn-D1 (tavaszi)
alléltipus esetében egy 4235 bp nagysagu deléciot mutattak ki (Fu et al. 2005). A
VRN-B1 gén intron 1 régidjaban tovéabbi ket alléltipust irtak le (Shcherban et al.
2012). Az egyik a Vrn-B1P™ (Vrn-Bla), a masik a Vrn-B1°® (Vrn-B1c), amely korabbi
kalaszolast eredményezett NIL populécidkban.

A VRN1 géncsaladon belul a dominans VRN-Ala allél fejti ki a leger6sebb
hatast a tavaszi életforma kialakitasaban gy, hogy a ndvények egyéltalan nem
igényelnek hidegkezelést a virdgzasukhoz. Ezzel szemben a domindns VRN-B1, és
VRN-D1 gének csak részlegesen sziintetik meg a névény generativ életszakaszahoz
nélkildzhetetlen hidegigényt (Pugsley 1971, 1972; Kato et al. 2001; Loukoianov et
al. 2005). A VRN1 gének null mutansai extrém késon kalaszolnak, de még normalis
viragokat fejlesztenek, és fertilis magokat hoznak (Chen és Dubcovsky 2012).

A VRN2 génsorozaton belil a VRN-A2 és VRN-B2 géneket jellemezték
diploid és tetraploid buzéaban (Yan et al. 2004; Distelfeld et al. 2009b). A VRN-A2
gén a diploid T. monococcum két torzsének keresztezésébdl Iétrejott térképezo

populécié alapjan az 5A™ kromoszoman helyezkedik el (Dubcovsky et al. 1998; Yan
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et al. 2004). Distelfeld et al. (2009b) leirtak, hogy a VRN-B2 altalaban funkcidképes
a tetraploid buzaban, mig a VRN-A2 gén nem. A VRN2 gén régiojaban talalhatd két,
kdzel azonos paralég ZCCT gén (ZCCT1, ZCCT2) szerkezetiikben és funkcidjukban
is eltérnek az Arabidopsis VRN2 génjét6l (Yan et al. 2004). A VRN2 gén esetében is
leirtak mar tébb polimorfizmust a ZCCT1 gén promoter és a ZCCT2 gén kodold
régioiban (Yan et al. 2004). Mig a kenyerbuzéban a VRN2 gén fenotipusos hatasa
kevésbé mutathatd ki, addig az arpéban jelentés komponense a viragzasi ido
szabalyozasanak. A dominans VRN2 gén az 6szi életforma kialakitasaért felelos. E
gén CCT doménjanak mutécioi, illetve a gen teljes delécioja recessziv (tavaszi) allélt
hoz létre diploid buzé&ban és arpdban, amely megsziinteti a névények vernalizacios
igényet (YYan et al. 2004; Dubcovsky et al. 2005).

A VRN3 génsorozat kozé a VRN-A3, a VRN-B3 és a VRN-D3 lokuszok
tartoznak, amelyek a 7 homeoldg kromoszomak rovid karjan helyezkednek el (Yan
et al. 2006; Yoshida et al. 2010). Az Arabidopsis FT viragmerisztéma azonossagi
génje (fontos szerepet jatszik a virag differencidlédésaban) és a baza VRN3 (TaFT)
génje kozott magas szintli homologiat irtak le, és a két faj FT génjeinek funkcidjaban
valamint a szabalyozasi mechanizmusaban is nagy hasonlésagot mutattak ki (Yan et
al. 2006). A harom gén kozil a Vrn-B3 a legjobban jellemzett; a dominans allél
esetében egy 5295 bp hosszlsagu repetitiv szekvencia beépilést azonositottak a
prométer régidban, amely a korai viragzassal szorosan korrelalt. Ez az inszercio
hianyzott e gén recessziv (vrn-B3) alléltipusabol és kései kalaszolast okozott (Yan et
al. 2006). Tovabbi hat SNP-t taldltak a promoter és az intron 1 régidban, de ezek a
mutaciok nem véltottak ki fenotipusos killonbséget a két alléltipus kozott (Yan et al.
2006). Chen et al. (2013) tovabbi két alléltipust irtak le a VRN3 lokuszon (VRN-B3b,
VRN-B3d).

A VRN4 lokuszt eddig csak a D genomban azonositottak, ezért jeldlése a
kovetkez6: VRN-D4. Ez a gén a kapcsoltsagi térképek alapjan az 5D kromoszéma
centroméra régiojaban helyezkedik el (Yoshida et al. 2010; Kippes et al. 2014).
Ebben a régidban azonositottdk a TaVIL1 gént (Fu et al. 2007), amely homoldg az
Arabidopsis VIL1 genjével, és a VIN3 gennel egyltt fontos szerepet tolt be a
vernalizacio epigenetikus szabalyozasaban, illetve a viragzas nappalhossz altali
szabalyozasaban (Sung et al. 2006). Az 5D kromoszéma centroméra régidjaban
eddig kevés polimorfizmust talaltak, és a rekombinacids gyakorisag is alacsony
szintet mutat, emiatt e gének helye a centroméra korlli regidban nem hatarozhato

meg pontosan (Kippes et al. 2014). Az is valoszintsithetd, hogy a gén a fakultativ
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heterokromatinban talalhatd, amelynek megvan az a képessége, hogy visszatérjen az
eukromatikus allapotba, ezzel lehetéveé téve a génexpressziodt. Feltehetdleg ezen
kromatin régiok metilacioval és hiszton acetilacioval tudnak ebben az allapotban
maradni. Kippes et al. (2014) bebizonyitottak, hogy a TaVIL-D1 gén nem azonos a
VRN-D4 gennel. A VRN-D4 gén muikodésérdl kevés informéacidval rendelkezink, és
egyes szerzOk szerint e gen dominans allélja csak ritkan fordul elé6 a hexaploid
buzagenotipusokban (Goncharov 1998). Idaig még nem sikerllt azonositani azt a
mutaciot, amely a dominans alléltipust hatarozza meg.

Rdvidnappalon a VRN1 és a VRN3 gének alacsony transzkripcids aktivitast
mutatnak, de ha a ndvenyeket hosszunappalos koriilmények kozott nevelik, akkor e
gének aktivitasa gyorsan novekszik (Yan et al. 2006). Rovidnappalos megvilagitas
mellett a VRN1 gének transzkripcidja szignifikans szinten magasabb a vernalizalt
ndvényekben, mint azokban, amelyek nem kaptak hidegkezelést (Dubcovsky et al.
2006; Trevaskis et al. 2006; Fu et al. 2007), ezért a VRN1 géneket a vernalizacio
fellilszabalyozza, fuggetlentl a masik két meghataroz6 VRN gén (VRN2, VRN3)
miikodésétol (Trevaskis et al. 2007). Loukoianov et al. (2005) leirtdk a harom VRN
allel (VRN-A1, VRN-B1 és VRN-D1) eltéré génexpressziojat egy és hat leveles
fejlettségi allapotu izogén buza térzsekben. A VRN-AL transzkripcidja mar az elsd
leveles allapotban megnyilvanult, mig a VRN-B1 és a VRN-D1 allélok aktivitasa
csupadn a masodik és a harmadik leveles allapotban volt kimutathatd, ami
magyarazatot adhat a VRN-A1l gén er6sebb hatdsara is (Loukoianov et al. 2005).
Oliver et al. (2009) osszefuiggést talaltak a hiszton fehérje szintje és a VRN1 gének
aktivitasa kozott. Az aktiv hiszton fehérje a sejtosztdédasbdl szarmazhat és szerepe
lehet a sejtszintli memoria kialakitasaban is (Trevaskis 2010). Mind a VRN2, mind
pedig a VRN3 gén hosszunappalon mutat magas transzkripcids aktivitast, de mig az
elobbi aktivitasa a vernalizaci6 el6tt a nagyobb, addig az utobbira csak a
vernalizaciot kovet6en van hatassal a hossza nappalhossz.

A fenotipusos értékek és a génexpresszios mintazatok alapjan bebizonyosodott,
hogy a VRN1, VRN2 és VRN3 gének kdzott szoros episztatikus kdlcsdnhatas all fenn,
ezért nehéz megallapitani egyértelmilien az elsOdleges célgént a vernalizacios
folyamatban. Ugy tiinik azonban, hogy a VRN1 gén rendelkezik kiemelt szereppel
(Trevaskis et al. 2006). A legujabb modellek szerint dsszel a csirazast kovetden,
amikor a nappalok még kelléen hosszuak az aktiv VRN2 gén megakadalyozza a
VRNS3 gen atirodasat, aminek fontos szerepe lehet a VRN1 gén aktivitasanak alacsony

szinten tartasaban (3. abra).
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3. abra. A vernalizacios igényért felel6s fobb gének kifejezodése az évszakok fliggvényében
egy nappalhossz-érzékeny 6szi gabonafélében (Distelfeld et al. 2009a alapjan).

Hémérséklet

A vernalizéci6 sorén a hideg hataséra a VRN1 gén fokozatosan aktivalodik és az
egyre nagyobb mennyiségben termel6dé VRN1 transzkripcids faktor egyrészt gatolja
a VRN2 miikodését, masrészt serkenti a VRN3 gént. Ez utdbbi a VRN1 génre
visszahatva tovabb fokozza annak aktivitasat igy kivaltva a kalaszolast (Loukoianov
et al. 2005; Distelfeld et al. 2009a; Chen és Dubcovsky 2012; Deng et al. 2015). A
tavaszi és fakultativ életformat egy, illetve tobb dominans allél hatarozza meg a
VRN1, VRN3 és a VRN4 lokuszokban. Az ilyen allélokat hordozé genotipusok csak
részlegesen vagy egyaltalan nem igényelnek hidegkezelést a viragzasukhoz. Az 6szi
életforma akkor alakul ki, amikor a VRN2 gén dominans allélja a tébbi VRN gén
recessziv alléljaival van egyutt. Buzéban a VRN2 és a VRN4 gén dominans alléljait a
fenotipusos tulajdonsagok alapjan nehéz elkiloniteni egymastdl, ami magyarazat
lehet arra, hogy miért nem vontdk be a VRN4 gént az eurdpai nemesitési
programokba (Goncharov 1998). A VRN1 gén recessziv, a VRN2 gén dominans és a
VRN3 gén recessziv alléltipusa egylittes el6fordulasakor (0szi jelleg), e gének pozitiv
visszakapcsolasi rendszere nem miikddik. Ebben az esetben a VRN-D4 gén részleges
dominanciaért felelds allélja sziikséges ahhoz, hogy aktivalja azt a visszakapcsolasi
folyamatot, amelynek eredményeként a genotipusok szignifikdnsan korabban
kalaszolnak, mint azok, amelyek minden VRN génen recessziv allélt hordoznak
(Kippes et al. 2014). A T. monococcum esetében a VRN2 gén funkcionalis részének
hidnyaban a vernaliziciés igény megsziinik (Yan et al. 2004) és a viragzéashoz
sziikséges id6 lecsokken. Hasonld megallapitast irtak le arpaban is a VRN2 gén
delécioja kovetkeztében (Yan et al. 2004; Dubcovsky et al. 2005). A VRN2 gén
recessziv allélja (vrn2) megszinteti a VRN1 és VRN3 gén allélikus kilénbségeinek a

viragzasi idére kifejtett hatasait (Dubcovsky et al. 2005), ugyanakkor a VRN1 és
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VRN3 gének dominans alléltipusai (Vrnl és Vrn3) csokkentik, vagy meg is
szlintethetik a VRN2 gén allélikus kilénbségeinek hatéasait (Loukoianov et al. 2005;
Yan et al. 2006).

A vernalizacios kezelés a VRN génekre gyakorolt hatasan keresztil nemcsak a
hidegtiirést és a viragzasi idot befolyasolja, de meghatarozo szerepet tolt be szamos
egyéb morfolégiai paraméterben és végsésoron a kiilonboz6 terméskomponensekben
is. fgy hatassal van a levélszamra, szinte az Osszes egyedfejlodési fazisra, a
zaszloslevél megjelenésére és az oldalhajtas szamra is (Levy és Peterson 1972).
Egyes szerzok szerint azok a genotipusok, amelyek két dominans allélt hordoznak a
VRN1 génekben, kordbban érnek be és nagyobb a termésatlaguk. A harom dominéans
allélt hordozok korai kalaszoldstak, ugyanakkor Kisebb a termésatlaguk (Stelmakh
1993, 1998). Whitechurch és Snape (2003) szerint genotipusok kaldszkaszama,
melyekben a dominans Vrn-Al és Vrn-D1 allélok talalhatok tobb mint a recessziv
allélélokat hordozoké. A dominans vernalizaciés gének felgyorsitjdk a
vegetativ/generativ  fazis atmenetét, aminek kovetkeztében csokken a végsd
levélszam (Hay és Kirby 1991; Slafer és Rawson 1994). Ezzel szemben a recessziv
vrnl allélok meghosszabbitjadk a vegetativ novekedési fazis hosszat, aminek
kdvetkeztében nagyobb levélszam és tobb oldalhajtds varhatd, valamint kitolddik a
zaszlbslevél megjelenése és a kaldszolas is (Kirby 1990).

2.4.2. A nappalhossz-érzékenységért felelds gének (PPD) és szabalyozasi
folyamataik buzéban

A nappalhossz napi és évszakos valtozasainak érzékeléséhez a ndvényeknek
kilonféle adaptacios rendszert kellett kifejlesztenilik, amelyben fontos szerepet
jatszanak az ugynevezett elsddleges fényérzékeld molekuldk, tgymint a fitokroémok
¢és a kriptokromok, illetve a belsé cirkadian ritmust szabalyoz6 gének is (Lelley és
Rajhathy 1955; Lelley és Mandy 1963). A ndvényeket feloszthatjuk nappalhossz-
érzékenysegik alapjan hosszU- és rovidnappalos tipusokra. A hosszunappalos
ndévényeknek, mint a buza, az arpa, a rozs, vagy az Arabidopsis, sziikségik van a
hossztinappalos megvilagitdsra ahhoz, hogy megfeleld legyen a virdgzasuk,
ellenkez6 esetben fejlédésiik vontatotta valik. A révidnappalos névények — mint a
kukorica, vagy a rizs — virdgzasahoz 12 oranal rovidebb napi megvilégités is
elegendé (Laurie 1997). A nappalhossz szabalyozasi utvonal nagyobb szintii
hasonlosagot mutat az egyszikli és a kétszikli novények korében egyarant, amely

folyamatban a CO (CONSTANS) gén kozponti regulator szerepe altal szabalyozza az
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FT gén aktivitasat induktiv napi megvilagitds mellett (Kardailsky et al. 1999) (4.

abra).
Tavasz
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4. dbra. Viragzasi idét meghatarozé szabalyozo utvonalak 6sszehasonlitisa
Arabidopsis thaliana modellndvényben és a gabonafélékben (Fjellheim et al. 2014 alapjan).

Az aktivalt FT gén serkenti tobbek kozott az APETALAL (AP1) gén miikodését,
amely eldidézi a viragképzodést (Fjellheim et al. 2014). A viragzasi id6
finomhangolasaban részt vesz tobb fehérje is, amelyek elnyomjadk az FT gén
expressziojat. Richter et al. (2013) leirtdk két GATA transzkripcios faktor mikodési
mechanizmusat, amelyek szabalyozzak a ndvénymagassagot a gibberellinsav (GA)
szintézisen keresztil. A vad tipusi dominans CO gén rovidnappalon késéi, mig
hosszUnappalon korai virdgzast eredményezett. A recessziv co gent tartalmazo
genotipusok ezzel szemben mindkét nappalhosszon késoi viragzasuak (Laurie 1997).
A hosszinappalos novények esetében leirtak a csirazast kovetden egy ugynevezett
nappalhossz altal nem befolyasolt fejlddési fazist, amelyet egy fény altal indukalhato
szakasz kovet (Roberts et al. 1988). A feny altal nem befolyasolt periédusban a
novények nem érzékelik, vagy nem képesek reagélni a kiillonb6z6 nappalhosszra, igy
a nappalhossz nincs hatdssal a virdgzasukra. Ez a fazis az egyes genotipusoknal
eltérd hosszsagl lehet. Amikor a ndvények atlépnek az ugynevezett fény altal
indukalhato fejlédési fazisba a kiilonb6zé nappalhossz mar hatdssal van a virdgzasi
idére, de az egyes genotipusok vélaszreakcidja széles hatdrok kozott valtozhat
(Roberts et al. 1988).

A btza vad 6sei kvantitativ hosszanappalos ndvények, amelyek képesek
kalaszolasra rovidnappalon is, de ezt a folyamatot a hosszii megvilagitas jelentdsen
felgyorsitja. A termesztésbe vonas soran azonban néhany gén mutécidjanak
kovetkeztében nappalhossz-érzékeny (recessziv) és -érzéketlen (dominans)

valtozatok alakultak ki (Pugsley 1966). A nappalhossz-érzéketlen allélt hordozo
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genotipusok kalaszolasa gyors rovid-, és hossztnappalos megvilagitasi paraméterek
mellett egyarant. Ugyanakkor a nappalhossz-érzékeny allél rovidnappalon jelentds
meértékben késlelteti a kalaszolast.

Blzaban a nappalhossz-érzékenység szabalyozasaban részt vevo legfontosabb
gének a PPD-A1l, PPD-B1 és a PPD-D1, amelyek a 2A, 2B és a 2D homeoldg
kromoszomékon helyezkednek el (Law et al. 1978; Borner et al. 1993; Worland és
Snape 2001). A funkcionalis polimorfizmus szempontjabdl a legkevesebb informécio
a PPD-Al génrdl all rendelkezésre, csak néhany polimorfizmusat irtak eddig le
nappalhossz-érzéketlen fajtakban. Az egyik egy 1,2 kb nagysagu inszercié az intron
5 régioban, amely valdsziniileg nem jar fenotipusos hatassal, mig a masik egy
delécio sorozat az exon 5, az intron 5 és az exon 6 szegmenseiben, mely stop kodon
eltolodast eredményez kdzvetlendl a delécio utan (Beales et al. 2007). Ugyanakkor a
durumbuza (T. durum desf.) esetében a nappalhossz-érzéketlenséget a PPD-AL gén
mutécidjaval hozzék Osszefliggésbe. Az itt leirt két delécio (1,027 bp és 1,117 bp)
hasonld régidban helyezkedik el, mint a Ppd-D1la allél esetében kozolt nagyméretii
szekvenciahiany (Wilhelm et al. 2009). A PPD-B1 funkcionalis polimorfizmusai
ismertebbek, mint a PPD-ALl géné. Megallapitottak, hogy a 2B egykromoszomas
nappalhossz-érzéketlen allélt hordozd szubsztiticios torzsekben a kalaszolasi id6
révidebb volt, mint a nappalhossz-érzékeny allélt hordozok esetében (Scarth és Law
1984). A “Chinese Spring’ fajtaban leirtak egy pontmutéciot az exon 3 régioban és
emellett bebizonyosodott, hogy a PRR (pseudo-response regulator) gén kdpiaszam
megsokszorozddasa all a nappalhossz-érzéketlenség mogott (Diaz et al. 2012). E
mutaciok koszegregéacidt mutatnak a korai kalaszolasi fenotipussal (Beales et al.
2007; Diaz et al. 2012). A bluza PPD-D1 génje befolyasolja leger6sebben a
nappalhossz-érzékenységet (Laurie et al. 1995). E gént mar teljes mértékben
klonoztak és szdmos alléljat irtak le ezen a lokuszon (Turner et al. 2005). A buza és
az arpa PPD génjeinek valaszreakcidja kozott kiilonbség mutatkozik. Arpaban a
PPD-H1 gén nappalhossz-érzékeny allélja meggyorsitja a viragzasi folyamatokat a
nappalhossz ndvekedésével (Laurie et al. 1995), mig a nappalhossz-érzéketlen allélt
hordoz6 genotipusok viragzasanak idejere nincs hatassal a nappalhossz. Ezzel
szemben a kenyérbuza esetében a dominans nappalhossz-érzéketlen alléltipusok
korai virdgzast eredményeznek roévidnappalon, mig a nappalhossz-érzékeny
alléltipust hordozd genotipusok kalaszolasa vontatotta valik, illetve teljes mértékben
el is maradhat (Worland 1996). A PPD1 gén szekvenciaja szoros homoldgiat mutat

az Arabidopsis cirkadian ritmusban részt vevé PRR7 génjével. A PRR7 gén mind a
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fény, mind pedig a hdmérséklet érzékelésében részt vesz, igy a PPD1 gén is hasonlo
szerepet tolthet be a gabonaféléknél (Greenup et al. 2009). A PPD-D1a gén promoter
régiojaban taldlhatdé egy 2089 bp nagysagu delécid, amely a gén nappalhossz-
érzéketlen allélvaltozatara jellemz6. A delécio kovetkeztében jelentésen modosul a
génkifejez6dés napi ciklusa, amelynek fenotipusos kovetkezménye a korai kalaszolas
mind révid-, mind hossziinappalos megvilagitas mellett (Beales et al. 2007). Uj, a
nappalhossz szabalyozdshan szerepet jatsz6 gént (PPD-B2) irtak le a 7B
kromoszoma rovid karjan (Khlestkina et al. 2009). Ez a gén csak hosszunappalos
megvilagitas mellett gyorsitja meg a viragzasi folyamatokat, amely szemben all a jol
ismert PPD1 gének hatdsmechanizmusaval. Altalanosan elfogadott tény, hogy a
leger6sebb genetikai hatast a dominans Ppd-Dla allél fejti ki, melyet a dominans
Ppd-Bla és a Ppd-Ala allélok kdvetnek (Blake et al. 2009; Diaz et al. 2012).

A nappalhossz fontosabb szerepet jatszik a vernalizacidra érzéketlen tavaszi
buzak viragzasanak szabalyozasidban, mint azoknal az 6szi életformdjd
genotipusoknal, amelyek csak akkor reagéalnak a nappalhossz véltozasra, ha a
vernalizacios igényiik teljes mértékben telitddott (Levy és Peterson 1972). A
nappalhossz érzékelése hatassal van a buza vegetativ és reproduktiv egyedfejlédési
fazisaira is (Miralles és Richards 2000). Szdmos tanulmany bizonyitotta, hogy a
nappalhossz-érzéketlen allélok leroviditették a virdgzashoz sziikséges id6t mind
kontrollalt, mind szantofoldi korilmények kdzott (Worland et al. 1998; Foulkes et al.
2004). A szarnovekedési fazis kezdeti ideje és hossza nagymértékben figg a
kiilonb6z6 PPD gének alléljainak hatésaitol is (Miralles et al. 2000). Ez az
egyedfejlédési fazis kritikus fontossagu a fertilis virdagok teljes szamanak
kialakulasaban, amely a megfelel szemterméssel all szoros kapcsolatban (Reynolds
et al. 2009). A PPD gén érzéketlen alléltipusainak pleiotrop hatasait mar tobb szerzo
is leirta. Ezek kozott szerepel a csdkkent névénymagassag, (a dominans Ppd-D1 gén
er0sebb hatast fejtett ki, mint az Rht8 tdrpeségi gén) (Worland 1996), a csokkent
végsé levélszam (Miralles és Richards 2000), a korai kalaszka kezdemények
kialakulasa (Rawson és Richards 1993), a korai kaldszolas (Worland 1996), a
csokkent oldalhajtasszam (Miralles és Richards 2000), a csokkent kaldszkaszam
(Snape et al. 2001) és a kisebb zold levélfelllet (Foulkes et al. 2004). Pozitiv
Osszefliggést irtak le a PPD-D1 gén nappalhossz-érzékeny alléltipusa és a fertilis
kalaszkak szamanak novekedése kozott, ami nagyobb szemtermést eredményezhet

(Worland 1996). Ezeket a megéllapitasokat nagymértékben mddosithatjak az adott
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év kornyezeti paramétereiben tapasztalhato kilonbsegek (évjarathatas) (Worland et
al. 1994; Worland 1996; Worland et al. 1998).

2.4.3. Koraisagért felelds gének (EPS)

Az EPS gének allélikus valtozatai néhany napos kilonbséget okozhatnak a
viragzasi idében, amely hatas fiiggetlen a vernalizaciés igény ¢és nappalhossz-
érzékenység meghatarozasaért felelds szabalyozasi tutvonalaktoél (Worland 1996;
Snape et al. 2001). Az EPS és a PPD gének miikodése kozott szoros kapcsolatot
allapitottak meg, igy egyiittes miikodésiik meghatarozza egy adott genotipus
nappalhossz-érzékenységét (Worland et al. 1996). Az EPS gének legfontosabb
feladata a viragzasi id6 szabalyozasi mechanizmusanak finomhangolasaban
mutatkozik meg (Hoogendoorn 1985; Valarik et al. 2006; Griffiths et al. 2009). E
gének néhany allélvaltozata felhasznalhaté olyan 0j genotipusok létrehozasaban is,
amelyek koraisdgukkal elkeriilhetik a kora nyari szaraz periodust, igy novelhetd a
blzafajtak terméképessége és javithatdo a termésbiztonsag. Az ‘Earliness per se’
mennyiségi tulajdonsadgot meghatarozo jelleg, igy szdmos kisebb hatasu gén altal
determindlt (Kato és Wada 1999). E gének preciz és részletes tanulmanyozésa
megkoveteli a megfeleléen eléallitott genetikai alapanyag mellett a pontosan
beallitott kdrnyezeti paramétereket is, ahol a VRN és PPD gének nem fedik el a
koraisagi gének fenotipusos hatésait (Kamran et al. 2014).

A ‘Chinese Spring’ aneuploid és szubsztitdcids torzsei, illetve egyéb DH és RIL
torzseken végzett kisérletek alapjan szinte mindegyik kromoszoman talaltak olyan
régiokat, amelyek a koraisaggal mutattak szoros kapcsolatot és hatassal voltak a
viragzasi idére is (Scarth és Law 1984; Hoogendoorn 1985; Worland és Law 1986;
Miura és Worland 1994; Islam-Faridi et al. 1996; Kato et al. 1998; Shah et al. 1999;
Sourdille et al. 2000; Kulwal et al. 2003; Hanocq et al. 2007; Lin et al. 2008;
Maccaferri et al. 2008; Griffiths et al. 2009; Bennett et al. 2012).

Az EPS gének egyedfejlodésre kifejtett hatasait a hoémérséklet jelentdsen
befolyasolhatja (Slafer és Rawson 1995; Bullrich et al. 2002). Bullrich et al. (2002)
térképezd populdcioban meghataroztak egy QTL-t, amely szorosan kapcsolt egy f6
EPS génnel (Eps-A™1). Ez az egyik legjobban feltérképezett eps lokusz, amely a T.
monococcum 1A™ kromoszomajan helyezkedik el (Bullrich et al. 2002; Valarik et al.
2006; Lewis et al. 2008; Faricelli et al. 2010). E gén korai alléltipusa (Eps-A™1-¢)
szignifikans szinten meggyorsitotta, mikozben a kései alléltipus (Eps-A™1-l)

jelentésen késleltette a virdgzashoz sziikséges idot. A két allél kaldszoldsi idére
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kifejtett hatasa 16°C-on szignifikansan nagyobb volt, mint 23°C-on, ami a gén
hémérséklet altali szabalyozottsagara utal (Bullrich et al. 2002). Zikhali et al. (2014)
a hexaploid buza 1D kromoszoma hosszu karjan mutattak ki egy, a korai
kalaszolasért felelés QTL-t. Leirtdk, hogy a Triticum aestivum FLOWERING
LOCUS T 3 (TaFT3), a buzaval homoldg arpa FLOWERING LOCUS T 3 (HVFT3) és
a PHOTOPERIOD H2 (PPD-H2)-ként jelolt gén (Faure et al. 2007) nem hozhatd
kapcsolatba ezzel az 1D kromoszoéma hosszu karjan leirt EPS hatassal. Az EPS
génekhez kotheté QTL-ek relative nagy aranya a 2-es és az 5-6s kromoszdémakon
figyelheté meg (34 darab és 28 darab), amelyeken a f6 VRN és PPD gének is
talalhatéak (Maccaferri et al. 2008; Griffiths et al. 2009; Kamran et al. 2014). Az
EPS gének szinte valamennyi egyedfejlédési fazisra hatdssal vannak, amelyeknek
jelent6s szerepiik van a szemtermés kialakulasara is; a vegetativ/generativ atmenetre,
a korai és kései kalaszdifferencialodasi fazisra, a szarnovekedési fazisra és a
kalaszolasra (Slafer és Rawson 1996; Shah et al. 1999, Lewis et al. 2008; Griffiths et
al. 2009).

2.4.4. A nbvénymagassag csokkentésében szerepet jatsz6 gének (RHT)

A qgibberellinek olyan pentaciklikus diterpén vegyiletek, amelyeknek
novekedésserkentd hatasuk van, igy fontos szerepet toltenek be a csirdzasban, a
szarndvekedési fazisban, a levélfejlodésben és a reproduktiv egyedfejlodési fazisban
(Olszewski et al. 2002; Yamaguchi 2008). Hatasuk abban nyilvanul meg, hogy
lebontjak a novekedésgatldé ugynevezett DELLA fehérjéket. Ezeket a fehérjéket az
Arabidopsisban a GAI, az RGA, az RGL1, az RGL2 és az RGL3, rizsben az SLR1
gén, blzaban pedig az RHT gének kddoljak. A gibberellinsav érzékelését a GID1
fehérjereceptor végzi (GA-INSENSITIVE DWARF1), melyet elséként rizs
gibberellin-érzéketlen torpendvésii mutansaiban azonositottak (Ueguchi-Tanaka et al.
2005). Arabidopsisban hadrom GID1 ortoldgot irtak le (AtGIDla, AtGID1b és
AtGID1c), amelyek funkcidi atfednek egymassal (Nakajima et al. 2006). Arabidopsis
AtGID1 harmas mutdnsdban nem miikodott a gibberellinsav érzékelés, aminek
kovetkeztében a novények extrém torpenovésiiek lettek. Az AtGID1 fehérjét kodolo
gének egyszeres mutansaiban nem jelent meg ez a fenotipusos hatas, a kettds
mutansokban azonban mar igen (Griffiths et al. 2006; luchi et al. 2007; Willige et al.
2007). Az elmualt 10 évben a GID1 fehérje altali gibberellinsav jelatvivo
mechanizmust részletesen jellemezték biokémiai, genetikai és strukturalis

vizsgalatokkal rizsben és Arabidopsisban (Ueguchi-Tanaka et al. 2005; Griffiths et
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al. 2006; Jiang és Fu 2007; Murase et al. 2008; Hirano et al. 2010). Ugy tiinik, hogy
a gibberellinsav szerepe a virdgzasban fajfiiggd, mivel az A. thaliana esetében
eldsegiti a viragkezdemény kialakulasat, tobb ével6 novénynél viszont gatolja ezt a
folyamatot (Mutasa-Gottgens és Hedden 2009).

A hexaploid buza gibberellinsav jelatvivo faktorait és a DELLA fehérjéket is
az RHT gének kodoljdk (Peng et al. 1999). A DELLA gének harom homoldg
lokuszon (RHT-A1, RHT-B1 /korabban RHT1-ként jel6lték/, és RHT-D1 /kordbban
RHT2/) talalhatok a 4A, 4B és 4D kromoszémakon (Peng et al. 1999; Febrer et al.
2009). Az RHT-B1 és RHT-D1 gének mutans alléljai csokkentik az internédiumok
hosszéat, aminek kovetkeztében cstkken a ndvénymagassag (Keyes et al. 1989;
Hoogendoorn et al. 1990). A mutans allél 6sszefuggésbe hozhaté a csokkent
levélmérettel is (Ellis et al. 2004). Habar az 6sszes internodiumnal megfigyelhet6 a
csokkenés, ennek mértéke az utolsé szartaghossz esetében bizonyult a
legnagyobbnak (Hoogendoorn et al. 1990). A rdvidebb utolsé szartag kovetkeztében
tobb asszimilata forditodhat a differencialodd kaldszkezdemény novekedésére és
fejlodésére (Youssefian et al. 1992), igy tobb fertilis virag alakul ki megndvelve a
potencialis szemszamot is. Az 1960-as években a mutans Rht-B1b és Rht-D1b allélok
kombinalasa az (j buzafajtdkban lehetéséget adott arra, hogy a régebben termesztett
magas ndveésli, megddlésre érzékeny fajtak helyett alacsony termetli, megddlésre
kevésbé érzékeny és nagyobb atlagtermésre képes 0 fajtdkat vonjanak be a
koztermesztésbe (‘Green Revolution’). Az azodta eltelt iddszakban tOobb Gjabb, a
névénymagassagot szignifikansan csokkenté RHT lokuszt azonositottak mar (RHT4,
RHT5, RHT8, RHT12, RHT13, RHT14 és RHT18), viszont ezek pontos
génszekvenciaja és hatasmechanizmusa még nem kelloképpen ismert (Konzak 1987,
Loskutova 1998; Ellis et al. 2005). Ezek kdziil az RHT8, amely szorosan kapcsolddik
a PPD-D1 génhez a 2D kromoszdmén, mutans allélja viszonylag nagy
gyakorisagban mutathatd ki a termesztett blzafajtdkban (Korzun et al. 1998, Zhang
et al. 2006). A ndvénymagassagra gyakorolt hatasa kisebb (~8-12%), mint az Rht-
B1b, és Rht-D1b alléloknak (Worland és Law 1986; Rebetzke és Richards 2000; Ellis
et al. 2004).

Az RHT gének megfeleld alléljainak tudatos kombinalasa rendkivil fontos a
nemesitésben a hatranyos fenotipusos hatasok elkeriilése érdekében. Leirtak, hogy az
Rht-B1lb és az Rht-D1b allélok az RHT8 mutéans alléljaval egyiitt olyan extrém
alacsony novényeket eredményeztek, amelyekben jelentés mértékben lecsokkent a

kalaszfertilitasi rata is (Worland és Law 1986).
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2.5. Molekularis markerek alkalmazasa a genetikai vizsgalatokban

A molekularis markerek a DNS meghatarozott szakaszai, amelyek
kromoszomalis elhelyezkedése azonosithatd. A markerek sokszor ismeretlen
funkcidji DNS szakaszok, amelyeknek a kiilonb6z6 genotipusokban eltéré a
szekvencidja. Oroklédésiik a mendeli szabalyoknak megfeleléen kovethets (Kiss
2005). El6nyiik, hogy nagyfoku variabilitist mutatnak, illetve a kornyezet- és a
génkdlcsdnhatasok nem befolyasoljak a kimutathatosagukat (Nagy 1999).

A molekularis markerek els6 tipusat 1980-ban irték le (Botstein et al. 1980),
amely a DNS molekula restrikcios endonukledz enzimmel torténd emésztésén és
Southern-hibridizacion alapult (RFLP). Ezt kovetéen fejlesztették ki a PCR-alapu
polimorfizmus vizsgélati modszereket, amelyben a templat DNS-hez adott
oligonukleitodok (primerek) az azonos szekvenciakhoz kotédve az Uj DNS szél
szintézisét és nagymennyiségli felszaporitasat biztositjak a két primer kotShely
kozott. A PCR-ben alkalmazott oligonukleotidok tipusa alapjan szamtalan
almodszert fejlesztettek ki az elmult évtizedekben. A legegyszerlibb eljaras, a
random amplifikaciéos modszer (RAPD, AP-PCR, DAF), amelynél nincs sziikség
eldzetes szekvencia ismeretekre. A reakcioelegyben nem két, hanem csak egyféle
rovid primert hasznalnak, mely altaldban 10 vagy ennél kevesebb bazisbol all, emiatt
szélesebb fajkorben hasznalhat6. A kapott fragmentumok szama attol fligg, hogy a
primer hanyszor talal komplementer szakaszokat a DNS molekula két szalan (Kiss
2005). Hatranyuk, hogy az eredmények ismételhetésége erésen figg a PCR
parametereitl, a DNS tisztasagatol és mindségétdl, valamint az igy kimutathato
polimorfizmus dont6 tobbségében dominans o6roklddési. A random primerezési
technika tovabbfejlesztésének eredménye az AFLP mddszer. Lényege, hogy a
genomi DNS-t restrikcios enzimekkel random feldaraboljuk, majd a kapott
fragmentumokat adapterszekvenciakkal ligaljuk és az adapterszekvencidkra
szerkesztett komplementer primerekkel szelektiv amplifikéaciot hajtunk végre. Ennek
eredményeképp a RAPD-hoz képest jelentésen novelhetd az egy reakcidoban
kimutathatd DNS fragmentumok szadma, aminek hatdsdra a polimorfizmus
detektalasanak az esélye is megnovekszik.

A PCR alapu technikdk masik nagy csoportjaba azok a modszerek tartoznak,
amelyekben a templat DNS ismert, specifikus szekvenciaira tervezett primereket
alkalmaznak (CAPS, SCAR, STS, SSR). A CAPS/SCAR mddszerek elonye, hogy
sok esetben az amplifikacid sordn kapott azonos méreti DNS fragmentumok

restrikcids emésztését kovetden lathatova tehetdk a szakaszok kozotti szekvencia
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kilonbségek (Kiss 2005). A mddszerrel konnyen detektalhatok a kisméreti
inszercidval, delécidval vagy SNP révén létrejott mutaciok. Az SSR mddszer a
genomban gyakran és viszonylag egyenletesen eléforduld repetitiv ismétlddések
(mikroszatellit) jelent6s variabilitasat hasznositja gy, hogy a hatarszekvenciira
terveznek primereket, igy eltéré méreti fragmentumokat lehet felszaporitani. A
technika legfobb elénye az, hogy mig az ismétlddések hatarszekvenciai nagyfoku és
helyspecifikus konzervativizmust mutatnak egy fajon beliil, addig az ismétlodési
szam nagymeértékben varidlhat a genotipusok kozott, ezért egyedi DNS ujjlenyomat
meghatarozasat teszik lehetévé. Legnagyobb hatranyuk az, hogy a primerek
kifejlesztése genomi szekvencia hidnyaban munka és id6igényes folyamat (Kiss
2005). Habar nem minden PCR alapt marker tipus nyujt megfelelé hatékonysagot a
populacio  struktara, illetve a genetikai valtozatossag mértékének a
meghatarozasahoz, az SSR, a RAPD, az RFLP és az AFLP markerek jol
hasznalhatoak az ilyen jellegli munkakhoz is (Sajjad et al. 2012).

Napjainkban egyre ink&bb elterjedtté valt az an. nagy felbontoképességi,
SNP-ket detektal6 modszerek kifejlesztése és hasznalata. Fontos jellemvonasuk az is,
hogy az SNP-k tobbsége miikodé génszekvenciakhoz kothetd, de megtalalhatoak a
nem kodold, illetve a gének kozotti régidokban is (Lateef 2015). Ezekkel a
technolégiakkal nem csupan nagyfelbontasi genetikai térképeket lehet késziteni,
valamint QTL és asszociacids vizsgalatokat Kivitelezni, hanem segithet a kutatok
szamara kiszélesiteni a genetikai diverzitas mértékérdl alkotott elképzeléseket, illetve
a populaciogenetikai 0sszefliggések jobb megértését is (Semagn et al. 2006; Crossa
et al. 2007; White et al. 2008; Raman et al. 2010; Zhang et al. 2011). E modszerek
kozé tartozik a DArT, az Infinium és a GoldenGate genotipizald probak, illetve a
TagMan és a KASP probak is. Az els6 nagyhatékonysagu, inszercion/delécion
alapulé (InDel) marker-rendszer a DArT volt, amely gyors és koltséghatékony
genomelemzést tett lehetévé és igy az egyik legelterjedtebben hasznalt marker-
technoldgia volt egy ideig a genetikai elemzésekben (Jaccoud et al. 2001; Zhang et
al. 2011; Ficco et al. 2012). Az elsé ilyen modszerrel készilt blza genom
asszociacios vizsgalatok eredményét Crossa és munkatarsai 2007-ben kozolték. A
DArT marker-rendszert szamos fajon alkalmaztak mar, beleértve a gabonaféléket is,
az arpat (Hordeum vulgare L.), a bazat (Triticum aestivum L.) és a durumbuzat
[Triticum turgidum subsp. durum (Desf.) Husnot] (Zhang et al. 2011). A
polimorfizmus detektalasa azon alapul, hogy a restrikcios enzimmel torténd hasitast

kovetéen az egyedi fragmentumok megjelennek-e vagy sem az adapterhez torténd
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ligacié utan (Kilian et al. 2005). A GoldenGate technika négy primert hasznal,
amelybdl ketté a polimorf nukleotidra specifikus, kettd pedig az adott SNP
lokuszahoz kapcsolodd primerpar. Az Infinium esetében két allélspecifikus probat
alkalmaznak egy adott SNP kimutatasdhoz. A reakciohoz fluoreszcens festékkel
jelolt oligonukleotidokat adnak, amelyek a lehetséges allélvariansok elkilonitését
teszik lehetévé. E modszerek el6nye, hogy nem igényelnek nagy koncentréacidju és
tisztasdgl DNS-t és széles korben alkalmazhatok. Ugyancsak széles kdrben elterjedt,
1ényegében hasonld elven miikodé mddszerek az Applied Biosystems (Livak 1999)
és a KBioscience (https://www.kbioscience.co.uk) altal kifejlesztett TagMan és
KASP prébdk. A TagMan technika kétféle nagyenergidja fluoreszkalo
festékrendszert alkalmaz. Az egyik a riporter (jelz6), a masik a quencher (kiolto). A
guencher komponens mindaddig inaktiv allapotban marad, mig a polimerdz enzim el
nem kezdi bontani a proba oligonukleotidokat. A két festékkomponens igy fizikailag
kdzelebb kerll egymashoz és aktivalddik a riporter komponens. A folyamat soran
fluoreszk&lo fény szabadul fel, amelynek intenzitdsa ardnyos az amplikon
mennyiségével. A fluoreszcencias jelet grt-PCR készilékkel detektalni lehet, igy
mennyiségi elemzésekre is felhasznalhaté a modszer. A technika legfébb hatranya,
hogy a két proba jelolése rendkivul kéltséges. Ezzel szemben a KASP mddszer
koltséghatékonyabb lehetdséget kinal (https://www.kbiosciences.co.uk). Ez a
rendszer rugalmas, viszont akkor célszerli alkalmazni, amikor kevés szamu SNP
felhasznalasaval egy viszonylag nagyméretli mintacsoportot szeretnénk megvizsgalni
(Lateef 2015).

Osszegezve elmondhatd, hogy a molekularis markerek felhasznalhatoak
tobbek kdzott gének kromoszomalis helyzetének pontos megallapitdsahoz, genetikai
diverzitas vizsgalatokhoz, marker alapu szelekcios vizsgalatokhoz (MAS) és GWAS

elemzésekhez is.

2.5.1. Diverzitas vizsgalat molekularis markerekkel

A sikeres nemesitési programok elofeltételei kozott szerepel a megfeleld
genetikai valtozatossag fenntartasa. A szelesebb valtozékonysag biztosithatja ugyanis
azt a bazist, amelybdl a kornyezeti feltételek és a tarsadalmi igények valtozasanak
megfeleléen nagyobb eséllyel lehet (j, jobb alkalmazkodd képességii torzseket
szelektalni (Bouffier et al. 2008; Karsai et al. 2012; Orabi et al. 2014). EIméletileg a
legtobb nemesitési programra jellemz6 intenziv, iranyitott szelekcio torzitva

sziikitheti a populacio struktarat (nemesitési alapanyagok kore), lecsokkentheti a
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ritka allélok szamat, aminek kovetkeztében csokken a genetikai diverzitas. igy
szdmos olyan allél tinhet el, amely felhasznalhat6 lenne a folyamatosan valtozd
agrondmiai és minéségi kovetelményekhez jobban igazodo Uj torzsek fejlesztésében,
illetve a kiilonboz6 kornyezeti stressz faktorokhoz jobban adaptalodé genotipusok
nemesitéseben. Az 1j kihivasokra gyorsan reagalni képes nemesitdi tevékenység
kilondsen a klimavaltozds kovetkeztében felléps szélséségek egyre gyakoribb
eléfordulasa, vagy a kdrokozokkal szembeni ellendlldsag szempontjabol egyre
nagyobb jelent6ségii (Smale 1997; Chao et al. 2008; Rauf et al. 2010; Tester and
Langridge 2010; van de Wouw et al. 2010; Charmet 2011). Ebbdl kifolyolag is
fontos, hogy a nemesiték jol ismerjék a nemesitési alapanyagaik genetikai
diverzitasanak mértékét. Roussel et al. (2005) demonstréaltdk az eurdpai buzafajtak
kozotti genetikai hasonlosag mértékének fokozodasat az id6 fiiggvényében, a ,,zold
forradalom” el6tt és utan nemesitett fajtak O0sszehasonlitasa alapjan. Az Europa
foldrajzi régidi  kozti térbeli elemzések, azonban az egyes alléleloszlasi
mintazatokban megfigyelhet6 teriileti eltérésekre hivtdk fel a figyelmet.
Megallapithatd, hogy a Nyugat-Europaban nemesitett buzafajtakban (Franciaorszag,
Hollandia, Nagy-Britannia, Belgium) alacsonyabb szamu allélvariacié mutathat6 ki,
mint a délkelet-europai (a volt Jugoszlavia, Gordgorszag, Bulgéria, Romania,
Magyarorszag) és a mediterrdn térségek fajtaiban (Olaszorszag, Spanyolorszag,
Portugalia) (Roussel et al. 2005; Balfourier et al. 2007; Kiss et al. 2014b). Ez a
jelenség az eltéré kornyezeti koriilményekkel, tarsadalmi feltételekkel, alkalmazott
termesztési rendszerekkel illetve az eltéré nemesitési gyakorlatokkal is magyarazhatd
(Stachel et al. 2000; Huang et al. 2002; Roussel et al. 2005). Szamos tanulmany
azonban a fentieknek ellentmondd eredményeket kdzolt. Huang et al. (2007) 511,
széles korben termesztett (1945 és 2000 kozott) kozép- és észak-europai fajtan
végzett kisérletiikben nem talaltak szignifikans mennyiségi csokkenést a genetikai
valtozatossagban. Hasonlé White et al. (2008) megéllapitasai is, akik angol, amerikai
¢s ausztrdl fajtdk genetikai valtozatossdgat tanulméanyoztdk. A téma jovobeli
fontossaganak felértékelédése kovetkeztében létrejovo tanulmanyok, amelyek méar az
Uj, nagyhatékonysagi markerrendszerek hasznalatara épulnek, talan megoldast
nyUjthatnak a nemzetkozi szakirodalomban mutatkozo ellentmondasok tisztazasara
IS.

A genetikai diverzitas mértékének jobb becsléséhez nélkildzhetetlen
megallapitani a vizsgalt populacion belili alcsoportok megoszlasat is (Chao et al.
2007), ezért a populécid struktara jellemzése kritikus fontossagu a funkcionalis és
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molekularis valtozatossag korrekt meghatarozasahoz. Ennek modellezéseben és
statisztikai elemzésében Pritchard et al. (2000) kiemelt szerepet véllaltak és az
altaluk kidolgozott statisztikai program (TASSEL) sikeresen alkalmazhatd a teljes
genomra kiterjed6 asszociacios elemzésnél is.

A genetikai valtozatossag jellemezhetd egyrészt kozvetett moédon, a pedigré
informéciokra, vagy a komplex fenotipusos tulajdonsagmaétrixokra alapozott
genetikai tavolsag becslésével, masrészt kozvetlenil a morfologiai jellegek
meghatarozasaval, vagy molekularis markerekre alapozott DNS szekvencia
0sszehasonlitasokkal (Astarini et al. 2004; Fufa et al. 2005; Zhang et al. 2011). A
kozvetett médon szerzett informaciok megbizhatdsdga nem minden esetben kielégitd
a genetikai jellemzéshez a pedigré adatok hidnyosséaga, a természetes és mesterséges
szelekcio, illetve a mutaciok figyelmen Kkivul hagyasa és a fenotipusos jellegek
kornyezetfiiggd valtozékonysaga kovetkeztében (Parker et al. 2002; Almanza-Pinzon
et al. 2003; Reif et al. 2005). Ezzel szemben a molekularis markerrendszerek
megbizhatéak, mivel nem befolyasolja Oket a kornyezeti, a pleiotropikus és
episztatikus hatasok, illetve tobbnyire a ndvény fejlettségi allapotatol fuggetlenil
minden tipusu szovetbdl izolalt DNS extraktum felhasznalhaté a kimutatasukhoz
(Mukhtar et al. 2002; Fufa et al. 2005; Karsai et al. 2012; El-basyoni et al. 2013). Itt
szeretném megjegyezni, hogy azoknal a markerrendszereknél, amelyeknél példaul
restrikcios endonukleazokat is alkalmaznak, figyelemmel kell lenni az enzimek
metilacidra vald érzékenységére, illetve a szovettipusra is.

Az elmuilt évtizedekben nagymértékben megndtt azoknak a genetikai
diverzitas vizsgalatoknak a szama, amelyeket valamilyen megbizhaté marker-
rendszer (RFLP, AFLP, RAPD, SSR és SNP) alapjan végeztek el tobb gazdasagi
szempontbdl is fontos ndvényfaj, kdztiik szamos gabonaféle esetében (Siedler et al.
1994; Roder et al. 2002; Khan et al. 2005; Stodart et al. 2005; Roussel et al. 2005;
White et al. 2008; Benson et al. 2012; Matthies et al. 2012; Nielsen et al. 2014). A
nagyfelbontasi marker-rendszerekkel végzett genotipizalasi technikak és a
kiilonb6z6  statisztikai modszerek alapjan meghatarozott LD markertérképek
segitséget nydjthatnak szamunkra a komplex agronomiai jellegek genetikai
vizsgalataiban is az asszociacios elemzeések révén (Pritchard et al. 2000; Kang et al.
2008).
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2.5.2. Marker — tulajdonsag 6sszefiigges vizsgalatok

Tobb fontos agrondmiai jelleg, tgymint a termésmennyiség, termésmindség,
a kornyezeti stresszfaktorokhoz val6 alkalmazkodas és a kiilonb6z6 betegségekkel
szembeni ellenallésag mennyiségi tulajdonsag, azaz poligénes oroklédést mutat. A
mennyiségi tulajdonsagok szabalyozasaban szerepet jatszo egyes gének fenotipusos
hatdsa nagymértékben flugg az adott genotipusban talalhato kiilonb6zé alléltipusok
megoszlasi aranyaitdl, az episztatikus kapcsolatoktdl, a kornyezeti faktorok
hatdsmechanizmusaitdl, illetve e tényez6k egymasra gyakorolt hatésaitol is (Collard
et al. 2005). A mennyiségi tulajdonsagok szabalyozasaban szerepet jatszo lokuszok
(QTL) szamanak és genomi helyének meghatarozasa biztonsaggal nem kivitelezhet6
csak a fenotipusos adatokra alapozva. A QTL-ek pontos meghatarozasahoz
molekularis markerekbél allé genetikai térkép szikséges, amelyben a térképezd
populécio tdrzseinek marker hasadasi aranyai alapjan kialakitott marker kapcsoltsagi
csoportok virtualisan fedik le az egyes kromoszémakat (Hoffmann 2011). Az igy
kialakitott kapcsoltsagi térképhez hozzarendelve az adott tulajdonsédg egyedi
torzsekben meért értékeit, valoszinliségi szamitdsokkal meghatarozhatok a QTL-ek a
marker intevallum és tulajdonsag 6sszefiiggésében.

A térképezo és QTL elemz6 populdcioknak alapvetden két f6 tipusa van. Az
elsé esetben kétsziilds térképezd populacion végezzik el a térképezést (marker
kapcsoltsagi térképek, QTL elemzés, pozicionalis klénozés, gene tagging). A mésik
lehetdség az, hogy egy nagyszdmu, véltozatos genetikai allomanyl természetes
populécioban, vagy fajtakdrben (soksziilds populaciok) folytatjuk a géntérképezeési
vizsgalatokat. Ezt nevezziik asszociacios vizsgalatoknak (LD-térkép, GWAS - teljes
genomra kiterjed6 asszociacios elemzés, jelolt génszekvencia megkdzelités).

A kétsziil6s markerez6 populacio céljaira egyarant alkalmasak lehetnek az Fy,
F2 nemzedékek, valamint BC (visszakeresztezett), DH (dihaploid), NIL (kozel
izogén), illetve RIL (rekombinédns beltenyésztett) torzsekbdl allé populéciok is.
Egyrészt fontos kovetelmény, hogy a populacionk megfeleld nagysagu legyen, a
markerek kozti rekombinacidés tavolsdgok minél pontosabb meghatarozasa
érdekében. Masrészrdl pedig polimorf markerekre van sziikség a genotipizalashoz.
Ezekre épitve lehet megszerkeszteni a kapcsoltsagi térképet, amellyel
meghatarozhatdé a markerek pontos lokalizacidja és a rekombinacios gyakorisagok
alapjan a centimorgan (cM)-ban kifejezett genetikai tavolsagai is. Ezt kdvetéen azok
az egymashoz kozel pozicionalt markerek, amelyek statisztikailag korrelalnak az

egyedek fenotipusos adataival, QTL-ként definialhatok. A QTL térképezés hatranya,
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hogy a kétsziil6s populacio eldallitasa idéigényes, és a QTL elemzés csak a két sziilé
kozott polimorf kromoszomarégiokban kivitelezhetd a két genom kombinalodasanak
hatterében, ami korlatozhatja a QTL kimutatds valoszinliségét €s az érvényesség
mértekét és korét is. A QTL térképezés megbizhatdsagi szintje fokozhaté a
permutacios teszt és az FDR meghatarozasaval (Churchill és Doerge 1994;
Benjamini és Hochberg 1995).

A két-sziilés populaciokban végzett QTL elemzésnek tobb tipusa van. Ezek
kozil a legegyszeriibb az tgynevezett egyszerii marker analizis (Single-marker
analysis), amely egy marker és a hozza szignifikans szinten kapcsolt tulajdonsag
osszefilggését hatarozza meg. A linedris regresszié determinacios koefficiense (R?)
megadja, hogy a kapcsolt marker a fenotipusos variancia mekkora részét magyarazza
meg (Collard et al. 2005). Ezzel a mddszerrel nem lehet pontos marker — tulajdonsag
Osszefliggést kimutatni, mivel a marker és a QTL kozti rekombinacios gyakorisagot
nem becsiilhetok megbizhatéan (Tanksley 1993). Az egyszerii intervallum QTL
térképezés (SIM: Simple Interval Mapping) két szomszédos marker kozotti
intervallumot vizsgdl az egész kromoszdma mentén és kiklszoboli a
rekombinaciobol szarmazé torzitast (Collard et al. 2005). Az 6sszetett intervallum
QTL térképezés (CIM: Composite Interval Mapping) egyesiti az intervallum
térképezést a linedris regresszid analizissel és a szomszédos markerpérokat tovabbi
markerekkel egésziti ki (Collard et al. 2005). A tdbbszorés intervallum QTL
térképezés (MIM: Multiple Interval Mapping) a QTL-ek becsilt helyzetét hasznalja
kofaktorként a tObbszords regressziés analizisben, igy még precizebben lehet
kimutatni a f6 és episztatikus QTL-ket (Kao et al. 1999; Azevedo et al. 2015). Az
ugynevezett beagyazott asszocidcids térképezés (NAM: Nested Association
Mapping) kombinalja a markerkapcsoltsagi elemzést és az asszociacios térképezést,
amely rendkiviili genetikai felbontast tesz lehetévé. Leginkabb idegentermékenyiild
fajoknal hasznaljak (kukorica, cirok), de mar Ontermékenyiild6 novények (arpa)
esetében is leirtak e modszert (Yu et al. 2008; Maurer et al. 2015).

Az LD-alapu asszociacios vizsgalat (GWAS) hatékony mddszer arra, hogy
megallapithassuk egy nagyobb genotipus korben meglévé természetes genetikai
valtozatossag Osszefuiggését a fenotipusos ertékekkel. Ezek a vizsgalatok minden
esetben a kétsziilés genetikai populaciok eredményei alapjan kialakitott marker
konszenzus térkép informéciokra épitenek a QTL elemzés soran. A soksziilGs
populaciokban a markerek kozotti kapcsolat alapja nem a rekombinécios gyakorisag,
hanem a markerek kozti LD erték. A kiegyensulyozatlan kapcsoltsag (linkage
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disequilibrium, LD) egy adott populacioban a kiilonb6z6 lokuszokban az allélok
nem-random egyiittes el6fordulasat jelentik (Kiss 2005). Az egyméashoz kozel allo
markerek kozotti LD érték nagysaga alapvetéen meghatarozza az LD térkép marker
stiriségének mértékét és az asszocidcios elemzések hatékonysagat (felbontd
képesseg). Nagy LD érték esetén (az egyutt hasadd markerek cM-ban kifejezeve
viszonylag tavolabb allnak egymastol) kevesebb marker is elegend6 az asszocidcios
elemzesek kivitelezésére, viszont ezzel parhuzamosan csokken az elemzés
lecsokkenése (kis LD érték) esetén sokkal siiriibb markertérképre van szikség,
azonban a QTL azonositas pontossaga novekszik. Altalanossagban elmondhat6, hogy
a kis LD a vadfajokra és az idegenmegtermékenyiilé fajokra, mig a nagy LD a
nemesitett fajtakra és az 6ntermékenyiil fajokra jellemz6 inkabb (Abdurakhmonov
és Abdurkarimov 2008). Ez utobbi kategdriaba tartoznak a nemesitett fajtakbol allo
blza és arpa populéciok is. Az LD mértéke nem egyenletes a kromoszdmak mentén,
vannak LD blokkok, amelyeken belul a markerek teljes kapcsoltsagot mutatnak.
Ezek nagysdga egy kromoszéman belul akar tébb cM is lehet, de eltérd
kromoszoméak kozott is fennallhat. Az LD blokkok 6sszefliggésben allnak az adott
popul&cid strukturajaval, az egyedek kozti rokonsagi viszonyokkal is és elemzésik a
hamis QTL azonositas elkeriilése végett alapvetd fontossagi. A populécié-szerkezet
ismerete nemcsak az LD blokkok miatt fontos, hanem amiatt is, hogy ne kapcsoljuk
Ossze tévesen az alcsoportokra specifikusan jellemz6 fenotipusos bélyegeket az
alcsoportot a tobbitdl elkiilonité genetikai komponensekkel. A populécié struktira és
a rokonsagi matrix meghatarozasara szamos algoritmus all rendelkezésre (Pritchard
et al. 2000, Oraguzie et al. 2007), és ezek elemzése elofeltételei a tulajdonsag-marker
asszociacios vizsgalatoknak. Ezekhez a statisztikai elemzésekhez tdbbféle
szamitogépes szoftvercsomag all rendelkezésre, amelyek kozott olyan is akad, amely
grafikusan is megjeleniti a kapott értékeket (Structure [Pritchard et al. 2000];
TASSEL [https://www.maizegenetics.net/tassel/]; PowerMarker, Gold, GenStat
[Abecasis és Cookson 2000; Whitt et al. 2003; Gupta et al. 2005; Liu et al. 2005]).
Az asszociacios elemzés soran a marker es a tulajdonsag kozotti korrelaciot és a
valos QTL azonositas valdszintiségének mértékét hatarozzuk meg. Az alkalmazott
szamitogépes programok nem egyszerli regresszidszamitdsra épiilnek, hanem a
rokonsagi matrix-szal médositott kevert linearis modell alapjan becsulik a marker-
tulajdonsadg osszefliggest (pl. TASSEL, GenStat). A hamis pozitiv eredmények
kikiiszobolesere leggyakrabban hasznalt modszerek kozé tartozik a populacio
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struktdra Q-matrixaval valé mddositds, a Kinship matrix és az Eigen matrix
alkalmazasa, illetve ezek kevert valtozatainak felhasznélasa is. Két fontos elénye van
az asszociacios térképezésnek a hagyomdanyos kétsziilds genetikai térképezd
populacion alapulé vizsgalati modszerrel szemben. Az egyik az, hogy sokkal
nagyobb és reprezentativabb genetikai alapanyagot lehet megvizsgalni, ezaltal egy
lokuszban egyszerre kett6nél tobb allél fenotipusos hatasa valik mérhetévé. A masik,
hogy elkeriilhetjiik az iddigényes ¢és koltséges térképezd populdcid eldallitasat
(Neumann et al. 2011).

A GWAS-t az Arabidopsis modellnévénnyel alkalmaztak elsé izben.
Manapsag mar szamos mezdgazdasagilag is fontos novényre terjesztették ki az ilyen
irany( vizsgélati modszert, ugymint kukoricéra, arpara, durumbuizéra, hexaploid
blzaéra, rizsre, cirokra, cukorrépara, cukornadra, szbjara, sz6l6re, illetve erdei fas- és
takarmanynovenyekre is (Abdurakhmonov és Abdukarimov 2008). Buzan végzett
betegség-ellenallosag, termésmennyiség és mindségi jellegek asszociacios vizsgalatai
bizonyitottan alkalmasak a komplex jellegek tanulmanyozasara (Crossa et al. 2007;
Charmet et al. 2009; Rehman Arif et al. 2012). Breseghello és Sorrells (2006) az
els6k kozott kozolték le 6szi buza kollekcidban végzett asszociacios vizsgalataikat. A
szerzok altal leirt QTL-ek a szemmérettel és az malomipari minéséggel alltak szoros
kapcsolatban. Ezt kovette a nagy molekulatomegli glutenin és a Stagonospora
nodorum elleni rezisztencia asszociacios térképezése SSR és STS markerek
bevonasaval (Ravel et al. 2006; Tommasini et al. 2007).

Az elmult évtizedben szdmos olyan tanulmany jelent meg, amely kiilonb6z6
egyedfejlédést befolyasolo, illetve terméskomponenst meghataroz6 QTL-eket
azonositott. Az e témaban kozolt fontosabb eredményeket a 1. tablazatban foglaltuk
Ossze. Az eredmények alapjan megallapithatd, hogy a QTL elemzés és a GWAS is
kivaléoan alkalmas Osszetett tulajdonsagokat meghatarozd genetikai tényezdk
vizsgalatara. Mindkét modszernek vannak elonyei és hatranyai, de mivel ezek
részben komplementerek egymassal a két mddszer egyuttes alkalmazasa optimalis
megoldasnak tlinhet. A széles genetikai bazison kivitelezett LD elemzés nagyobb
amit aztan irdnyitott kétsziilds térképezd populéaciokkal lehet validalni és tovabb

pontositani hatas és génlokalizacié szempontjabol.
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3. ANYAG ES MODSZER

3.1. Novenyanyag

A teljes ndvényanyag (683) az MTA ATK Mezdgazdasagi Intézet
(tovabbiakban MGI) 0szi buza génbankjabol szarmazott. A fajtdk kivalasztasa
nemesitési helyik, a pedigréjik, valamint kordbbi kisérletek viragzési adatai alapjan
tortént. A vizsgalt genotipusok teriileti megoszlasa a kovetkez6: 521 eurodpai, 62
azsiai, 6 afrikai, 90 amerikai és 4 ausztral. Ezek kodzott egyarant talalhatok regi, a
kdztermesztésben egykor elterjedt fajtak és Uj nemesitési anyagok is, amelyeknek
jelenleg is fontos szerepuk van. A célunk az volt, hogy egy heterogén genetikai
alloméanyt vonjunk be a kisérletekbe, amely hordozhatja a vizsgdlt gének fébb
alléltipusait. Ezt kovetéen a PPD-D1 alléltipus alapjan kivalasztottunk 94
nappalhossz-érzéketlen és 94 nappalhossz-érzékeny allelt hordozd genotipust oly
modon, hogy szarmazési helyik és kaldszolasuk alapjan lefedjék a teljes
ndvényanyag gyakorisagait. Ezt a 188 genotipust (MTA ATK 6szi buza GWA panel)
részletes feno- és genotipizalasi kisérletekben vizsgaltunk tovabb. A kivalasztott
genotipusok szarmazasat és génspecifikus markerekkel kimutatott, a virdgzast
befolyasold fébb génjeinek alléltipusait a 2. mellékletben (M2) foglaltuk Ossze. A
vizsgalt  mintdk  szarmazasi adatai az MGl adatbazisabol, a
https://www.genbank.vurv.cz  és a  https://www.wheatatlas.org  honlapok

adatbazisaibol szarmaztak.

3.2. Szantéfoldi kisérletek

A vizsgalt genotipusok szantéfoldi fenoldgiai megfigyelése a kovetkezo
években torténtek Martonvasaron, atlagos N, P20s és K>O tartalmd csernozjom
talajon:

1. 2010/11 (vetés: oktober eleje) [683 blzagenotipus]

2. 2011/12 (vetés: oktober eleje) [683 buzagenotipus]

3. 2012/13 (normél 6szi vetés: oktober eleje; kés6i 6szi vetés: november vége) [188
buzagenotipus]

4. 2013/14 (normdl 6szi vetés: oktober eleje; késbi Gszi vetés: november kodzepe)
[188 buzagenotipus]

5. 2014/15 (normal 6szi vetés: oktober eleje; késéi 6szi vetés: november eleje) [188
névényi anyag]

A GWA panel kisérleti elrendezése minden évben és vetésidében azonos volt.

186 buzagenotipust ismétlés nélkil, mig két genotipust (‘Mv Toborzé’, ‘Mv
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Verbunkos’) kontrollként a kisérleti teriileten egyenletesen elosztva, 7-7 ismétlésben

vetettiink ki 0,4 X 2 méter alapteriiletii, 2 soros parcellakba, 20 cm-es sortavolsaggal.

3.3. Az évjaratok meteoroldgiai paraméterei

Az iddjarasi adatokat az MGI teriiletén elhelyezett szabvanyos meteorologiai
allomas szolgaltatta. A GWA panel harom éves szantéfoldi kisérletének
tenyésziddszakaira vonatkozé adatokat az 5. dbran mutatjuk be (2012/13, 2013/14 és
2014/15).
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5. abra. A szantofoldi kisérletek tenyészidGszakaira vonatkozo meteorologiai adatok
(Martonvasar). (a) Havi atlagh6mérséklet (Ta), (b) havi csapadékeloszlas (Pa), illetve
feltlintettiik a két paraméter 30 év atlagatdl (1971-2000) valo eltéréseiket is (AT; AP /oszlop
diagramok/).
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3.4. Fenotipusos megfigyelesek

Minden parcellabol 4-4 egészséges és kozel egyforma fejlettségi ndvényt
valasztottunk ki, amelyeken rendszeresen felvételeztik a genotipusok magassagat
(hetente két alkalommal) és harom egyedfejlédési fazist, amelyek a Zadoks-skalan a
kovetkezO6k voltak: Z31 (az elsé szarcsomd megjelenése a fohajtas alapi részénel),
Z49 (a kalasz a zaszloslevél huvelyének felsé részében helyezkedik el) és Z59 (a
kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelyb6l), Tottman és Makepeace
(1979) alapjan. A Z31, Z49 és Z59-es fazisokat az adott év januarjanak elsé napjatol
az adott egyedfejlodési szakasz eléréséig sziikséges id6, napokban kifejezett értékei
alapjan hataroztuk meg, amelyeket a kivalasztott genotipusok esetében (188)
korrigaltunk a novények vernalizacios igényeinek &atlagadval és a nappalhossz
értékekkel (effektiv h6osszeg) is, Bogard et al. (2015) modszere szerint. Az effektiv
h6éosszeg (SPTV =TT x FV x FP, ahol TT: a napi dsszegytijtott hOmennyiség; FV: a
vernalizacios faktor; FP: a nappalhossz faktor) a vernalizacids igény telitddése utan a
napi atlag hémérsékletek nappal hosszaval modositott értékeinek 0sszege, azaz a
novényi szervezet altal egy adott fejlodési stadiumig 6sszegylijtott hdmennyiség. A
rendszeres novénymagassag mérési adatok id6 vagy effektiv hdosszeg fliggvenyében
torténd abrazolasa alapjan illesztett regresszios egyenesek lehetové tették az intenziv
szarndvekedés kezdetének (Z30) és végének (ZSE), valamint az intenziv
szarndvekedés intervallumanak (LSE) meghatarozésat Kiss et al. (2011) modszere
alapjan (3. melléklet /M3/). Leirtak, hogy a regresszios egyenletek meredeksége (b
érték) megmutatja a szarndvekedés sebességeét is, igy meghatarozhatd a kezdeti lassu
szarndvekedés (bph_ini) és az intenziv szarndvekedés (bph_max /SG/) sebessége,
valamint az inteziv szarndvekedés kezdetén mert névénymagassdg (PH_zZ30). A
regresszios egyenesek meredekségiik és metszéspontjaik altal szamszertsitett
kiilonboz6é egyedfejlédési mintdzatok hatékonyan felhasznalhatok a gabonafélék
korében, az adott genotipusra jellemz6 jellegek 6sszehasonlitasanal.

A fiziologiai érési fazis végén mértiik meg az utolsé szartag hosszat (LIN) [cm] és az
atlagos noévenymagassagot (PH) [cm]. Ez utobbit a kovetkez6 modszer szerint
hataroztuk meg: (PH1) a f6hajtas alapi részétdl a zaszloslevel levélhivelyéig, (PH2)
a fohajtas alapi részétdl a fokalasz alapi részéig mérve, illetve (PH3) a fohajtas alapi
rész¢Etdl a fokalasz csticsaig mérve. A ndvényeket a teljes érési fazisig felneveltiik és
a kovetkezd terméskomponenseket felvételeztiik minden genotipusbol 5-5 nfvényen,
egyedenként: a produktiv oldalhajtasok szama (RT), a fékalasz kalaszkaszama

(SPIK), szemszama (MS) és szemsulya (MSW) [g], a mellékkaldszok szemszama
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(SS) és szemstulya (SSW) [g]. Ezen adatok felhasznalasaval kiszamolhato a fokalasz
hossza (EAL) [cm] és kalaszkastrtisége (DENS), a szem/kalaszka arany (SSP), az
ezerszemtomeg (TKW)/fokalasz (MET) [g], az atlagos szemszam/kaldsz arany (AS),
az atlagos ezerszemtomeg (AET) [g] és a szemtermés (GY) [g]. A vizsgalt fenoldgiai
paramétereket a kovetkezé modon csoportositottuk:

o Egyedfejlédési paraméterek: 230, Z31, 249, 7259, ZSE

e Morfologiai paraméterek: PH2, PH3, EAL, LSE, SG, LIN

e Terméskomponensek: SPIK, DENS, MS, SSP, MSW, MET, SS, AS, SSW,

AET, RT, GY

Az egyedfejlodési paraméterek szignifikancia szintjeit a kontrollként hasznalt
genotipusok (“Mv Toborzo’ [korai kalaszolasu fajta] és “Mv Verbunkos’ [kdzépkései
kalaszolasu fajta]) kezelésenként 7 ismétlésben elvetett parcellain mért adatok
szorasara alapozva hataroztuk meg. Tobb 4bran a jobb attekinthetdség végett a két

kontroll fajta nevét leroviditettiik: Tob (‘Mv Toborzd’) és Verb ("“Mv Verbunkos’).

3.5. Buzagenotipusok genetikai jellemzése
DNS izolalas

A genomi DNS kivonasat a DNeasy® Plant Mini Kit-tel (Qiagen) végeztiik,
fiatal levelekbdl (100 mg) a gyarté altal megadott eljaras alapjan. A DNS-mintakat a

felhasznalasig -20°C-on taroltuk.

Gén-allél specifikus markerek

A genomelemzés soran alkalmazott génspecifikus primerek listajat a
vonatkozo irodalmi hivatkozasokkal egyiitt a 4. mellékletben (M4) foglaltuk dssze.

A Vrn-Al gén allél vaéltozatainak a kimutatdsdhoz harom primerpart
alkalmaztunk. Az 6sszes genotipust vizsgaltuk a VRN1AF és a VRN1-INTR1R
primerparral, mely a promoter régiohoz kapcsolt és a dominans VRN-Ala, VRN-Alb,
VRN-Alc (tavaszi életforma), valamint a recessziv vrn-Al (6szi) allélok kimutatasat
teszi lehetdvé. A VRN-ALc és a vrn-Al allélok elkilonitéséhez tovabbi két primerpart
hasznaltunk; az Intrl/A/F2 és az Intrl/A/R3 primerpart, amely az intron 1 regidhoz
kapcsolt és a VRN-ALc allél kimutatasara alkalmas, illetve az intron 1 deléci6 hianyat
Kimutatd Intrl/C/F és az Intrl/AB/R primerpart, melyet pozitiv kontrollként
alkalmaztunk. A Vrn-B1 gén allélvaltozatait két primerparral teszteltiik. Az Intrl/B/F
és az Intrl/B/R3 primerpar az intron 1 régiohoz kapcsolt és a dominans VRN-B1
(tavaszi) allél kimutatasat teszi lehetévé, mig az Intrl/B/F és az Intr/B/R4 primerpart
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pozitiv kontrollként alkalmaztuk a delécid hianyanak igazolasara. A Vrn-D1 gén allél
véltozatainak Kkimutatasahoz szintén két primerpart hasznaltunk. Az egyik az
Intrl/D/F és az Intrl/D/R3, mely az intron 1 régiohoz kotédik és a dominans VRN-
D1 (tavaszi) allél kimutatdsara alkalmas, mig az Intrl/D/F és az Intrl/D/R4
primerpart pozitiv kontrolként hasznaltuk. A Ppd-D1 gén allél valtozatait a
kovetkez6 primerekkel mutattuk ki: Ppd-D1F, Ppd-D1R1 és Ppd-D1R2. E primerek
kombinaciojaval a Ppd-D1 gén promoterében talalhatdo nagyméretii delécio (2089 bp)
mutathato ki, amelynek alapjan elkiilonitheté a nappalhossz-érzéketlen (delécios
promoter) és érzékeny allél (intakt) valtozat. A Ppd-B1 lokuszhoz kapcsolodo allél
valtozatok teszteléséhez a kovetkezd primerparokat alkalmaztuk: (1) Ppd-Bl-
2ndcopy-F1 és -R1 primerparral a “Chinese Spring’ fajtaban azonositott kopidk
kozotti csonka és intakt kopia valtozatokat jellemeztik, (2) a PpdB1-F25 és -R70
primerekkel a kopiak kozotti tgynevezett ‘Chinese Spring’ alléltipus intakt
génkapiait vizsgaltuk és (3) a PpdB1-F31 és -R36 primerparral a kdpiak kozotti régid
ugynevezett ‘Sonora/Timstein’ valtozatat jellemeztiik. Ezekkel a primerekkel
vizsgaltuk meg a 683 genotipusbdl allé fajtakért abbdl a célbol, hogy
meghatarozhassuk a viragzas genetikai szabalyozasdban szerepet jatszo fOobb gének
lehetséges alléleloszlasat.

Részben e molekularis genetikai adatok alapjan kivalasztottunk 188
genotipust, amelyeket tovabbi génspecifikus primerekkel is jellemeztiink. A Ppd-
Dlexon8-F1 és R1 primerparokkal az exon 8 régidban talalhaté 16 bp nagysagu
delécio mutathato ki, amellyel elkiilonithetok a termesztett buzafajtak az Ae. tauschii
fajtol. A Ppd-Blexon3SNP-F és Ppd-Blexon3SNP-R primerekkel a PPD-B1 gén
‘Chinese Spring’ fajtaban leirt egyik valtozatanak a jelenlétét mutattuk ki. A PCR
terméket a Tsp509I restrikcios enzimmel emésztettiik. A wg241F és -R, a VatpCF és
-R, illetve az Adk1lF és -R primerpéarokkal az Eps-A™1 gént tartalmaz6 régiot
jellemeztiik a genotipusokban. A PCR termékek restrikcios emésztését az Rsal, a
BsmBI és a BstNI enzimekkel végeztik. A wg241 és a VatpC markerek az emlitett
gén kozvetlen kozelében (1 cM tavolsagon belul), mig az Adkl marker magéaban a
gén szabalyzo régidjaban helyezkedik el. Az elemzés soran az Adkl marker
polimorfnak bizonyult. Az R3C1N3 és a RACECLN primerparral a ZCCT1 (VRN2)
gén exon 2 régidjaban talalhaté polimorfizmust mutattuk ki az Ncol restrikcids enzim
felhasznalasaval. A ZCCT1 gének harom ortol6g véaltozatanak (ZCCT-Al, ZCCT-B1
és ZCCT-D1) promdter régioit egy PCR-ben jellemeztik a V2ABD-F1 és -R2
primerparokkal. Ellendrzésként a V2ABD-F2 és -R1 primerpart hasznaltuk. Az
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intr2intr6-F es R primerparral a VRN-A1 gén exon 4 régiojaban leirt SNP-t mutattuk
Ki. A PCR termékeket Dpnll enzimmel emésztettik. A TaFTB-F és -R primerparral a
VRN-B3 génben el6forduld ritka retrotranszpozon inszercidt kivantuk kimutatni a
vizsgalt genotipusokban, melyhez a Tsp5091 restrikcids enzimet hasznéltuk fel. Az
FTB-INS-F és -R, illetve a NOINS-F2 és -R primerparokkal is a retroelem jelenlétét
vagy hianyat tudtuk kimutatni. A vrnbliF és -R primerekkel a Vrn-B1 gén dominans
alléltipusanak két valtozatat kulonitettik el (Vrn-B1° és Vrn-B1P™).

A PCR-hez 15 ul végtérfogatii oldatot mértiink Gssze a kdvetkezd anyagok
felhasznalasaval: steril viz /7,2 ul/, 20 ng/pL DNS /1,5-2 ul/, PCR puffer (5x Green
GoTaq®Flexi) /2,5 pl/, 1.5 mM MgCl>/1,5 pl/, 2 mM dNTP /0,2 pl/, 20 nmol primer
/0,15 pl/ és 5 U/ul DNS polimerdz (Promega) /0,05 pl/. Az amplifik&ciokat
GeneAmp®PCR System 9700-as (Applied Biosystems) és Veriti 96 Well Thermal
Cycler (Applied Biosystems) gepeken végeztik el. Az egyes primerparokra
alkalmazott PCR protokollok az irodalmi informécidkon alapultak. A termékeket 1,
1,5, illetve 2%-0s agaréz gélen valasztottuk el (a varhatd fragmentum nagyséagatol
fiiggben) 0.5x TBE pufferben, 80-100 V-os fesziltségen, 1-5 dran keresztil,
ethidium bromid hozzéadasaval. A gélkép lathatova tételéhez és fotdzasdhoz a
G:BOX iChemi (SYNGENE, USA) UV berendezést hasznaltuk. A PCR termékek
méretét 100 bp, illetve 1 kb DNS marker (létra) /GelPilot 100 bp Plus, GelPilot 1 kb
Plus Ladder - Qiagen/ segitségével hataroztuk meg. A molekuléris markerekkel
torténé allélelemzés soran nemzetkozi adatbazisokban szerepld genotipusok
molekularis eredményeit hasznaltuk kontrollként. A CAPS tipusi markerek esetében
a PCR-t kovetden 15 pul végtérfogati oldatot mértiink 6ssze a PCR termékek
restrikcios emésztéséhez (5 pl PCR termék és 10 pl reakciomix) a kovetkezd
anyagok felhasznalasaval: steril viz /8,3 pl/, puffer (NEW ENGLAND BioLabs®
Inc.) /1,5 pl/, enzim (NEW ENGLAND BioLabs® Inc.) /0,1 pl/. Az egyes enzimek
inkubacids hdmérséklete és ideje, illetve a hasznalt pufferek a kovetkez6ek voltak:

e Tsp5091 enzim, 65°C, 3 6ra, 10X NEBuffer 4

e Dpnll enzim, 37°C, 3 6ra, 10X NEBuffer Dpnll
e Rsal enzim, 37°C, 3 0ra, 10X NEBuffer 4

e BsmBI enzim, 57,5°C, 3 0ra, 10X NEBuffer 3

e BstNI enzim, 57,5°C, 3 6ra, 10X NEBuffer2

e Ncol enzim, 37°C, 3 ora, 10X NEBuffer4
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Kopiaszdm-meghatdrozas

A VRN-A1 és a PPD-B1 gének kopiaszamat az Ggynevezett multiplex TagMan®
assay modszerével hataroztuk meg az IDna Genetics Ltd. (Norwich Research Park,
Norwich, Egyesiilt Kiralysag) kozremiikodésével. Az elemzésekhez a TaCO2 gént
hasznaltak  referenciagénként, melyhez a  tgctaaccgtgtggcatcac €s  a
ggtacatagtgctgctgcatctg ~ szekvenciaju  primereket (0,1 pl) és  VIC-
catgagcgtgtgcgtgtctgeg-TAMRA szekvencidju probat (0,1 pl) hasznéltak fel (Diaz et
al. 2012). A reakcioelegyek végtérfogata 20 pl volt, amely 3 pl steril vizet, 10 pl
AbGeneQPCR mixet, 2 ul Probe plus primereket és 5 pl DNS-t tartalmazott (Diaz et
al. 2012). Az alkalmazott PCR protokoll a kdvetkez6 volt: 95°C — 15 perc, majd 40
cikluson keresztil 95°C — 15 mésodperc, 60°C — 60 mésodperc (Diaz et al. 2012). A
Vrn-Al gén esetében haszndlt primerek és a proba szekvencidja a kdvetkezd volt:
gcagcccacttttggtctcta  és  tctgecctetegeetgtt (0,2 pM),  illetve FAM-
tgtgttcgctttggttgtgcagca-TAMRA (0,1 uM). A Ppd-B1 gén esetében hasznalt
primerek és a préba szekvenciaja pedig a kovetkez6: gcgtaagttactatctctcatggtgtatc és
tttgttttagtacccagtaccataccag (0,2 uM), illetve FAM-ctgctgcttcagttcctagtttcacttgtgtee-
TAMRA (0,1 uM) (Diaz et al. 2012).

KASP, DAIT és 15K SNP Infinium genomelemzés

A KASP-markerrendszerrel végzett genomanalizist a John Innes Centre-ben
(Norwich Research Park, Norwich, Egyesilt Kirdlysag) végeztik el, a mddszert
kifejlesztd cég altal megadott szempontok szerint. Az alkalmazott modszer pontos
leirasa és a felhasznalt reakciokomponensek, illetve eszkdzok megtaldlhatéak a
kovetkez6 webcimen:  https://www.lgcgenomics.com. Egyrészt a részletes
genomelemzésre  Kkivalasztott 188 bulzagenotipust jellemeztik azokon a
kromoszémarégiokon, amelyeken a korabban elvégzett DArT markerrendszerrel
nem, vagy csak részben sikertlt polimorfizmust kimutatni. A hianyos
kromoszomarégiok a kovetkezok voltak: az A genom 3-as, 4-es, 5-0s, 6-0S €s 7-es, a
B genom 1-es, 4-es és 7-es, illetve a D genom 2-es, 3-as, 4-es, 5-0s, 6-0s és a 7-€S
kromoszoméak egyes szegmensei. Ennek keretében 103 markert vontunk be a
vizsgalatba. Masrészt, 14 génhez kapcsolt KASP-markerrel olyan genekre (VRN,
PPD, PHY, FT, RHT) fokuszaltunk, amelyek jelentés mértékben befolyasoljak a
gabonafélék kalaszolasi idejét.

A DNS-mintdk DArT és 15K Infinium elemzését a Diversity Arrays
Technology (Triticarte- Pty Ltd. CSIRO, Yarralumla, Ausztralia), illetve a
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TraitGenetics GmbH (Gatersleben, Németorszag) vegezte el
(https://www.triticarte.com.au és https://www.traitgenetics.com).

A genetikai diverzitas vizsgalatokhoz, illetve az LD térkép létrehozasahoz hasznalt
markerek kromoszomalis megoszlasat az 5. és a 6. mellékletben (M5, M6), illetve az

5. tablazatban foglaltuk dssze.

3.6. Adatelemzés

A gén-allél specifikus, a KASP, a DArT és a 15K SNP Infinium markerek
PIC (Polymorphism Information Content) értékeit a kovetkezé formula segitségével
szamoltuk ki: PIC = 1 — Y (Pi)? ahol a P; az adott allél vagy lokusz frekvenciaja
(Anderson et al. 1993). Ezekbdl az adatokbol 1étrehoztunk egy binaris matrixot, ahol
1-el vagy 0O-val jeldltiik a specifikus marker — allélok jelenlétét, illetve hianyéat. E
binaris adatok segitségével megszerkesztettik az tugynevezett kiilonbozoségi
matrixot a Jaccard’s tavolsagi koefficiens felhasznalasaval (JDC = 1 — a/(n — d), ahol
a = két genotipus kdzds marker fragmentumainak a szdma, n = a marker
fragmentumok teljes szdma és a d = a marker fragmentumok szdma, amelyek
mindkét genotipusbdl hianyoznak). Az egyes parok dsszehasonlitasat egy 0-t6l 1-ig
terjedé skalan végeztiik el, ahol a 0 a teljes azonossagot, az 1 pedig a teljes
kiilonbozoséget jelentette. A TASSEL 3.0 (Trait Analysis by Association, Evolution
and Linkage, https://www.maizegenetics.net/tassel) UPGMA (unweighted pairgroup
method using the arithmetic mean) modszerével hataroztuk meg a rokonsagi matrixot
és a dendrogramokat. A Structure (Pritchard et al. 2000) programmal a
populéacioszerkezetet allapitottuk meg.

A GWAS elemzést a GenStat® (VSN International Ltd.) 18-as verzidszamu
statisztikai programmal vegeztik el. A program altal alkalmazott fékomponens-
elemzésben a fajtdk szignifikans értékeket mutatd Ugynevezett Eigen-matrixat
hasznaltuk a hamis pozitiv eredmények kiklszobolésére. Tehat a program
segitségével kapott ugynevezett ,,Q-Q plots” eredményekbdl hataroztuk meg azokat a
kiszObértékeket, amelyek alapjan a szignifikans szinti marker-tulajdonsag
kapcsolatokat (Marker-Trait Associations) kijeldlhettik. A marker lokuszok és a
fenotipusos tulajdonsagok kozotti  kapcsolatrendszert (R?  érték) regresszio
szamitassal hataroztuk meg (Statistica 6, StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA). A
fenotipusos adatok analizisét is ezzel a programmal hajtottuk vegre, amelyhez a
linearis vegyes modellt hasznaltuk (LMM-linear mixed model). A vizsgalt

egyedfejlodési fazisok és az egyes alléltipusok kozotti kolesonhatasok és
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0sszefliggesek megallapitasahoz fokomponens-elemzéseket (PCA), az egyedfejlodési
paraméterek és az egyes gének kozotti hatdsok vizsgalatdhoz ugynevezett General
Linear Model-t (GLM) és tobbszords regresszid szamitéast alkalmaztunk Statistica 6
szoftvercsomag felhasznalasaval. A heritabilitas mértékének kiszamitasahoz a
kovetkezo képletet hasznaltuk:
%G
2 ” 2 2 ” 2
O'GXE_I_O'GXK O'GXEXK+ o‘m
E K ExK ExKxr

h? =

oG +

0% genetikai variancia
E: év

K: kezelés

m: maradék/hibatag

r: ismétlések szama

Mivel a dolgozatban nem keresztezéses populécidbol szarmazd utédvonalakat
vizsgaltunk, hanem fajtdkat és torzseket, ezért a tagabb értelemben vett
orokolhet6séget, mint ismételhetéséget vettiik alapul, ahol a képletben az additiv
variancia helyett kdzvetlenil a megallapitott varianciakomponenseket szerepeltettiik
(Métyés 1974).
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4. EREDMENYEK ES MEGVITATASUK

4.1. Genetikai diverzitas vizsgalatok molekularis markerrendszerekkel

Kisérleteinkkel egyik célkitlizésiink volt a Martonvasari gabona génbank
blza tételeinek molekularis markerekre épitett jellemzése kiilonb6z6, agronomiailag
fontos génekre, valamint egy Oszi blza asszociacios panel kialakitiasa és genetikai
diverzitasanak vizsgalata. Mivel az egyedfejlodés alapvetden megszabja az 6kologiai
adaptaciot és szignifikans hatassal van a termésképzésre is, igy a génbanki mintak

esetében az egyedfejlodési gének vizsgalatara fektettiik a hangstlyt.

4.1.1. A Martonvasari oszi buza génbank jellemzése

nappalhossz-érzékenység fobb génjeiben

Génspecifikus markereket hasznalva megvizsgaltuk a Martonvasari szi btiza
génbank 683 tételét és meghataroztuk allélosszeteteliket a vernalizacios igény (VRN-
Al, VRN-B1 és VRN-D1) valamint a nappalhossz-érzékenység (PPD-B1 és PPD-D1)
génjeiben. A geénspecifikus molekularis markerekkel végzett vizsgalat alapjan
megallapithatd, hogy a gylijtemény buza genotipusai koziil a dominans (tavaszi)
VRN-AL1 allél 6%-ban (38 genotipus), a dominans (tavaszi) VRN-BL1 allél 7%-ban (45
genotipus) és a dominans (tavaszi) VRN-D1 allel 6%-ban (38 genotipus) van jelen (2.
tablazat).

2. tablazat. A vernalizéacios igényért (VRN) és a nappalhossz-érzékenységért (PPD) felels
gének domindns alléltipusainak foldrajzi eloszlasa a teljes btiza gyiijteményben

PPD-Bla PPD-Dla
érzéketlen érzéketlen
allél allél
gyakorisaga  gyakorisaga

) A vizsgélt VRN-A1 VRN-B1 VRN-D1
Kontinens genotipusok tavaszi allél  tavaszi allél  tavaszi allél
szdma gyakorisaga gyakorisdga gyakorisaga

db % db % db % db % db %

Eurépa 521 12 2 16 3 15 3 88 17 301 58
Azsia 62 6 10 7 11 15 24 38 61 49 79
Afrika 6 3 50 2 33 0 0 1 17 1 17
Amerika 90 14 16 18 20 8 9 23 26 33 37
Ausztralia 4 3 75 2 50 0 0 1 25 3 75
Osszesen 683 38 6 45 7 38 6 151 22 387 57

A 38 dominans VRN-A1 allélt hordozé genotipus kozul 33 az Ugynevezett VRN-Ala
allélra jellemzo terméket, mig 5 a VRN-A1b allélra jellemz6 nagysagi molekularis
jelet adott. A mintagylijteményben nem azonositottunk olyan genotipust, amely a
dominans VRN-Alc allélt tartalmazta volna. A féldominans PPD-D1a nappalhossz-
érzéketlen allélt 387 (57%), mig a PPD-Bla nappalhossz-érzeketlen allélt 151

genotipus (22%) hordozta. A PPD-B1 lokusz variabilisnak mutatkozott, mivel itt a
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nappalhossz-érzéketlenség alapja a gén megtobbszordzédése. gy variabilitas volt a
gén kopiaszdméban (copy number variation CNV), a megduplazddott gén
szerkezetében (ép, vagy csonka), valamint a génkdpidk kozti DNS szakaszok
szerkezetében. Mindezek alapjan kilenc kiilonboz6 érzéketlen PPD-Bla allélvarianst
irtunk le, illetve talaltunk két olyan genotipust is, amelyek null kopiaval
rendelkeznek (3. tablazat; 6. abra).

3. tdblazat. A PPD-B1la nappalhossz-érzéketlen alléltipus kiilonb6z6 variansai a

kimutatasukra szolgald specifikus primerekkel eléallithato fragmentumméretek alapjan,
eléfordulasi gyakorisaguk, és foldrajzi eloszlasuk

PPD-B1la allélvariansai? Foldrajzi szarmazas
Haploid Geno-
alil%clit-l’?)ﬁ; Csonka génre kopia- tipusok
jellemzo Két ép gén kozti  szam® szama . . P .
fragmentum  fragmentum (bp) Amerika  Eurdpa Azsia Egyéb
(bp)
R 0 0 2 37 5 29 2 1
2 0 0 3 2 1 - 1
3 0 223 2 15 12 2 1
‘Sonora’/
4 Timstein’ 0 223 3 17 5 3 8 1
5 0 223 4 3 - 1 2
6 Uj tipus 0 994 3 1 - - 1
7 cni 425 994 2 6 - 2 4
8 Spring: 425 994 3 36 - 18 18
9 425 994 4 34 - 33 1
Osszesen 151 23 88 38 2

L Az egyes alléltipusok elnevezése Diaz et al. (2012) alapjan tortént

2 A gének kozdtti tipusok elkilonitését szekvenciaspecifikus molekularis markerekkel végeztiik el

3 A haploid kdpiaszam-meghatarozasat multiplex TagMan® assay mddszerrel végeztik el, Diaz et al. (2012)
leirdsa alapjan

M 16 17 18 19 *K

6. dbra. A PPD-B1 lokusz kiilonb6z6 alléltipusainak elkiilonitéséhez hasznalt primerparok:
(A) Ppd-Blexon3SNP_F és Ppd-Blexon3SNP_R1, (B) PpdB1l_F25 és PpdB1_R70, (C)
PpdB1_F31 és PpdB1_R36.

Megjegyzés: M: DNS marker (100 bp); +K: pozitiv kontroll; az 1-es; 2-es; 3-as; 9-es és a 10-es mintak jelolik a ‘Chinese
Spring’ alléltipust, a 4-es; 5-0s; 6-0s; 7-es és a 8-as mintdk a ‘Sonora64’/ Timstein’ tipust, mig a 16-t6l a 19-ig jeldltek a
‘Récital” alléltipust mutatjak a PPD-B1 lokuszon; a 11-es és 12-es mintakban a PPD-B1 gén hianyzott;

a 13-as (‘Renan’), a 14-es (“Courtot’) és a 15-0s (‘Cadenza’) mintdk voltak azok, amelyek a PPD-B1 gén egyszeres
kopiaszamat hordozzak, és kontrollként szolgaltak a null képiasok kimutatasahoz.
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Egy genotipus kivételével a 151 PPD-Bla nappalhossz-érzéketlen minta a harom
eredeti alléltipus kettotdl négyig terjedd kopiaszam valtozataival volt jellemezhetd.
Az eredeti harom alaptipust Diaz et al. (2012) irtdk le; ezek a kétkopias ‘Récital’
(Rec), a haromkopias ‘Sonora’/*Timstein’ (Son) és a négykopias ‘Chinese Spring’
(CS) alaptipusok. Az altalunk vizsgalt fajtagytijtemény 151 PPD-Bla nappalhossz-
érzéketlen alléltipust hordozd fajtai kozott a Rec alaptipus aranya 25,8% a Son
alaptipus aranya 23,2%, mig a CS alaptipus aranya 50,3% volt.

A vizsgalt egyedfejlédési gének egyes alléltipusai kozott nem, vagy csak
gyenge korrelaciét allapitottunk meg a 683 fajtakorben. A legnagyobb korrelaciés
értéket a PPD-B1 és a PPD-D1 gének kozo6tt mutattunk ki (r = -0,19***), amely
szignifans volt ugyan, de csak alacsony szintii kapcsolatot igazolt a két gén alléles
megoszlasai kozott. A fajtakor geogréafiai szarmazasa, illetve a vernalizacios igény és
a nappalhossz-érzékenyseg szabalyozasaért felelds gének alléljai  kozotti
Osszefuiggések vizsgalatara fokomponens analizist (PCA) végeztink (7. melléklet
IM7/). A PCA els6 négy faktoranak sajatértéke volt nagyobb egynél, vagy egyhez
kozeli, amelyek egydttesen a teljes variancia 80,6%-at magyaraztak. Az els6 faktor,
amely a teljes variancia 41,6%-at fedte le, a PPD-B1 allélstruktiraval mutatta a
legerdsebb korrelacidt (r érték -0,87*** és -0,99*** kdzott valtozott) (8. melléklet
IM8/). A mésodik faktor a VRN-B1, a VRN-A1 és a genotipusok szarmazésaval
korrelalt. A VRN-D1 a harmadik faktorral (r = -0,78***), mig a PPD-D1 a negyedik
faktorral (r = -0,76***) mutatott szoros dsszefliggést. A PPD-B1 gént leszamitva az
Osszes tobbi valtozo szignifikansan korrelalt tobb fékomponens valtozoval is, igy
ezek hatarozottan elkiilonithetéek voltak egymastol

A faktor-valtozd korrelaciok mintazata alapjan a foldrajzi eredet a VRN-B1
alléltipusaval mutatott legszorosabb dsszefliggést, amelyet a VRN-AL és a VRN-D1
kovetett. A gabonafélék vernalizacios igényének mértékét meghatarozé harom Vrnl
gén dominans alléltipusai az eur6pai mintakban fordultak el6 a legkisebb mértékben
(2%, 3% és 3%), mig a tobbi kontinensen ez az arany nagyobb volt 9%-nal (2.
tablazat). A két, kis mintaszammal képviselt kontinenst (Afrika és Ausztralia)
kihagyva, a dominans VRN-Al és VRN-B1l allél az amerikai fajtakban volt a
leggyakoribb, mig a dominans VRN-D1 tavaszi allél az &zsiai fajtakra volt a
jellemzd. A nappalhossz-érzékenységért felelds f6 gének koziil a féldominans PPD-
Dla érzéketlen allelja az azsiai fajtak kozott fordult el6 a legnagyobb gyakorisaggal
a fajtdk tobb mint %-ében, mig legkisebb ardnyban az amerikai fajtakban volt
kimutathato. A PPD-Bla nappalhossz-érzéketlen alléltipust az azsiai genotipusok

56



61%-aban mutattuk ki, amit az el6fordulas gyakorisaga alapjan az amerikai és az
europai mintadk kovettek (26 eés 17%-ban). Az amerikai genotipusok kozott a Son
valtozat volt a leggyakoribb, mig az eurdpai és kuléndsen az azsiai minték esetében
nagyobb mértékii variabilitast tapasztaltunk (3. tablazat). Az eurdpai genotipusokban
a CS és a Rec tipusok aranya volt nagyobb, mig az azsiai genotipusok kozétt a CS
tipus harom kopias valtozata fordult eld leggyakrabban.

A Vrn génnek harom, a két Ppd génnek pedig 2-2 alléltipusa létezik, ezért az
0sszes lehetséges allél kombinacio szama 32. Az altalunk vizsgalt 683 fajta 24
kombinacios csoportba volt sorolhatd, jelentésen eltéré gyakorisagokkal (9.
melléklet /M9/). Mivel a Martonvasari génbanki gylijtemény alapvetden G6szi
életformaju buzagenotipusokra épult, a leggyakoribb 3 allél kombinaci6 a Vrnl
gének mindegyikében recessziv allelt hordozé csoportokba tartozott. A
legelterjedtebb két csoport tagjai a recessziv (0szi) allélt hordoztdk mind a harom
Vrnl génben, a Ppd-B1l nappalhossz-érzékeny alléltipusaval egyitt. A két csoport
csak a Ppd-D1 gén alléltipusaban kilonbdzott. E két csoportba sorolt blzafajték és
torzsek szama 461 volt, ami a teljes genotipus gylijtemény 67%-at tette ki. Husz
csoportban az elemek gyakorisaga kisebb volt, mint 0,5%, azaz 4 fajtanal kevesebb

tartozot egy-egy csoportba.

4.1.1.2 VRNI és PPDI gének fobb alléltipusainak hatdsa a szantofoldi
kalaszolasra

A fékomponens analizis eredményei alapjan a két egymast kovetd évben
(2011, 2012) vizsgalt egyedfejlodési fazisok kdzott szoros 0sszefliggést (7. melléklet
IM7/; 8. melléklet /M8/) és szoros korrelaciét allapitottunk meg (10. melléklet
IM10/). A Z49 és Z59 esetében az r-értékek 0,73*** és 0,70*** voltak, igy a
tovabbiakban ezek atlagait hasznaltuk a gén-allélok fenotipusos hatasainak
tanulmanyozasahoz. A varianciaanalizis eredménye alapjan (11. melléklet /M11/)
elmondhato, hogy a VRN-A1 és a VRN-B1 gének 6szi és tavaszi alléltipusai nem
gyakoroltak szignifikans hatast a kalaszolasi idoére, mig a VRN-D1, a PPD-B1 és a
PPD-D1 gének szignifikdns szerepet jatszottak mindkét egyedfejlodési fazisban. A
PPD-D1 gén volt a leger0sebb hatassal a Z49 és Z59 fazisokra, a fenotipusos
variancidjuk 25,7, illetve 28%-at magyardzva. Minden esetben a nappalhossz-
érzéketlen alleltipus csokkentette le a két egyedfejlodési fazis eléréséhez sziikséges
id6t, amely atlagban 3,7 (Z49) és 4,3 (Z59) nap volt (4. tablazat).
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4. tdblazat. A VRNL1 és PPD1 gének egyes alléltipusainak hatdsa a vizsgalt két
egyedfejlodési fazisra (Z49 és Z59) két egymast kovetd év atlagaban (Martonvasar, 2011 és
2012)

Z49 Z59
4 . - 95%
Geének Faktor N Atlag 95% megbizhatdsagi Atlag megbizhatdsagi
intervallum )
intervallum
VRN-A1 Oszi 645 131.9 131.6-132.1 140.2 139.9 - 140.5
Tavaszi 38 132.6 131.5-133.7 141.0 139.7 - 142.3
VRN-BL Oszi ) 637 131.9 131.6-132.2 140.2 139.9 - 140.5
Tavaszi 46 131.9 130.8 - 133.1 140.5 139.2 - 141.7
VRN-D1 Oszi 645 132.1 131.9-132.3 140.4 140.1 - 140.7
Tavaszi 38 129.1 127.4-130.8 137.8 136.1-139.5
PPD-B1 Altalanos Erze’keny 530 132.6 132.4-132.9 141.0 140.7 - 141.3
— Erzéketlen 153 129.4 128.8 - 130.0 137.6 137.0-138.3
PPD-BL_ csonka gén? 0 607 132.3 132.1-132.6 140.6 140.3 - 141.0
- 1 76 128.6 127.7-129.5 136.8 136.0 - 137.6
0 2 131.0 124.6 - 137.4 139.3 129.7-148.8
1 (Erzékeny) 530 132.6 132.4-132.9 141.0 140.7 - 141.3
PPD-B1_kopiaszam? 2 58 130.9 129.9-131.8 139.0 138.0 - 140.0
3 56 127.8 126.6 — 129.0 136.3 135.2-137.4
4 37 129.5 128.5-130.4 137.5 136.6 — 138.3
Erzékeny 532 132.6 132.3-132.9 141.0 140.7 - 141.3
PPD-B1_kdpiak kozétti Rec 39 132.2 131.3-133.2 140.5 139.5-141.6
szerkezet® Son 35} 128.0 126.7 - 129.3 136.3 134.9 - 137.6
CS 77 128.5 127.7 -129.4 136.8 136.0 - 137.5
PPD-DI1 Erzékeny 296 134.0 133.6 - 134.3 142.6 142.2 - 143.0
Erzéketlen 387 130.3 130.0 — 130.6 138.3 138.1-138.7

1 A PPD-B1_csonka gén hianyat 0-val, mig a jelenlétét 1-el jeloltik

2 A PPD-B1_koépiaszam 0-t6l 4-ig valtozott

8 A PPD-B1_koépiak kozotti szerkezet jeldlése a kovetkezéképpen tortént (fliggetlenil a kopiaszamtdl): Rec a
‘Récital’ tipus, Son a ‘Sonora’/Timstein’ tipus és CS a “Chinese Spring’ tipus. Az érzékeny kategdria tartalmazta
a két 0 kopiés genotipust is.

A PPD-B1 gén nappalhossz-érzéketlen és érzékeny alléltipusai fejtették ki a
masodik leger6sebb hatast a Z49 ¢és Z59 fazisokra, amelyek fenotipusos
variancidjanak 14,2 és 12,3%-at magyaraztak meg. E gén nappalhossz-érzéketlen
allélja atlagban 3,2 (Z49) és 3,4 (Z59) nappal roviditette le a két fazis eléréséhez
sziikséges 1d6t. A VRN-D1 gén sokkal kisebb mértékii hatast gyakorolt a két fazisra,
és a fenotipusos varianciat 3,6, illetve 2,2%-ban magyarazta meg. E gén tavaszi
alléltipusa a Z49 fazis eléréséhez sziikséges idot atlagosan 3,0 mig a Z59-hez
sziikséges 1d6t 2,6 nappal csokkentette az 0szi alléltipushoz viszonyitva. A PPD-D1,
a PPD-B1 és a VRN-D1 gének egyuttesen a két fenofazis fenotipusos varianciajanak
37,9 és 37,5%-at magyaraztak meg.

A PPD-B1 gén lokuszdn a nappalhossz-érzéketlen allél kilenc tipusat
mutattuk ki, a Diaz et al. (2012) altal leirt harom eredeti (“Recital’,
‘Sonora’/Timstein” és “Chinese Spring’) érzéketlen alléltipus kopiaszam véltozatai
alapjan. Megvizsgaltuk, hogy e valtozatok gyakorolnak-e kimutathaté hatast a
novények egyedfejlodésére. A PPD-B1l lokusz variabilitasa harom kiilonbozo
tényez6 kombinalodasara vezethetd vissza: ezek a gén kOpiaszama, a
megtobbszorozodott gen szerkezete, valamint a génkopiak kozti DNS szakaszok
szerkezete. A fékomponens GLM elemzés alapjan e harom tényezd koziil csak a
génkopiak kozotti DNS szakaszok szerkezete bizonyult meghatarozé komponensnek,
a fenotipusos értékek 17,4 (Z49) és 15,1%-at (Z59) magyarazva meg (11. melléklet
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/M11/). Ha a t6bbszoros regresszioban a PPD-B1 altalanos felosztast felcseréltik a
PPD-B1 kopidk kozotti szerkezetre, akkor a PPD-D1, PPD-B1, VRN-D1 génekre
alapozott modell pontosabba valt, és a fenotipusos variancia értékek 40,1 (Z49) és
39,1%-at (Z59) magyarazta. A ‘Récital’ tipussal rendelkez6 genotipusok, egyiitt a
nappalhossz-érzékeny allélt hordozokkal, szignifikdnsan késobb, mig a ‘Sonora’ és
‘Chinese Spring’ tipusok korabban érték el a két egyedfejlédési fazist (4. tdblazat).
Az egyedfejlodési fazisok faktorialis varianciaanalizise soran szignifikéns
szintli gén kolcsonhatasokat azonositottunk, amelyek egyrészt a PPD-B1 lokuszon
belll a harom szerkezeti elem kozott allt fenn, masrészt a PPD-B1 és a VRN-D1,
valamint a PPD-D1 és a VRN-D1 gének alléljai kozott volt kimutathatdé (11.
melléklet /M11/). A PPD-B1 lokuszban a génkdpiaszdm fenotipusos hatdsa
szignifikansan fliggott mind a megtobbszor6z6dott gen szerkezetétdl (7a. abra), mind

a génkopiak kozotti DNS szakasz szerkezetétol (7b. abra).
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7. dbra. A PPD-B1 gén haplotipus- kombinacidinak hatasa a Z49 egyedfejlédési fazisra a
vizsgalt blizagenotipus gylijteményben, altalanos linearis modell alapjan (GLM). (a): a PPD-
B1 csonka gén és a kopiaszam valtozatok dsszefiigése; (b): a kopiak kozotti struktira és a
kopiaszam kozotti 6sszefliggés (Martonvasar, 2011 és 2012)
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Ha a megtobbszorozddott génkopidk mindegyike intakt (miikoddképes) volt, a
kopiaszdm novekedéesével aranyosan egyre Kkorabban kaldszolova valtak a
genotipusok, a nappalhossz-érzéketlenséglk fokozodott. Ezzel ellentétes tendencia
érvényesult azonban abban az esetben, amikor az egyik megduplazddott génkopia
mikodésképtelen, csonka gén volt. A csonka gén jelenléte szignifikdnsan
ellensulyozta a kdpiaszdm ndvekedésének hatasat. Ezaltal a négy kopias, de csonka
gént is tartalmaz6 genotipusok kalaszolasa szignifikansan késébbi volt, mint a két
kopidsoké (7a. abra). A kopiaszam és a kopiak kozotti DNS szerkezet 0sszefliggései
esetében is ellentétes tendencidk voltak kimutathatok (7b. abra). A ‘Récital’ és
‘Sonora’ varidnsok esetében a novekvé kopiaszdm csokkend egyedfejlodési
értékekhez vezetett, mig a ‘Chinese Spring’ varians esetében a kdpiaszam
novekedésével a kalaszolas szignifikdnsan késObbive valt. E jellegzetes
kolcsonhatads miatt két kopia esetében a “Récital’ tipusok voltak a legkésébbiek,
harom kopia esetén nem volt kilénbség, mig a négy kdpia esetében a ‘Chinese
Spring’ tipusok voltak a legkésdbbiek a PPD-Bla nappalhossz-érzéketlen allélok
korében.

A két PPD1 gén és a VRN-D1 gén kozti episztatikus kapcsolat hasonlosagot
mutatott, mivel mindkét esetben a VRN-D1 tavaszi alléltipusa volt az, amelyik a
nappalhossz-érzéketlen allél kalaszolasra kifejtett hatasat jelentésen megndvelte (8.

abra).
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8. dbra. A VRN-D1 és a PPD-B1 (a), valamint a PPD-D1 (b) alléltipusainak egyuttes hatasa
a Z49 egyedfejlodési fazis eléréséhez sziikséges iddtartamra (Martonvasar, 2011 és 2012)

A PPD-B1 gén érzékeny és érzéketlen allélcsoportjainak kaldszolasi atlagértékei
kozott 4,1 nap volt a kiilonbség az dszi VRN-D1 allél jelenlétében, mig ez az érték
7,3 napra novekedett a tavaszi VRN-DL1 allél jelenlétében. A PPD-D1 gén esetében
ez a két erték 3,5 és 7 nap volt.

Az 6t vizsgalt egyedfejlodési gén két-két f6 alléltipusanak Osszetétele szerint
azonositott 12 gyakoribb genotipus csoport (9. melléklet /M9/) atlagértékei alapjan
megallapitottuk, hogy a Z49 és Z59 fazisokat legkordbban az 5-6s (vrn-Al/vrn-
B1/VRN-D1; recessziv PPD-B1 és PPD-D1a) és a 7-es (vrn-Al/vrn-B1/VRN-D1;
PPD-Bla és PPD-D1a) csoportba tartozé biza genotipuspok érték el. Atlagértékeik
a Z49 stadiumban 127 és 124 nap, mig a Z59-ben 136 és 133 nap volt. Mindkét
csoport viszonylag kevés fajtabol allt. Az 5-6s csoportot 3 amerikai és egy azsiai
fajta alkotta, mig a 7-es csoport 14 fajtajanak tobbsége Dél-Europabol szarmazott. A

kései kalaszolasu genotipusok csoportjaira a PPD-B1 és PPD-D1 gének
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nappalhossz-érzékeny alléljainak jelenléte volt a jellemz6, a VRN1 genek alléles
Osszetételétdl fliggetleniil (2., 6., 9., 10. és 12. csoport). E csoportok atlagos Z49-es
és Z59-es értékei 134,5 nap és 143 nap volt (12. melléklet /M12/).

4.1.1.3. A martonvaséari génbanki tételek genotipusos és fenotipusos
eredményeinek megvitatasa

Az egyedfejlodési génekre specifikus markerekkel alatamasztottuk, hogy a
Martonvasari génbankbdl kivalasztott és megvizsgalt 683 bulzagenotipus dontéd
tobbsége 6szi életformaju. Csupdn néhany olyan nemesitési anyagot azonositottunk,
amelyek fakultativ életforméba sorolhatok. Ez megfelelt az elvarasainknak és
alatdmasztotta a mas szerzok altal kozolt eredményeket, miszerint az 6szi bliza
gyljteményekben a dominans (tavaszi életforma) Vrn gén allélok csak Kkis
gyakorisagban fordulnak el6; a mintacsoport 6-7%-at jellemzik (Zhang et al. 2008b;
Yang et al. 2009; Andeden et al. 2011). A PPD-D1 gén féldominans nappalhossz-
érzéketlen alléltipusanak aranya és eloszlasa is hasonlo volt a szakirodalomban
kdzolt eredményekhez (Worland et al. 1998; Seki et al. 2011; Andeden et al. 2011;
Cane et al. 2013; Wilhelm et al. 2013). Ez az alléltipus leginkabb a kelet-, délkelet-
és dél-eurdpai régiokra jellemz6, mig Nyugat-Eurdpdban a gén nappalhossz-
érzékeny allélja a legelterjedtebb (Worland et al. 1998). Kozép-Eurépaban a PPD-
D1 gén dominans és recessziv alléltipusai hasonl6 aranyban fordulnak el6.

A PPD-B1 génre csak kevés informacio allt rendelkezésre. Cane et al. (2013)
tanulmanyoztdk e gén allélmintazatat egy viszonylag nagy, tobbnyire tavaszi és
fakultativ ausztraliai blzagenotipus gylijteményben és megallapitottak, hogy a
vizsgalt mintdk 57%-a hordozta a PPD-B1 gén dominans nappalhossz-érzéketlen
alléljat  (PPD-Bla)  kiilonbozé  kopiaszamok — mellett.  Dolgozatunkban
megallapitottuk, hogy a nappalhossz-érzéketlen allél gyakorisaga viszonylag nagy
volt az 6szi blizagenotipus gyiijteményiinkben (22%), és ezek foként az azsiai és
amerikai nemesitési anyagokban voltak megtalalhatok. A PPD-Bla europai
el6fordulasa csaknem egészében a kozép- és délkeleti régiokra korlatozodik.

Mig a PPD-D1 eés a PPD-Al gének esetében a nappalhossz-érzeketlen
alléltipus genetikai hatterében a promoéter régioban bekovetkezett viszonylag
nagyméretli delécio all (Beales et al. 2007; Wilhelm et al. 2009; Nishida et al. 2013),
addig a PPD-B1 gén nappalhossz-érzéketlen allélja a tdbblet génkopiaszam
kovetkeztében megndvekedett gentermék mennyiséggel hozhatd 0Osszefliggésbe
(Diaz et al. 2012). A PPD-B1 lokusz a képiaszam és a kopidk kozotti DNS
szakaszok alapjdn meglehetésen valtozatos, amely feltételezhet6en az egyenlétlen
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»crossing over” eredménye (Diaz et al. 2012). Cane et al. (2013) altal elemzett
ausztral tavaszi ¢és fakultativ buzagylijteményben a leginkabb elterjedt kopiaszam a
harom volt, amely a PPD-B1 gén nappalhossz-érzéketlen alléltipusat hordozo
genotipusok tébb mint 50%-at jellemezte. Ezt kovette a két kopiaval rendelkezo
mintak, mig a négy kopias nappalhossz-érzéketlen genotipusok kevesebb mint 10%-
ban fordultak eld. Az altalunk vizsgalt 6szi buzagenotipus gylijteményben a
nappalhossz-érzéketlen mintdk kozott a két- és a hdrom képias valtozatok kozel
hasonlé aranyban fordultak el6 (1/3), mig a négy kopias valtozat kisebb aranyban, a
nappalhossz-érzéketlen genotipusok kdzel 25%-aban. A négykdpias valtozatot
hordoz6 bulzafajtdk es torzsek nagy tobbsége eurdpai szdrmazédsu volt. Mindkét
genotipus gylijteményben talalhatd tgynevezett null kopias valtozat is, de csak
rendkivil Kkis szamban (Cane et al. 2013). Az altalunk vizsgalt 6szi blza
gyljteményben nemcsak a kopiaszam valtozatokat hasonlitottuk Ossze, hanem a
megtobbszordozodott génkopia tipusat, valamint a kopidk kozotti DNS szakaszok
struktarajat is elemeztik, az ausztral kutatokkal ellentétben (Cane et al. 2013), akik
ilyen jellegli 0Osszefliggéseket nem vizsgaltak. A kopidk kozotti  struktara
szemszoOgébdl nézve az ugynevezett ‘Chinese Spring’ tipus a PPD-B1 nappalhossz-
érzéketlen genotipusoknak tébb mint 50%-at jellemezte, mig a ‘Récital’ tipus
(t6bbnyire az eurdpai fajtdkban talalhatd) 26%-ban és a ‘Sonora’ tipus (féleg az
amerikai fajtakat jellemezte) pedig 23,3%-ban volt kimutathatd. A kopiaszam és a
kopidk kozotti tipusok eredményei alapjan — két null varianst is beleértve — a
nappalhossz-érzéketlen allélek kilenc kiilonboz6 valtozatat irtuk le. Az &ltalunk
vizsgalt fajtakorben azonositott null allélvaridnsok kis el6fordulasi gyakorisaga
6sszhangban all Wurschum et al. (2015) eredményeivel.

A gén-allél eloszlas fenotipusra kifejtett hatasainak statisztikai elemzése
alapjan igazoltuk, hogy a PPD-D1, a PPD-B1 és a VRN-D1 gének alléljai szantéfoldi
korulmények  kozott  szignifikans  szerepet jatszanak a  kalaszolasi  id6
meghatarozasdban. A kiilonb6z6 genetikai hattérrel rendelkezé vizsgalati
anyagokban a PPD-D1 gén szignifikans fenotipusos hatasa a kalaszolasi folyamatra
jol dokumentalt (Scarth and Law 1984; Law 1987; Worland 1996; Worland et al.
1998; Stelmakh 1998; Gonzalez et al. 2005; Seki et al. 2011; Diaz et al. 2012).
Martonvasar kornyékén uralkodd kornyezeti feltételek kozott szintén a PPD-D1 gén
fejtette ki a leger6sebb hatast a novényi egyedfejlédésre; a nappalhossz-érzéketlen
alleltipus jelenlétében ezek a folyamatok mindket vizsgélati évben felgyorsultak.
Adataink egybecsengenek Worland et al. (1998) altal kozoltekkel. Habar a
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dolgozatban a PPD-D1 gén hatarozta meg a fenotipusos variancia legnagyobb
hényadat, a kalaszolasi id6ben csupan 3-4 nap kilonbséget okozott mindkét évben.
Wilhelm et al. (2013) altal kozolt adatok alapjan az INRA 372 buzagenotipust
tartalmazé gyiijteményében végzett kisérletek eredménye szerint e gén két kiilonb6z6
alléltipusat hordozo6 buzafajtak csoportjai kozotti kalaszolasbeli eltérés 7,8 nap volt
szantofoldi korulmények kdzott (Egyesult Kiralysag).

Csak kevés informacio A&llt rendelkezésre a PPD-Bl gén kiilonboz6
nappalhossz-érzéketlen alléltipusainak fenotipusos hatasairdl. Féleg szantofoldi
kornyezetben nem végeztek még reszletes dsszehasonlitd elemzéseket (Diaz et al.
2012; Cane et al. 2013; Kiss et al. 2014b). Dolgozatunkban szignifikans
Osszefiiggéseket allapitottunk meg a PPD-Bl gén és a kalaszolasi id6 kozott
szantofoldi kisérleteinkben. Megallapitottuk, hogy a masodik legerdsebb fenotipusos
hatast nemcsak e gén kiillonbozd alléltipusai és kopiaszam valtozatai fejtették ki,
hanem a kdpiak kozotti struktdra és ezek egymasra gyakorolt hatasai is. Szantofoldi
korulmények kozott a kopidk kozotti struktura er@sebb kapcsolatot mutatott a
kaldszolassal, mint a kopiaszam. A fajtak atlagos értékei alapjan a “Récital’ tipusu
kopiak kozotti struktiraval jellemezheté mintak mindkét vizsgélati évben a
legkésObb kalaszoltak, mig a ‘Sonora’ tipustak a legkoradbban. Eredményeink
0sszhangban allnak azokkal a kisérleti eredményekkel, amelyeket kdzel-izogen
torzseken végeztek el rovidnappalos feltételek mellett (Diaz et al. 2012), azzal a
kilonbséggel, hogy szantofoldon az altalunk vizsgalt széles genetikai bazisu
fajtakorben a “Chinese Spring’ tipus fenotipusos hatasa kozel azonos volt a “Sonora’
tipuséval. Ezek a genotipusok szignifikans szinten kordbban kal&szoltak, mint a
‘Récital’ tipus. A kopiaszdm valtozatok szintén eltéré hatast gyakoroltak a
fenotipusra. Altalaban az érzéketlen allél haromkopias valtozatanak a jelenlétében a
genotipusok korabban kaldszoltak, amit a négykopias valtozat kovetett. Legkésdbbi
kaldszoléassal a két kopiaval rendelkezé mintak rendelkeztek. Hasonld megallapitést
tettek Cane et al. (2013) a kdpiaszam valtozatok hatasainak vonatkozasaban, akik
ausztradl bulzagenotipusokon végeztek elemzéseket. A kopiaszdm hatdsa a
kaldszolasra feltehetden szoros kapcsolatban all a génkopidk kozotti szakaszok
struktarajaval, de ennek bizonyitasara tovabbi vizsgalatok elvégzése szlikséges.

A Kkozép-europai kornyezeti feltételek mellett az 6szi bliza genotipusok
vernalizacios igénye teljes mértékben telitddik a téli iddszak folyaméan. Annak
ellenére, hogy a VRN-AL és a VRN-B1 gének alléltipusai fontos szerepet téltenek be a
vernalizacios igény kielégitésében, a eredmeényeink alapjan megallapitottuk, hogy
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ezeknek a géneknek nem volt szignifikans szinten kimutathaté hatdsa a Z49 és Z59
egyedfejlodési fazisokra, ami a hidegkezelési igény teljes mértékil telitodésével is
magyardzhat6. A VRN-D1 dominans (tavaszi) allélja szignifikans hatast fejtett ki a
két altalunk vizsgalt egyedfejlodési fazisra és ugyancsak szignifikans Osszefiiggését
mutattuk ki a PPD1 génekkel. Ezek az eredmények 6sszhangban allnak mas szerzok
megallapitasaival is (Kato et al. 2001; Eagles et al. 2010; Cane et al. 2013). Eagles et
al. (2010) bebizonyitottak, hogy a vernalizacios igényért felelds gének tavaszi alléljai
kiilonb6z6 mértékben vesznek részt a hidegkezelés sziikségességének genetikai
szabalyozasaban. Mig a VRN-AL gén tavaszi alléljat hordozé genotipusok egyaltalan
nem igényelnek hidegkezelést a kalaszolashoz, addig a VRN-D1 gén tavaszi alléljat
hordozoknak sziikségiik van egy révidebb hidegkezelésre az optimalis fejlédésiikhoz
(10-15 nap). igy a VRN-D1 gén dominans allélja korai kalaszolast eredményezett
RIL populdcidkban mind kontrollalt kérnyezeti, mind pedig 6szi vetésii szant6foldi
Kisérletekben (Kato et al. 2001), illetve egy ausztral buzagenotipus gyiijtemény
vizsgélatanak eredményeibdl is hasonld kovetkeztetések sziilettek (Eagles et al.
2010; Cane et al. 2013).

Kisérleteinkben szignifikans dsszefliggéseket allapitottunk meg a VRN-D1 és
két nappalhossz-érzékenységért felelés gén (PPD-D1 és PPD-B1) kozott. Ezek az
eredmények megegyeznek azokkal, amelyek ausztrdl buzagenotipusokon végzett
kisérletekb6l szarmaznak (Eagles et al. 2010; Cane et al. 2013). A PPD-B1 és a
PPD-D1 gének nappalhossz-érzéketlen alléljainak hatasa szignifikdns szinten
majdnem kétszeresére nétt, amikor a VRN-D1 gén tavaszi allélja is jelen volt a
mintakban, ami a gének episztatikus kapcsolataval is magyarazhat6. Az ausztral buza
genotipus gylijtemény esetében a VRN1 és a PPD-D1 gének f6 alléltipusai alapjan
felallitott gén-modell a fenotipusos variancia 45%-at magyarazta (Eagles et al. 2010).
Amennyiben a PPD-B1 génkopiaszdm és a PPD-D1 gén nappalhossz-érzékeny
alléljanak hatasat is beépitették az elemzésbe ez az érték 53%-ra nétt (Cane et al.
2013).

Az altalunk vizsgalt genotipus kérben a VRN-D1, PPD-B1 és PPD-D1 gén-
modellje a fenotipusos variancia 37,9%-at magyarazta. Ez az érték kissé emelkedett,
amikor a PPD-B1 gén nappalhossz-érzéketlen alléljat a kopiak kozotti szakasz
struktarajaval helyettesitettiik, amely igy elérte a 40,1%-ot. Az egyik lehetséges ok a
két genotipus gylijteményben a génmodellek altal szamitott fenotipusos variancia

adatok kozotti kiilonbségre az lehet, hogy a vizsgalt genotipusok jelentds mértékben
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eltértek a VRN1 gén alléljainak aranyaban. Mig az ausztral mintak kdzott csupan 4%
volt az 6szi buzafajtak aranya, addig populacionkban ez az érték 85% volt.

A génmodell eredménye alapjan megallapitottuk, hogy a statisztikai
elemzésbe vont 12 {6 allélcsoport koziil a hetedik csoportba tartozd6 mintak
rendelkeztek a legrévidebb kalaszolasi id6vel. Ennek az allélcsoportnak az egyedei a
Ppd-D1la és a Ppd-B1 gén dominans nappalhossz-érzéketlen alléltipusét, a Vrn-D1
gén dominéns (tavaszi), a Vrn-Al és Vrn-B1 gén recessziv (6szi) alléljat hordozzak.
Az altalunk vizsgalt genotipus-gylijteményben ezt az allél kombinacidt csupan Dél-
Europabdl szarmazo buzafajtakban azonositottuk. Ugyanakkor a kései kaldszolasu
genotipusok azok voltak, amelyek recessziv alléllal rendelkeznek mindkét
nappalhossz szabalyozasaért felelds génen, fiiggetleniil a VRN1 gének allél

Osszetételétol.

4.1.2. MTA ATK dszi buza asszocidcios panel genetikai jellemzése

A Martonvéasari génbankbdl szarmaz6 683 buzagenotipus egyedfejlodési gén
allél osszetételének jellemzése, és a ket éves szant6foldi kisérlet eredményei alapjan
Kivalasztottunk 188 buzagenotipust, amelyeket a tovabbi részletes genotipizalasi és
fenotipizalasi kisérletekbe allitottunk be. Mivel szant6foldi korilményeink kozoétt a
PPD-D1 gén egyedfejlddésre gyakorolt hatdsa bizonyult a legerdsebbnek, a
kivalasztas egyik f6 szempontja a PPD-D1 alléles dsszetétele volt, ami alapjan a
683-as gylijteményen belill egy-egy €rzékeny és érzéketlen alcsoportot alakitottunk
Ki. A tovabbi vélogatasnal a foldrajzi szarmazas és a kalaszolasi id6 adatokat
figyelembe véve egy valtozatos, de kiegyensulyozott, 188 genotipusbol allé panel
kialakitasara torekedtlink, azonos szamu PPD-D1 nappalhossz-érzékeny és PPD-D1
érzéketlen alcsoporttal (94-94 genotipus). Az igy kapott panelt tobbféle,
nagyhatékonysagl markerrendszerrel vizsgaltuk, egyrészt a panel genetikai
diverzitasi viszonyainak pontos meghatarozasa, masrészt az LD alapu markerterkép
Osszeallitasa érdekében. Mindezek alapvetdé komponensei a teljes genomra kiterjedd

marker — tulajdonsag asszociacios vizsgalatoknak.

4.1.2.1. Az dszi buza asszocidcios panel populdcio struktirdja

Az asszociacios panel populacio strukturajanak és genetikai diverzitasanak
vizsgalatat a DArT markerekre alapoztuk. A 188 buzafajta kdrében a 4606 DArT
marker koziil 1642 bizonyult polimorfnak, melyb6l 970 kromoszémalis lokalizacioja

ismert. A fajtakdr populdcid struktirdjanak vizsgalatdhoz a 970 markerbdl
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kivalasztottunk 249-et, amelyek egymastol fuggetlenek, kozel kiegyensulyozott
hasadasi gyakorisdguak voltak és egyenletesen lefedték a genomot. A fajtakdrben
négy alcsoportot kilonitettiink el egymastol (9. &bra) a Structure program Q-matrix
modszeréet alkalmazva. A 0-1 kozott mozgo Q-érték megmutatja, hogy mekkora
valoszinliséggel rendelhetd egy genotipus az egyes alcsoportokhoz; minél nagyobb
ez a szdm, annal megbizhatébb a genotipus besorolasa. A rokonsagi szerkezet
elemzeséhez a DArT markereket hasznaltuk. Ebben az elemzésben 5 buzafajta nem
adott értékelhetd reakciot, emiatt ki kellett hagynunk ezeket. Az SNP markerezésnél
is elo6fordult, hogy néhany fajta tesztelése els6é korben eredménytelen volt, de e fajtak
DNS-eit ismételten elklldtuk a TraitGenetics céghez, igy az asszociécids
elemzéseket a 188 bulzafajta teljes adatbdzisan tudtuk elvégezni. A genetikai
diverzitas vizsgalatahoz az 6sszes ismert kromoszoma-lokalizacioju DArT markert
(970) felhasznaltuk.
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9. &bra. A vizsgéalatba vont blzagenotipusok rokonsagi kapcsolatai és populacio struktaraja.

Megjegyzés:

1:'Saroz’; 2:'Klein Castor’; 3:‘Inia Torcaza’; 4:‘Klein Capricornio’; 5:°APS1P-ADE’; 6:°Klein Escudo’; 7:‘Buck 75
Aniversario’; 8:*Buck Panadero’; 9:‘Buck Sureno’; 10:‘Blasco’; 11:*‘Mv Hombar’; 12:‘Fleming’; 13:‘Madsen’; 14:‘PBV2’;
15:993-11-SGP1’; 16:“Altay 2000’; 17:‘Maestra’; 18:°Yildiz’; 19:°Sultan 95°; 20:°Eser’; 21:°Spada’; 22:‘Bayraktar’;
23:°Klein Chaja’; 24:‘Biggar’; 25:'Lona’; 26:‘Red River 68°; 27:*MVSW33-05; 28:‘Chara’; 29:‘Sunstar’; 30:‘Nordic’;
31:°P306°; 32:'Bai Huo’; 33:'Nuo Maizi’; 34:‘Kukri’; 35:°Glenlea’; 36:°Wildcat’; 37:‘Boncap’; 38:‘Klein Flecha’; 39:
‘ND495’; 40:*Marquis’; 41:‘Katepwa’; 42:‘Laura Can’; 43:°Hallam’; 44:‘Nudakota’; 45:‘Fleischmann 481’; 46:°Sirban
Prolifik’; 47:°'PAN2001-27; 48:“Agent’; 49:Jian 155°; 50:‘Langfang 3’; 51:Zhong Mai 175’; 52:‘Viator’; 53:‘Mv Emma’;
54:Abony’; 55:*KINA9204’; 56:‘Ukrainka’; 57:‘Mv Karizma’; 58:“Yumai 10’; 59:“Yumai 21°; 60:‘Simonida’; 61:‘Brutus’;
62:'KG Kunhalom’; 63:“Baletka’; 64:°Arida’; 65:“HP Pusztaszél’; 66:‘Balada’; 67:“Vlasta’; 68:“Brea’; 69:‘Hunor’; 70:*Mv27-
07’; 71:*Nobeokabozu Komugi’; 72:*Mv Béres’; 73:‘Ludwig’; 74:‘Mv213-10’; 75:°Mv Toldi’; 76:‘Mv Toborz6’; 77:*Mv
Walzer’; 78:‘Mv Mazurka’; 79:‘Mv Kddmon’; 80:‘Mv Siiveges’; 81:‘Mv Mendett’; 82:‘Mv Csardas’; 83:‘Mv Verbunkos’;
84:°Réna’; 85:‘Briana’; 86:°Mv15-06’; 87:“Mv Kokarda’; 88:‘Mv17-09’; 89:“Mv Vilma’; 90:‘Mv Amanda’; 91:*‘Mv Martina’;
92:'Mv23-09’; 93:'Mv Marsall’; 94:‘Dumbrava’; 95:‘Mv Taltos’; 96:‘Mv Prizma’; 97:'Mv Kikelet’; 98:°San Pastore’;
99:‘Krasota’; 100:‘Geronimo’; 101:*Mv Magma’; 102:*Mv Gorsium’; 103:‘Mv Bodri’; 104: Pervitsa’; 105:*Mv Palotés’;
106:‘Jubilejnaja  50°; 107:*Aura’; 108:‘Krasnodarskaya 99°; 109:'Mv Lucilla’; 110:‘Skopjanka’; 111:‘Turkmen’;
112:*Divana’; 113:*Armcim’; 114:‘Beijing 0045°; 115:‘McNair 701’; 116:°Roane’; 117:*Mv Tallér’; 118:°Mv Summa’;
119:*Mv Matyd’; 120:°GK Goncol’; 121:°GK Héja’; 122:°GK Fény’; 123:°GK Berény’; 124:*GK Csillag’; 125:GK Békés’;
126:"GK Hajnal’; 127:'Babuna’; 128:'Ns Rana 1’; 129:°Golubica’; 130:'Ruzica’; 131:‘Sagittario’; 132:‘Bilancia’;
133:°Ravenna’; 134:*NW98S097°; 135:“Salamouni’; 136:‘Libellula’; 137:‘Feng You 3’; 138:‘Yumai 34’; 139:‘Adriana’;
140:‘Demetra’; 141:‘Zlatna Dolina’; 142:Sana’; 143:°GK Szala’; 144:*Courtot’; 145:‘Nomade’; 146:Soissons’; 147:‘Koreli’;
148:*Mv Kolompos’; 149:*Mv Vekni’; 150:°Renan’; 151:°Alamoot’; 152:°ORH010918’; 153:*‘NZ4321-114"; 154: Spartacus’;
155:“Cadenza’; 156:‘KWS Scirocco’; 157:Vanek’; 158:‘Amor’; 159:‘Ornicar’; 160:‘Récital’; 161:‘Disponent’; 162:°Aspen’;
163:Buratino’; 164:‘Lupus’; 165:‘Estevan’; 166:Cutter’; 167:‘Pannonikus’; 168:“Wenzel’; 169:‘Hereward’; 170:‘Balance’;
171:*Solstice’; 172:*Valoris’; 173:°Bastide’; 174:*Ordeal’; 175:°Rigi’; 176:°Feria’; 177:*Tommi’; 178:°Cubus’;
179:“Hajdlsag’; 180: Ellvis’; 181: Tiger’; 182:*GK Hatty(’; 183:°KG Bendegliz’

Az els6 csoportban 26 amerikai, 9 eurdpai, 14 azsiai, 3 ausztrél és 2 afrikai
fajta, mig a masodikban 1 amerikai, 52 eurdpai és 3 azsiai genotipus talalhatd. A
harmadik csoportban 23 europai mellett 5 azsiai és 1 amerikali, illetve a negyedik
csoportban 42 eurépai, 1 azsiai és 1 amerikai fajtat mutattunk ki. A negyedik

csoportba foként nyugat-europai (angol, francia), illetve Kozép-Eurdpa nyugati

orszagainak (Németorszag, Ausztria, Svajc) nemesitési anyagai sorolodtak. A
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magyar nemesitési fajtak és torzsek nagy hanyada a masodik és a harmadik
csoportban talalhat6 (66% és 31%), mig az els6 és a negyedikcsoportban eléfordulasi
gyakorisaguk 5,6%, illetve 13,6% volt. A masodik és a harmadik csoportban a kelet-
és délkelet-europai fajtdk is gyakrabban fordultak el6 (25% és 45%), ami
Osszefliggésbe hozhaté azzal a ténnyel, hogy e régiok genotipusai keresztezesi
alapanyagként szolgalnak egymas nemesitési programjaiban. A négy csoporton beliil
a diverzitds mértéke viszonylag hasonld és nagymértékii, egyediil a 2. csoport az,
ahol hatdrozottabban elkiiloniilé alcsoportok mutathatok ki. Osszegezve az
eredményeket az 1. csoport féként az amerikai és azsia fajtak csoportja, a 2. csoport a
kdzép-europai fajtaké, a 3. csoport magyar és dél-eurdpai fajtakat tartalmaz, mig a 4.
csoport nyugat-eurdpai fajtakat.

Vizsgaltuk a négy csoportba tartozd genotipusok f6 egyedfejlodést
befolyasold génjeinek alléleloszlasi gyakorisagat is. Az elsé csoportban a VRN-A1L,
VRN-B1 és VRN-D1 gének tavaszi allélja 30%, 54% és 17%-ban volt jelen, a
masodik csoportban 2%, 7% és 9%-ban, a harmadikban 3%, 14% és 7%-ban és a
negyedikben pedig 14%, 11% és 0%-ban volt kimutathatd. Az els6 csoport PPD-D1
érzéketlen alléltipusat a genotipusok 43%-a, mig a PPD-B1 érzéketlen alléljat 30%-a
hordozta. A masodik csoportban ez az arny 55% és 11%, a harmadikban 86% és
58%, a negyedik csoportban pedig 25% és 13% volt. A harmadik csoportban e gén
“‘Chinese Spring’ tipust kopiak kozotti struktirajat a genotipusok 59%-aban mutattuk
ki, mig ugyanez az els6 csoportban 7%, a masodikban 5% gyakorisadggal szerepelt. A
negyedik csoprtba tartoz6 buza genotipusokban ez az allél hianyzott. Az RHT-B1 gén
mutans alléltipusa a masodik csoportban fordult el6 a legnagyobb aranyban (66%),
mig a negyedikben a legkisebb szamban (32%). Az RHT-D1 gén mutans alléljanak
eléfordulasi gyakorisdga az elsd csoportban volt a legnagyobb (35%), mig a
masodikban és a harmadikban a legkisebb (10-11%). A mindkét RHT gén vad alléljat
hordoz6 genotipusok a legnagyobb aranyban a harmadik csoportban fordultak el
(48%). Csupan egy olyan fajtat (‘Courtot’) mutattunk ki, amely mindkét vizsgalt
RHT gén mutans alléljat hordozza.

Megvizsgaltuk az egyes csoportokba tartozO genotipusok atlagos
egyedfejlodési paramétereit is. Az eredmények alapjan megallapitottuk, hogy a
harom vizsgélati év és a vetésidok atlagaban az els6 és a harmadik csoportba tartozo
ndvények gyorsabban érték el ezeket a fazisokat, mint a kettes és a négyes csoport
tagjai, amitt a Z49 fazis eléréséhez sziikséges effektiv hbéosszeg atlagokkal
szemléltetiink (10. abra). A tendencia valamennyi évjaratban hasonlo volt.
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10. abra. A 188 genotipust tartalmazo 6szi buza LD panel populacio struktira elemzése
soran kapott négy csoport Z49 fazis eléréséhez sziikséges atlagos effektiv h6osszeg értékei
(Martonvasar, 2013-2015).

Osszehasonlitottuk az  egyes  csoportok  morfoldgiai ~ paramétereit  és
terméskomponenseinek a harom évre vonatkozd atlagértékeit is. Az eredmények

alapjan az egyes csoportok mintazatai kozott nem volt szignifikans mértéki eltérés.

4.1.2.2. Az Oszi buza asszocidcios panel LD alapu térképe

Az asszociacios elemzéshez szlikséges LD térkép alapjat a nagyhatékonysagu
15K SNP Infinium vizsgélatho6l szarmaz6 12328 polimorf marker jelentette. A ritka
allélok (a genotipusok kevesebb, mint 10%-a hordozza) gyakorisaga 10,6 %, mig az
azonos rekombinacids tavolsagon belll teljes kapcsoltsagot mutatd markerek
gyakorisaga 46,4 % volt. Ezek kihagyasaval 0sszesen 7331, ismert kromoszdéma
lokalizacioju SNP markerrel rendelkeztiink az észi buza panel LD térképében. Ebbe
a térképbe a DArT markerek 44,3%-a (430 db), a KASP-markerek 63,1%-a (65 db),
valamint 25 génspecifikus molekularis marker bizonyult beépithetdnek marker
regresszioval, igy az LD térkép létrehozasahoz felhasznalhaté markerek szama 7851
lett (5. tablazat). Az LD térkép marker lefedettsége az irodalmi adatok tukrében jo,
bar nem egyenletes; a markerek 51,6%-a lokalizalodik a B genomon, 38,6%-a az A
genomon, mig mindossze 9,8%-a a D genomon (5. tablazat, 11. abra). A D genom
esetében megfigyelt alacsony szintli marker gyakorisagot mar tobb szerzd is leirta
(Pestsova et al. 2000; White et al. 2008; Cavanagh et al. 2013; Wang et al. 2014;
Lopes et al. 2015). A hét homeoldg kromoszéma csoport markeres lefedettsége
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egymashoz kozel hasonlo, gyakorisagi aranyaik 13,6% és 16,9% kdzo6tt mozognak.
Egyediil a 4. homeoldg csoport lefedettsége alacsony szintli, a markereknek csak
7,8%-a kothetdé e harom kromszémahoz, ezen beliil a 4D kromoszoman csak 34
marker van. A legnagyobb szinti marker lefedettséget az 1B, 2B, 3B, és 5B
kromoszomak esetében tapasztaltunk, amelyeknék a markerszam egyenkent
meghaladja a 600-at. Az LD térképbe beillesztett génspecifikus molekularis
markerek kromoszomalis megoszldsait az 5. tablazatban, az asszociaciés panel
genotipusos allél eloszlasi gyakorisagokat pedig a 13. mellékletben (M13) foglaltuk
0ssze. A génspecifikus markerek kozott tobb olyan markert is talaltunk, amelyek
nem voltak polimorfak, illetve voltak olyanok is, amelyek a GWAS elemzés alapjan

nem mutattak fenotipusos kapcsolatot.
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5. tablazat. Az LD térkép elkészitéséhez felhasznalt kiilonb6z6 tipusu markerek szama és

kromoszdmalis elhelyezkedésiik

) Ritka allélok Kapcsolt Az LD térképben felhasznalt markerek szama
Kromoszéma Osszes S’\,IP gyakorisaga® markgrfa K 2
markerszam [%] gyakg;l]saga SNP DArT  KASP  Génspecifikus  Teljes
o
1A 667 16,8 32,4 415 25 0 1 441
1B 983 12,8 41,4 569 35 6 1 611
1D 322 31 76,7 133 22 0 1 156
2A 675 11,6 52,3 364 12 0 1 377
2B 1148 10,8 41,7 724 30 0 7 761
2D 439 10,0 69,2 159 22 5) 3 189
3A 611 6,5 40,8 415 13 2 0 430
3B 979 10,1 39,6 633 29 0 0 662
3D 151 16,6 58,3 72 12 3 0 87
4A 468 23,9 37,6 267 21 5) 0 293
4B 418 45 48,6 267 14 7 1 289
4D 56 21,4 50,0 28 1 4 1 34
5A 747 8,6 41,0 488 14 7 6 515
5B 986 45 47,5 628 40 0 2 670
5D 204 12,3 66,2 94 1 6 1 102
6A 785 57 56,9 433 40 3 0 476
6B 917 9,2 47,4 559 29 0 0 588
6D 184 43 64,7 92 6 5) 0 103
TA 729 13,4 41,3 464 28 7 0 499
B 703 14,8 42,5 444 25 3 0 472
7D 156 25,0 45,5 83 11 2 0 96
Osszesen 12328 10,6 46,4 7331 430 65 25 7851
1 Azok a markerek, amelyeket a genotipusok kevesebb mint 10%-a tartalmaz
2 Azonos genetikai tdvolsagban (cM) 1évé teljes kapcsoltsagot mutatdé markerek
Pozicié (¢cM)
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11. dbra. A GWAS elemzés soran felhasznalt markerek kromoszémalis elhelyezkedése.
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4.1.2.3. A diverzitas vizsgalat eredményeinek megvitatasa

A novénynemesitési programok sikerességének alapvetd feltétele a megfeleld
genetikai  valtozatossag Dbiztositdsa, amely elosegitheti a minél kedvezdbb
tulajdonsag-kombinaciok megnyilvanulasanak esélyét, igy biztositva a jobb
alkalmazkodo képességli tOrzsek szelekcidjat. A nemesitési alapanyagban
kimutathato genetikai diverzitds mértékének ismerete ezért fontos informaciot jelent
a nemesitok szamara

A genetikai diverzitds vizsgalat eredményei alapjan a vizsgalt fajtakort négy
csoportra osztottuk fel, amelyek elsdsorban a foldrajzi szarmazastdl fiiggden
alakultak ki. gy az elsé csoport zdmében az amerikai és azsia fajtakat, a 2. csoport a
kdzép-europai fajtakat, a 3. csoport magyar és del-europai fajtakat, mig a 4. csoport a
nyugat-eurdpai fajtakat tartalmazta. A foldrajzi szarmazas és egyes génspecifikus
markerek jelenléte kozott is Osszefliggést talaltunk, ami a csoportok kozotti allél
gyakorisagi eltérésekben is megnyilvanult. Ez kulonésen a VRN1 gének tavaszi
alléljaira vonatkozott, amelyek elsésorban az amerikai és az azsiai fajtdkban voltak
jelen, igy az 1. csoportban joval nagyobb aranyban fordultak elé, mint a tobbiben. A
foldrajzi eredet alapjan az RHT gének mutans alléjai is — ugyan a VRN1 alléleknél
Kisebb mértékben de — eltér6 gyakorisaggal szerepeltek a kiilonb6z6 csoportokban. A
populacio struktira egybeesése egyes gén allélek gyakoribb, vagy ritkabb
eléfordulasaval esetenként jelentdsen torzithatja az asszociacids elemzés eredményét,
amit azzal tudunk kikisz6bdlni, hogy az analizis soran a fajtak rokonsagi matrixaval,
mint ko-faktorral modositjuk a valoszintiségi kiiszobértékeket.

Mind a négy csoport mintai kozétt megtalalhatéak a kdzép- és délkelet-
eurdpai nemesitési programok fajtai, ami alatdmasztja mas szerzok 4altal leirt
megallapitasokat, miszerint Eurdpa e régidjanak blza genotipusai bizonyitottan
nagyobb genetikai valtozatossaggal rendelkeznek, mint a nyugat- és az észak eurdpai
fajtdk (Roussel et al. 2005). Ez a jelenség megmagyarazhat6 az eltéré kornyezeti
koriilményekkel, a kiilonbozd talajtani adottsdgokkal, illetve az eltérd nemesitési
célkitizésekkel és modszerekkel is (Roussel et al. 2005). Az eurdpai genotipusok
rokonsagi kapcsolataikban mutatkoz6 nyugati és délkeleti iranyu elkilonilésben
fontos szerepet toltott be az Alpok és a Karpatok hegyei altal meghatarozott izolacios
vonal kialakulasa is (Roussel et al. 2005). A negyedik csoportba tartozo vizsgalati
anyagok kozott jelentés szamban mutattuk ki a PPD-B1 és a PPD-D1 gének
nappalhossz-érzékeny alléltipusat. E recessziv alléltipus és a kalaszolasi id6

kitolddasa kozott szoros 0sszefuiggés all fenn (Laurie et al. 1995; Turner et al. 2005;
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Beales et al. 2007; Kiss et al. 2014b). Ugyanakkor az elsé és a harmadik csoport
genotipusai kozott nagyobb aranyban taldlhatok a vizsgalt két PPD1 gén
nappalhossz- érzéketlen alléljat hordozok, melyekben az allél jelenléte jelentds
mértékben csokkentette az egyedfejlodési fazisok eléréséhez sziikséges 1dot.

Az 0szi buza LD térképiinkre jellemzd, hogy a markerben siirti és nagyon
stiri kromoszoéma szakaszokat markerekben szegény szakaszok valtogatjdk még a
15K SNP technolégia hasznélata mellett is. Ez a blza genom sajatossagaira,
ontermékenyiild voltara, valamint arra vezethetd vissza, hogy a populacioba vont
buzafajtak tobbségét a zold forradalom elindulasa utan, 1970 és 2005 kozott
nemesitettek. Mivel az LD térkép marker tavolsagai tobb két-sziilés populacio
kapcsoltsagi térképének meta-analizisébdl szarmaznak, feltételezhetd, hogy a marker
szegény régiokban a buzafajtak tobbsége egyforma, igy az emiatt kies szakaszok
nem Korlatozzdk a teljes genomra kiterjedé tulajdonsag-marker asszociacios

elemzéseket.
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4.2. Evjdrat és vetésidd hatdsa az 6szi biiza GWA panel egyedfejlidésére és
termésképzésére

Az 6szi buiza GWA panelt szant6foldi kisérletekbe vontuk, amelynek soran
részletesen vizsgaltuk a fajtak egyedfejlédését és termésképzését harom egymast
kovetd évjaratban normal (oktdber kozepe) és késdi (november kozepe) vetésidot
alkalmazva. Célunk annak tanulmanyozésa volt, hogy az egyedfejlodési mintazatok
hogyan valtoznak a kornyezeti elemek fliiggveényében és ez milyen hatast gyakorol a
terméskomponensekre. A statisztikai elemzésekben meghataroztuk azt is, hogy a
vizsgalt tulajdonsagcsoportok (egyedfejlodési, morfologiai paraméterek és a
terméskomponensek) kialakitasdban milyen sullyal vett részt a genotipus, az évjarat

¢s a vetésidd. Elemeztiik a tulajdonsag csoportok kozotti 6sszefliggeseket is.

4.2.1. Egyedfejlodési paraméterek
A korai egyedfejlédési fazisokban (Z30, Z31) a vetésidd nagyobb hatést

gyakorolt a genotipusokra, mint az évjarat (a fenotipusos variancia 48,5% és 50,2%-
at magyarazva). A késobbi egyedfejlddési szakaszokban (Z49, Z59 és ZSE) viszont
az évjaratnak volt nagyobb fenotipusra gyakorolt hatasa (42%, 36,8% és 52,7%) (12.
abra, 14. melléklet /M14/).
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12. dbra. A fétényez6k és kdlcsdnhatasaik fenotipusos variancia értékei a vizsgalt
egyedfejlodési fazisokban (Martonvasar, 2013-2015).

A genotipus fenotipusos variancia értékeke szintén a késébbi egyedfejlodési
fazisokban volt nagyobb, a Z49 esetében 26,2%, a Z59-nél 29,4%, a ZSE szakaszban
pedig 19,5% (14. melléklet /M14/). Meghataroztuk az egyedfejlédési paraméterek h?
értékeit is; a késobbi egyedfejlodési fazisok h? értékei voltak nagyobbak, ezen beliil
is kiemelkedett a Z49-es fazis (0,96), mig a korai fazisok, —ezen belil a Z31 (0,70) —
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adataibol kisebb értékeket szamitottunk (14. melléklet /M14/). A nagy h? értékek az
egyedfejlodési paraméterek nagyfoku ismételhetdségére utalnak az évjaratok kozott.

Megvizsgaltuk a genotipusok egyedfejlodési fazisainak PPD-D1 gén
domindns ¢és recessziv alléltipusai szerinti csoportositasa alapjan megfigyelhetd
kilonbségeket is (15. melléklet /M15/). E gén a Martonvasari Genbanki
eredményekhez hasonléan a GWA panel esetében is szignifikans szerepet jatszott az
Osszes egyedfejlodési fazis iddzitésében. A korai egyedfejlédési fazisokra (Z30 és
Z31) kisebb fenotipusos hatast (2% és 5,3% kozott) fejtett ki, ami a késébbi
fazisokban (Z49, 7259 és ZSE) jelentésen fokozodott, a fenotipusos variancia 15,3%
— 18,8%-4at magyarazva meg. A nappalhossz-érzéketlen allélt hordoz6 genotipusok
kisebb effektiv h6osszeget gyiijtottek Ossze az egyes fazisok eléréséhez, mint a
nappalhossz-érzékeny alléllal rendelkezok; a két csoport kozotti kiilonbség a kalész
hasban stddiumtol kezdédden jelentdsen megnott.

Az egyes fazisok elérésé¢hez sziikséges atlagos effektiv héosszeg grafikonok
alakjai nem mutattak lényeges kiilonbséget a kiilonb6zo évjaratok kozott, de a
nagysagrendekben szignifikans eltéréseket tapasztaltunk (15. melléklet /M15/). A
2013 ¢és 2015 elsdé vetésidd kisérleteiben a ndvényeknek atlagosan kevesebb
hémennyiségre volt sziikségiik ahhoz, hogy elérjék a meghatarozott fejlettségi
allapotot. Ezzel szemben 2014-ben az adott egyedfejlédési paraméterhez sziikséges
hémennyiségek atlagértékei jelentdsen emelkedtek. Ez az eltérés arra vezethetd
alapvetden vissza, hogy a 2013/14. év oktobertdl aprilisig terjedd iddszaka az utobbi
30 évben legmelegebb volt. Kiilonosen igaz volt ez 2014 els6 harom hodnapjara,
amikor a 30 éves atlagot tobb mint 3°C-kal haladtak meg a havi k6zéphémérsékletek
(5. dbra). Ennek hatasara a vernalizacios igény telitédését kovetden a mar effektivnek
szamitd hodsszegek a novényekben rdvidnappalon, nem induktiv koriilmények
kozott akkumulalodtak sokaig, mieldtt marcius végén beindulhatott az intenziv
szarnGvekedés.

Az egyedfejlodési fazisok évjaratonkénti és vetésidonkénti intervallumai
kozott jelentds kiilonbségeket mutattunk ki, amit a Z30 ¢és Z49 fazisokkal
szemléltetink 13. és 14. dbrakon. Az elsé szant6foldi év (2013) normal vetésidd
Kisérletében a Z30 hodsszeg intervalluma 60 és 190 kozotti, a késoi vetésidében 110
és 290 kozotti volt. A masodik évben (2014) a két vetésidd kozott szélesebb
intervallumokat tapasztaltunk. A normal vetésidében az intenziv szarndvekedés
kezdetéhez 90 és 200 kozotti h6osszegre volt sziiksége a novényeknek, mig a

héosszeg intervalluma a késéi vetésidoben 160 és 350 kozotti volt. A harmadik
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évben (2015) a két vetésidé intervallumai kozott nagyobb szintli atfedést
tapasztaltunk, mint az el6z6 két kisérleti évben. A normal vetésidd kisérlet Z30
intervalluma 100 és 180 kozotti, mig a késdi vetésben 90 és 210 kozotti volt. A Z49
fazisban is hasonlo eloszlasi mintazatokat tapasztaltunk az évjaratok és a kezelések
kozott. Az els6 vizsgalati év normal vetésido kisérletében a Z49 intervalluma 230 és
430 kozotti hdegység volt. A késo vetésidoben ez az érték 270 és 530 kozott volt. A
masodik évben a két vetésidd kozotti intervallum szélesebb volt. A normal vetésben
290 ¢és 500 kozotti, a késéiben 360 és 630 kozotti h6osszegre volt sziikséges ahhoz,
hogy a novények kalasza elérje a zaszloslevél hiivelyének felso részét. A harmadik
évben a két vetésidé adatai szinte teljesen megegyeztek, csakugy mint a Z30
egyedfejlodési fazis esetében. A normal vetésido kisérletben a Z49 intervalluma 240
¢és 420 kozotti volt, mig a késdiben 250 és 450 kozotti. A két fazis intervallumai
kozotti 2014 évben tapasztalhatd nagyobb eltérés megmagyarazhaté a vegetativ
¢letszakaszban mért magasabb havi atlaghdmérsékleti adatokkal (5. dbra). A 2015.
évben volt a legszitkebb a hdosszegek intervalluma, valamint a két vetésidére
jellemzd hodsszeg eloszlasdban nagyobb mértékli atfedés mutatkozott. A harom
vizsgalt évjaraton belul a 2014/15 tenyészid6szak volt a masodik legmelegebb az
Oszi és a téli honapokban, azonban a februartol majusig tartd idészak havi
kozéphomeérsekletei a 30 éves atlaghoz kozeliek voltak, vagyis a meleg telet
viszonylag hiivosebb tavasz kovetett. Ez az atlagosnal kisebb csapadék mennyiséggel
tarsulva a kiilonbozo fajtak fejlodését szinkronizalta, mérsékelve a variabilitas
mértékét (5. é&bra). A fajtdk reakciojara altalanossagban elmondhatd, hogy a
legkevesebb effektiv hddsszeget Osszegylijtd genotipusok szarmazasuk alapjan
tobbnyire a tavol-keleti, az ausztral, a dél-amerikai, a dél- és délkelet eurdpai
régiokba sorolhatok. Ezzel szemben a legtobb hoosszeget igényld fajtak tobbnyire
Nyugat-Eurdpa, illetve Kozép-Eurépa nyugati régidinak nemesitési anyagaibdl
kertltek Ki.
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13. dbra. A Z30 egyedfejlodési fazis eléréséhez sziikséges effektiv h6osszeg értékek
megoszlasa a genotipusok kdzott a harom vizsgalati évben (a) 2013, (b) 2014 és (c) 2015 és

évenkénti két eltérd vetésidoben (1: normal 6szi; 2: kés
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14. dbra. A Z49 egyedfejlédési fazis eléréséhez sziikséges effektiv h6osszeg értékek
megoszlasa a genotipusok kdzott a harom vizsgalati évben (a) 2013, (b) 2014 és (c) 2015 és

rom

évenkénti két eltérd vetésidoben (1: normal 6szi; 2: kés6 6szi) (Martonvasar, 2013-2015).
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4.2.2. Morfologiai paraméterek

A morfoldgiai paraméterek vizsgalata elsdsorban a szarndvekedés jellemzoit,

¢s a ndvénymagassag kiilonb6z0 komponenseit foglalta magaba. A morfologiai
komponensek kéttényezés varianciaanalizise alapjan a vetésid6 és az évjarat mint
fétényezok Kisebb hatast gyakoroltak ezekre a tulajdonsagokra, mint azt az
egyedfejlodési paramétereknél tapasztaltuk (14. melléklet /M14/). Ezekre a
tulajdonsagokra egyiittesen jellemzd volt, hogy meghatarozasukban a variancia
komponensek kozul a genotipus jatszotta a legnagyobb szerepet, a fenotipusos
variancia 20,2% (LSE; intenziv szarndvekedés hossza) — 58,3%-at (LIN; utolsé
szartaghossz) magyarazva. Ezt kovette az évjarat, amelynek szignifikans szinti
hatdsa 11,1% (SG; szarndvekedés intenzitasa) és 20,3% (PH3) kozott valtozott. A
vetésido csak a PH2, PH3 és az SG értékekre volt szignifikans hatassal. Nem tudtunk
Osszefliggést kimutatni a vetésidd és a kaldszhossz (EAL), illetve az intenziv
szarndvekedés hossza (LSE) kdzott sem.
Az évjaratok vonatkozasaban a masodik évben mért értékek tértek el jelentGsen az 1.
¢s a 3. év atlagértékeitdl szinte minden morfologiai paraméter esetében (14. melléklet
IM14/). Ekkor a ndvények hosszabb intenziv szarnovekedési szakaszt kovetden
szignifikdnsan magasabbak voltak (15. 4&bra), atlagosan hosszabb utolsé
szartaghosszal és kalaszokkal, ami mindkét vetésidére jellemz6 volt (16. &bra).

A vetésidd0 vonatkozisaban szignifikansan csokkent a szarndvekedés
intenzitasa és a ndovénymagassag a késdi vetésben az évjarattol fiiggetleniil. Ezzel
szemben a vetésidd hatdsa a kaldsz hosszara évjaratfiiggd volt; elsé évben a normal
vetésidoben voltak szignifikdnsan hosszabbak a kalaszok, a masodik évben a késoéi
vetésidoben, mig a harmadik évben nem volt szignifikans kiilonbség a két vetésidod

kozott (16. abra).
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15. dbra. A vetésid6 kisérletek dsszehasonlitasa a harom vizsgalati évben, és egy
kivalasztott fajta (‘Disponent’) ndvénymagassaganak (PH2) alakulasa a kiilonb6z6
évjaratokban (Martonvasar, 2013-2015).
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15. &bra. Folytatas az el6z6 oldalrol

PHZéﬂag: 69 cm

‘Disponent’ PHzétlag'

PH2,,,,: 65 cm

atlag”

2015 - 2 vetésido

15. abra. A vetésido kisérletek 0sszehasonlitdsa a harom vizsgalati évben, és egy
kivalasztott fajta (‘Disponent’) novénymagassaganak (PH2) alakulésa a kiilonb6z6
évjaratokban (Martonvasar, 2013-2015).
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16. abra. Az utolsé szartaghossz /LIN/ (a) és a fékalaszhossz /EAL/ (b) atlagértékei kozotti
kiilonbségek a harom vizsgalati év €s a vetésido kisérletek fliggvényében (Martonvasar,
2013-2015).
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16. &bra. Folytatas az el6z6 oldalrol

(b)

Box & Whisker plot
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16. abra. Az utolsé szartaghossz /LIN/ (a) és a fékalaszhossz /EAL/ (b) atlagértékei kozotti
kiilonbségek a harom vizsgalati év és a vetésido kisérletek fiiggvényében (Martonvasar,
2013-2015).

4.2.3. Terméskomponensek

A terméskomponensek kéttényezOs varianciaanalizise alapjan, az évjarat
gyakorolta a legkisebb hatast ezekre a tulajdonsagokra (14. melléklet /M14/). Az
évjarat hatasa a kalaszkaszamra volt a legerésebb (15,9%), viszont nem befolyasolta
szignifikansan az atlagos ezerszemtémeget (AET), a szemtermést (GY), a fokalasz
ezerszemtomegét (MET), a produktiv oldalhajtasszamot (RT), a mellékkalaszok
szemszamat (SS) és szemsulydt (SSW). Az el6z6 két tulajdonsdg csoporttal
ellentétben a terméskomponensekre a vetésidd nagyobb hatast gyakorolt. Négy
termést meghataroz6 komponenst talaltunk, amelyek fenotipusos varianciajat a
vetésidé hatarozta meg nagyobb mértékben. Ezek a szemtermés (GY; 17,9%), a
mellékkalaszok szemszama (SS; 16,2%), a kalaszkankenti szemszam (SSP; 40,8%)
és a mellékkaldszok szemsulya (SSW 19,1%). A vetésidé azonban nem volt hatéssal
az atlagos ezerszemtomegre (AET), a fOkalasz szemszamara (MS) és a fokalasz
szemsulyara (MSW). A morfoldgiai paramtérekhez hasonléan a terméskomponensek
tobbségében is a genotipus hatasa volt a leger6sebb. Ez a variancia komponens a
kalaszstiriségre (DENS), a fokalasz ezerszemtomegére (MET) és az atlagos

ezerszemtomegre (AET) fejtette ki a legnagyobb hatast, a fenotipusos variancia
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61,2%-at, 60,6%-at és 48,9%-at kitéve, mig a szemtermésre és a mellékkalaszok
szemsuUlyara a legkisebbet (2,7% és 0,4%). A genotipus szerepe a produktiv
oldalhajtdsszémnak (RT), illetve a mellékkaldszok szemszaméanak (SS)
meghatarozasaban nem volt bizonyithato.

Kisérletiinkben az ezerszemtdmegre a genotipus gyakorolta a legnagyobb
Kimutathat6 hatést, habar a 188 fajta atlagaban a harom évjarat kdzotti kilonbség is
szignifikans volt. A vetésid0 viszont csak egy évjaratban eredményezett eltérd
ezerszemtomeget. Az atlagos ezerszemtomeg értéke a masodik kisérleti év (2014)
normal vetésid6 kisérletében volt a legnagyobb (44,7 g), mely szignifikans szinten
kiilonbozott az elsé (2013) és a harmadik (2015) év normal vetésidoben mért atlagos

értékektol (41,3 g és 42,9 g; P<0,001 és P<0,01) (17. &bra).
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17. abra. Atlagos ezerszemtdmeg atlagértékek (AET) a harom vizsgalati évben és a két
vetésidoben (Martonvasar, 2013-2015, normal és késoi vetésido).

Ugyanakkor a mésodik év késdi vetésido kisérletében mért atlagos érték (37,2
g) jelentés mértekben elmaradt az elsd és a harmadik év késdi vetésében kimutatott
atlagos értékektél (41,1 g eés 43,2 g; P<0,001). A fokalasz atlagos
ezerszemtomegében hasonld tendenciak voltak megfigyelhetok. Az atlagos
szemszdm eértékek a harom vizsgélati évben a normal vetésidében voltak a
legnagyobbak (41, 44 és 38), amelyek szignifikdnsan kiilonboztek a kés6i
vetésidokben mért atlagértékektol (37, 41 €s 36; 2013, P<0,001; 2014, P<0,001;

2015, P<0,05). A fokalasz atlagos szemszama ezzel szemben a 2014. évjarat két
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vetésében volt a legtobb (56 és 61), amely szignifikans szinten (P<0,001)
kiilonbozott a masik két vizsgalati év vetésido kisérlet atlagos értékeitdl (18. abra).

A szemtermés atlagértékei kozott jelentds mértéki (P<0,001) -eltérést
mutattunk ki az elsé (2013) és a masodik (2014) év két vetésideje kozott. 2013
normal vetésében 14 g, a kés6i vetésében 8,3 g volt az atlag szemtermes, mig ezek az

értékek a méasodik év esetében 16 g, és 10,5 g volt.
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18. dbra. A fékalasz atlagos szemszama (AS) harom vizsgalati évben és két vetésiddben
(Martonvasar, 2013-2015, normal és kés6i vetésido).

A produktiv oldalhajtasok atlagértékei kozott jelentds meértéki (P<0,001)
eltéréseket mutattunk ki az elsd (2013) és a masodik (2014) év két vetésideje kozott.
Az atlagos kalaszkaszdm a két eltérd idében vetett kisérletben mindharom évben
P<0,001 szinten szignifikansan kiilonbozott. A mellékkaldszok atlagos szemszéama,
a szem/kalaszka aradnya és a mellékkalaszok atlagos szemsulya az elsd (2013) és a
masodik (2014) év két vetésideje kozott mutatott szignifikans szintli (P<0,001)
kiilonbséget. A mellékkaldszok atlagos szemszama az elsé €v normal vetésidejében
283, a késdiben 147 volt, mig a masodik évben ezek az értékek 299 és 212 voltak. A
szem/kaldszka aranya 2014 mésodik vetésid6 kisérletében volt a legnagyobb (2,8)
(19. &bra). Ebben az értékben nem volt szignifkans kulénbség a harom év normal
vetésideje kozott, viszont a késén vetett kisérletekben szignifikans szinti (P<0,001)

elterés volt kimutathat6 (19. abra).
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19. dbra. Szem/kaléaszka atlagértékek (SSP) a harom vizsgalati évben és két vetésidében
(Martonvéasar, 2013-2015, normal és késbéi vetésido).

A mellékkalaszok atlagos szemsulya 2014. évi normal vetésidd kisérletében
volt a legtobb (13,4 g) és 2013. évi kés6i vetéseben pedig a legkevesebb (6 g). A
masodik év (2014) normal vetésidd kisérletében mért atlagértékek szignifikans
szinten (P<0,001) kiilonboztek a tobbi évjaratban és kezelésben mért értékektol. E
tulajdonsag esetében a harmadik év (2015) két kezelése kozott nem mutattunk Ki
szignifikans szintl eltérést.
A vizsgalt fenotipusos jellegek a harmadik vizsgalati év vetésidd kisérletei kozott
volt a legkisebb mértékii kiilonbség, ami részbenaz atlagos iddjarasi viszonyoktol

eltérd, szokatlanul csapadékszegény tenyésziddszaki koriilményekkel magyarazhato.
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4.2.4. A vizsgalt fenotipusos paraméterek egymasra gyakorolt hatasai

Megvizsgaltuk, hogy az egyes fejlodési fazisok hossza, ¢és fejlodési
paraméterek, valamint a kiilonb6z6é terméskomponensek kozott milyen dsszefliggés
mutathatd ki a harom vizsgalati év és a két vetésidé kombinacidiban (6. tablazat).
Ennek érdekében a fajtak 6 kornyezet alapjan meghatarozott tulajdonsag féatlagainak
matrixan egyrészt regresszid analizissel vizsgaltuk a tulajdonsagparok kozotti
Osszefliggést, masrészt fékomponens-elemzést (PCA) végeztiink.

A Korrelaciés kapcsolatok alapjan megallapithatd, hogy az intenziv
szarnovekedés sebessége (SG) szignifikdns szinten befolydsolta a fokalasz
szemszamat (a fenotipusos variancia 21,6%-at magyarazva), a szem/kalaszkaszamot
(17,3%), az atlagos szemszamot (12%) ¢és kisebb mértékben a fokalasz szemsulyat
(9,1%) is. Az intenziv szarndvekedés kezdete (Z30) ¢és a fOhajtas elso
szarcsomdjanak megjelenési ideje (Z31) szignifikansan korrelalt az atlagos
ezerszemtomeggel (R?= 15,4% és 11,8%), a fokalasz ezerszemtomegével (R? = 13%
és 9,6%), illetve az atlagos és a fokalasz szemszammal (R? = 8-9%). A Z31 és a Z30
fazisok kozott eltelt idé hossza statisztikailag igazolhatd szinten 6sszefliggésben allt
a kalaszkaszammal (R? = 11%), tovabba kisebb mértékben a kalaszsiiriiséggel (R? =
5,5%) és az étlagos, illetve a fokaldsz ezerszemtdomeggel (R? = 5,1% és 4,6%).
Szignifikans szintli determinacios koefficiens értéket szamitottunk a Z49 és a Z59
fazisok, valamint a fOkalasz kaldszkaszama (11,6% és 13,4%), az atlagos ¢és a
fékalasz ezerszemtomege (3,4% és 5,4% kozotti R? értékekkel) és a fokalasz
szemszama (5,9% és 8,3%) kozott. A Z49-7Z31 fazisok kozott eltelt idé hossza a
kalaszkaszammal allt a legszorosabb kapcsolatban — a fenotipusos variancia 18,3%-
at hatdrozta meg —, a Z59 és a Z49 fazisok kozotti iddintervallum pedig a fokalasz
kalaszkaszamaval (R? = 11%), az atlagos és a fékalasz szemszamaval (R? = 9,3% és
13,2%) és a fokalasz szemsulyaval (9,3%) fliggott Ossze statisztikailag igazolhatd
szinten. Az intenziv szarndvekedés végéig tartd idészak hossza (ZSE) legerdsebben a
kalaszkaszammal korrelalt (R? = 24%) és kisebb mértékben még az atlagos, illetve a
fékalasz ezerszem tomeggel (R% = 7,9% és 6%). A ZSE és a Z59 kozott eltelt id6
hossza analizise soran a legnagyobb R? értéket a kalaszsiiriis (10,6%) esetén
hataroztuk meg, melyet az atlagos és a fokaldsz szemszama (9,8% ¢és 5,6%), a
fokalasz szemsulya (9,3%), illetve a kalaszkaszam (6%) kovetett. Az intenziv
szarndvekedés hossza (LSE) a kaladszkaszammal fuiggott dssze legszorosabban — a
fenotipusos variancia 27%-at magyarazva — és kisebb mértékben a kalaszstiriiséget is
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befolyasolta (R? = 7,6%). Az utolso szartaghossz, valamint a kalaszkaszam (16%), a
szem/kalaszka arany (15%), a kalaszstirtiség (12,8%) €s a fokalasz szemszama (11%)
kozott is statisztikailag igazolhaté nagysagu volt a determinécids koefficiens értéke.
Emellett ez utdbbi tulajdonsag kisebb mértékben még az atlagos szemszammal (R? =

8%) és a fokalasz szemsulyaval is (R? = 7,2%) korrelalt.
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6. tblazat. A kiilonb6z6 egyedfejlodési fazisok és morfoldgiai paraméterek, illetve a terméskomponensek kozotti kapcesolatrendszer a vizsgalt 188 buza
genotipusok évjaratok és vetésidok foatlagaban kifejezett tulajdonsagmatrixaban

Jellegek kozétti szimpla regresszio (R?) Tobbszoros
Tulajdonsag Z31- Z49- Z59- ZSE- regresszios
SG Z30 Z31 730 Z49 731 Z59 749 ZSE 759 LSE LIN EAL ériek (R?)
Evjaratok és vetésidok féatlagaban
SPI K 3,3* 5** - 11*** 11’6*** 18’3*** 13’4*** 11*** 24*** 6*** 27*** 16*** 13,2*** 36 8***
DENS 3,7** - - 5,5x** - - - - 4,4%*% 10,6%** 7,6%** 12,8*%**  G4r** 71,4%**
MS 21’6*** 9*** 7,7*** 2* 5,9*** 3* 8,3*** 13,2*** 2,9* 5’6*** - 11*** 3,7** 33,6***
SSP 17,3*** - - - - - - 2,3* - - 3,3%  1b*** - 26,6%**
MSW 9, 1*** - - - - - - 9’3*** - 9’3*** - 7’2*** 8*** 33,6***
MET _ 13*** 9,6*** 4,6** 4’7** - 3,4* _ B*** _ _ _ 3* 24,2***
RT - - - - 2* - 2,2* - - 3,2* - 3* - 7,8%*

AS 12*** 8*** 8*** - 7,7*** 5** 9,4*** 9’3*** 2,3* 9’8*** - 8*** 3* 27,0***
AET - 15,4*** 11, 8*** 5 1**  §,8*** 2,6* 5,4*** - 7,9%** - 2,2* - 2,6* 23,7***
GY 2,8* - - - - - - 2,4* - 3,2* - - 6,3%** 20,8***

*P<0,05; **P<0,01; ***P<0,001

Megjegyzés:

AET: atlagos ezerszemtdmeg

AS: atlagos szemszam/kalasz arany
DENS: kalaszkastiriiség

EAL.: fékalasz hossza

GY: szemtermés

LIN: utolsé szartag hossza

LSE: intenziv szarndvekedés intervalluma
MET: fékalasz ezerszemtomege
MS: fokalasz szemszama

MSW: fékalasz szemsilya

RT: produktiv oldalhajtasok szama

SG: intenziv szarnovekedés sebessége

SPIK: a fokalasz kalaszkaszama

SSP: szem/kalaszka arany

Z30: intenziv szarndvekedés kezdete

Z31: az els6 szarcsomé megjelenése a fohajtas alapi részénél

Z49: a kalasz a zaszl6s levél hiivelyének fels6 részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybdl

ZSE: intenziv szarndvekedés vége
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A tulajdonsagok kozotti Osszefiiggést fOlkomponens analizissel (PCA) is
tanulmanyoztuk. Az els6 hat faktor sajatértéke volt nagyobb egynél, amelyek
egyuttesen a teljes variancia 91%-at magyaraztak (16. melléklet /M16/). Az els6
faktor (a teljes variancia 26,8%-a) a legerdsebben az egyedfejlodési fazisokkal (az r
érték 0,74 és 0,95 kozott valtozott), a morfoldgiai komponensek kozil pedig az
intenziv szarndvekedesi fazissal (LSE) allt 6sszefiiggésben (r = 0,80). A masodik
faktor a fékalasz szemszammal (MS; r = -0,82), az atlagos szemszammal (AS; r = -
0,79), a szem/kalaszka (SSP; r = -0,73) és a fokalasz szemsulyaval (MSW; r = -0,76)
korrelalt. A fokalasz ezerszemtomege (MET) az atlagos ezerszemtomeg (AET), a
mellékkalaszok szemsulya (SSW) és a szemtermés (GY) a harmadik faktorral (r = -
0,70 és -0,71 kozott), mig a produktiv oldalhajtasok szama (RT) és a mellékkalaszok
szemszama (SS) a negyedik faktorral (r = -0,82 és r = -0,70) flggott dOssze
legszorosabban. A hatodik faktor a kalaszstiriséggel (DENS) mutatott szoros
Osszefuggeést (r = -0,71).

A faktor-valtozo korrelaciok mintazata alapjan a tulajdonsagok 5 fébb
csoportjat azonositottuk (20. &bra). Szoros 0sszefliggés allt fenn a névénymagassag
(PH2), az utolsd szartaghossz (LIN) és az intenziv szarndvekedés sebessége (SG)
kozott. Csoportjuk viszonylag fliggetlennek bizonyult az Osszes tobbitél. Az
egyedfejlodési fazisok egymassal alkottak csoportot és ebbe a csoportba sorolodott
az intenziv szarndvekedés hossza (LSE), a kalaszhossz (EAL), valamint a
kalaszkaszam (SPIK) jelezve, hogy a nagyobb hddsszeget dsszegylijté egyedfejlodési
mintdzattal jellemezhetd buza genotipusok hosszabb kalaszt és tobb kalaszkat
fejlesztettek. Ezzel a csoporttal szemben, az 1-es fékompones valtozd tengelyének
negativ oldalan helyezkedett el a kalaszstriiséget (DENS), ezerszem tomeget (AET,
MET) és a produktiv oldalhajtést (RT) magaba foglalé csoport, ami alapjan
feltételezhetd volt, hogy martonvasari koriilmények kozott a késébbi, hosszi kalaszu,
nagy kalaszkaszamu buza tipusok tobbsége kisebb tomegii szemtermést (caryopsis)
fejlesztettek. E két csoporttol fuggetlen volt a szemszamokat (MS, SS és AS, illetve
SSP) szemsulyokat (MSW, SSW) magaba foglalé csoport, mely a szemtermést (GY)
is tartalmazta, amely az egyedilallé szarnévekedés sebessége (SG) tulajdonsaggal és
a vizsgalt novénymagassagi (PH2, PH3), illetve az utolsé szartaghosszt (LIN)
magaba foglalo csoporttal allt vertikalisan szemben. Ennek alapjan a szemszamokat,
a szemsulyokat leginkabb az intenziv szarndovekedés sebessége és az egyedfejlodés

egyéb morfolégiai paraméterei (névénymagassag és utolsd szartaghossz)
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befolyasolta. Az ellentétes elhelyezkedés e két csoport kozti negativ 0sszefliggésre

utal.
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20. &bra. A kiilonboz6 egyedfejlodési fazisok és morfologiai tulajdonsagok, tovabba a
terméskomponensek fékomponens-elemzése soran kimutatott kapcsolatrendszere a harom
vizsgalati év és a két vetésido atlagabol képzett tulajdonsagmatrix alapjan (Martonvasar,

2013-2015).
Megjegyzés: PH3: novénymagassag /a fohajtas alapi részétdl a fokalasz
AET: atlagos ezerszemtémeg csucsaig mérve/
AS: atlagos szemszam/kalasz arany RT: produktiv oldalhajtasok szama
DENS: kalaszkaslirliség SG: intenziv szarnvekedés sebessége
EAL.: fékalasz hossza SPIK: a fokalasz kalaszkaszama
GY: szemtermés SS: mellékkalaszok szemszama
LIN: utolsé szartag hossza SSP: szem/kalaszka arany
LSE: intenziv szarnovekedés intervalluma SSW: mellékkalaszok szemsulya
MET: fokalasz ezerszemtomege Z30: intenziv szarndvekedés kezdete
MS: fokalasz szemszama Z31: az els6 szarcsomd megjelenése a fohajtas alapi részénél
MSW: fokalasz szemsilya Z49: a kalasz a zaszl6s levél hiivelyének fels6 részében
PH2: novénymagassag /a fohajtas alapi részétol a fokalasz alapi helyezkedik el
részéig mérve/ Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybdl

ZSE: intenziv szarndvekedés vége

4.2.5. A fenotipusos eredmenyek megvitatasa

A buiza egyedfejlodési fazisai kezdetének és hosszanak részletes fiziologiai és
genetikai ismerete, illetve a terméskomponensekre Kifejtett kapcsolatrendszer
feltérképezése hozzasegitheti a nemesitéket ahhoz, hogy a nappalhossz-erzékenyseg
és a vernalizacids igény valtoztatasaval befolyasolni tudjak az egyes genotipusok
vegetativ és generativ életszakaszainak hosszat, amivel a nemesitési programokban
lehetdség nyilhat olyan 1) fajtak létrehozéaséara, amelyek adaptéacioja sikeresebb lehet

a jovo valtozo kornyezeti koriilményeihez.
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Eredményeink alatdmasztottak, hogy a genotipus szinte az 6sszes vizsgalt
tulajdonsagot szignifikansan meghatarozta; a kdrnyezeti hatdsokhoz viszonyitott
aranya a morfologiai parameterek és a terméskomponensek esetében volt kiléndsen
jelentds. Ez alol csak a produktiv oldalhajtas szdm és ezaltal a szemtermés jelentett
kivételt, ami nagymertékben a produktiv oldalhajtas szant6foldi korilmények kozott
torténd pontos meghatarozdsdnak Dbizonytalansdgaira és igy a nagyobb
hibalehetdségre vezethetd vissza. Mivel a kisérleteket mindharom évben (2013-2015)
ugyanabban a tenyészkertben allitottuk be, a genotipus mellett két kdrnyezeti faktor
hatasat elemezhettiik részletesebben. E két kornyezeti tényez0 koziil az évjaratnak
altalanossagban nagyobb hatdsa volt a vizsgalt tulajdonsagok tébbségére, mint a
vetésidonek. Az ¢évjarat kiemelkedd jelentdséggel befolyasolta az egyedfejlodés
késdi fazisait, de fontos tényezd volt a ndvénymagassag kiilonb6zé paramétereinek
kialakitasaban, valamint a kaldszkaszdm meghatdrozdsdban is. A vetésidd az
egyedfejlodésnek az intenziv szarnovekedést megel6zO, korai fazisaira volt
statisztikailag igazolhaté hatéssal, de emellett toébb terméskomponenssel is
bizonyithat6an dsszefliggott. E terméskomponensek kozul a kalaszkankénti, valamint
a mellékkalaszonkénti szemszam, és ennek kovetkeztében a szemtermés varialt a
legnagyobb mértékben a vetésidd valtoztatasara.

Szamos tanulmany foglalkozik az egyes egyedfejlodeési fazisok hosszanak és
bekovetkezésik idejének a terméskomponensekre kifejtett hatasaival a nappalhossz
¢és a homérséklet vonatkozasaban (Gonzélez et al. 2002, 2003a, 2005; Whitechurch et
al. 2007). Ezzel szemben csak kevés informéacié all rendelkezésiinkre, hogy a
szantofoldi vetésidd kisérletekben a bliza vernalizacids igényének teljes telitddését
kovetden a kornyezeti tényezdk (nappalhossz és hdmérséklet) és az egyes
terméskomponensek kdzott milyen lehetséges 0Osszefiiggések allhatnak fent.
Eredményeink alapjan megallapithatd, hogy az eltér6 vetésidék a vizsgalt
genotipusok novekedési dinamikajaban, egyedfejlédési és terméskomponens
mintdzataiban jelentds kiilonbségeket okoztak. Mivel a termés kialakuldsa végso
soron a ndvény altal megtermelt asszimildtdk mennyiségétdl és annak a ndvény
kiilonbozd részei kozott torténd eloszlasatol fiigg, érthetdé modon a kiillonbozo
fejlodési fazisok hossza és egymashoz viszonyitott aranya meghatarozo az egyes
terméskomponensek szempontjabol (Slafer et al. 1996; Araus et al. 2002).

Eredményeink is jol szemléltetik ezeket az Osszefiiggéseket. Jelentds
kilonbség mutatkozott a vegetativ fazis hosszaban, amelyet kézvetve a vetéstdl az

elsé szarcsomd megjelenéséig eltelt id6 napokban kifejezett értékével, a kumulativ,
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illetve az effektiv h6osszeggel is jellemeztiink (Tottman és Makepeace 1979; Bogard
et al. 2015). E fazis napokban és kumulativ h66sszegben megallapitott tendenciai a
két vetésido kisérlet kozott hasonldsagot mutattak, viszont az effektiv hédsszeg
értékeiben a két vetésidé kozott forditott aranyossag volt megfigyelheté (17.
melléklet /M17/). Ez a megallapitds ravilagit arra a fontos tényre, hogy a
vernalizaci6és idOszak alatti magas atlaghémérsékleti értékek mellett a novények
mindaddig nem képesek a generativ fazisba Iépni, amig nem telitédott a
vernalizacios igényuk, vagy a nappalhossz szempontjabdl nem induktiv a kbrnyezet.

Tehét az altalunk alkalmazott effektiv h6osszeg értékeknek az elsé vetésido
kisérletekben mért alacsonyabb értékei nem jelentik azt, hogy a vizsgalt genotipusok
rovidebb vegetativ fazissal rendelkeztek. A vegetativ fazis a normal vetésidében volt
a leghosszabb, jelent6s bokrosodast eredményezve, amelynek nagy aranya a
késdbbiekben produktivnak bizonyult. Ezzel szemben a vegetativ fazis a késoi
vetésben jelentdsen lerdvidiilt, mivel a novények a vetést kdvetéen hamarabb
kerlltek induktiv kornyezetbe. Ez viszonylag gyorsabb szarba indulashoz vezetett,
amivel parhuzamosan a bokrosodas és ennek kovetkeztében a produktiv
oldalhajtasok szdma is jelentds mértékben lecsokkent.

A korai egyedfejlodési fazisok koziil az intenziv szarndvekedés sebessége
(SG) a fOkalasz szemszamara, a Z30 és Z31 fazisok pedig az éatlagos
ezerszemtomegre fejtettek ki jelentds fenotipusos hatast. A kései egyedfejlodési
fazisok hossza kisebb mértékben, de szignifikans 6sszefliggést mutatott a
kalaszkankénti szemszdmmal. Szadmos vizsgalati eredmény alatdmasztja, hogy
buzéban a kalaszdifferenciadlodas idején a terminalis kaldszka kialakulasaval
befejezodik a tovabbi kalaszkak kialakuldsa, azaz determinalddik a lehetséges
maximalis kaldszkaszam, mig a kalaszkakon belul a virdgok szadmanal nem
figyelhet6 meg ilyen tipusu determinécié (Kirby 1988; Miralles et al. 1998; Gonzalez
et al. 2003b, 2005). A kalaszkankénti végleges virdagszam az intenziv szarndvekedés
idején alakul ki, amit a kdrnyezet és a ndvény allapotatol fiiggd asszimilata
mennyiség befolyasol. Ezt kovetéen a kialakult viragok megtermékenyiilési
viszonyai hatarozzdk meg a kalaszkankénti szemszamot (Miralles et al. 2000;
Gonzalez et al. 2003a, 2005). Korabbi kutatasok eredmenyekent szoros korrelaciot
mutattak ki a kalaszstrtiséggel is (Schuler et al. 1994), amelyet az altalunk kapott
eredmények is alatdmasztanak. Szoros 0sszefiiggés volt az intenziv szarndvekedés
sebessége €s a fokalasz szemszama kozott is. Megallapitottuk, hogy mig a korai

egyedfejlodési fazisok (Z30 és Z31) az ezerszemtomeg értékekkel alltak szoros
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Osszefliggesben, addig a késeiek (Z49, Z59 és ZSE) a kalaszkaszamra fejtettek ki
gyengébb, de szignifikéns hatast.

4.3. Asszociacios elemzés

Mivel a genotipus a legtébb tulajdonsagban meghatarozo szerepet jatszott, €s
rendelkezéslinkre allt a 188 bulzafajtara létrehozott viszonylag részletes LD
markertérkép, valamint a fajtdak hat kornyezetben Osszegyiijtott fenotipusos
adatmatrixa (3 évjarat x 2 vetésid6 x 23 tulajdonsag), igy lehet6ség nyilt a
tulajdonsagok genetikai komponenseinek meghatarozasara a teljes genomra kiterjedd
tulajdonsag-marker asszociacios elemzések révén (GWAS). A teljes adatmatrixon
Osszesen 1374 QTL hatast (egyedi marker — tulajdonsag kapcsolat) mutattunk ki,
amely legalabb egy kdrnyezetben szignifikansnak bizonyult (7. téblazat). Ez
tulajdonsagonkeént atlagosan 60 QTL-t jelentett, 21 (SSW) és 123 (PH2, PH3) koz6tti
intervallummal. Az 6sszes QTL hatdsnak azonban csak 13,4%-a (184 QTL) volt 3
vagy annal tobb kdrnyezetben kimutathat6 és csak 35 olyan QTL volt (1,5%), amely
mindegyik  kornyezetben megjelent. Ezek a QTL-ek tobbségikben a
novénymagassag kiillonbozé paramétereithez (PH2, PH3, LIN, SG) és a késoi
egyedfejlodési fazisokhoz voltak kothetok (Z49, 759). A QTL x kornyezet
kolcsonhatas elemzése soran megallapitottuk, hogy az ismétlédé QTL-ek 6,9 — 6,9%-
a allt Osszefiiggésben vagy az évjarattal (adott évjaratra jellemzd a vetésidotol
fliggetleniil) vagy a vetésiddvel (adott vetésidore jellemzd az évjarattdl fliggetleniil).
A legtobb évjarat fliggé QTL hatast a Z59 fazisnal (7), mig a legnagyobb szamd
vetésido fiiggdt az AS esetében tapasztaltuk (9).
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7. tablazat. A vizsgalt tulajdonsagokhoz kapcsolt QTL hatasok csoportositadsa harom évjarat
és két vetésido adatai alapjan (Martonvasar, 2013-2015, normal és késéi vetésido)

_ > =egy ><3 > = osszes ez o siean
Tulaidonsa > =QTL krom%sz()ma- kdrnyezetben  kdrnyezetben  kdrnyezetben %u ?{;{fg Zf‘ﬁ vgt(e;jlf;?
J Y “hatasok S0i6K kimutatott kimutatott kimutatott hggt' K hggt' K
regio QTL hatdsok  QTL hatasok  QTL hatdsok ataso ataso
Z30 36 26 19 2 0 3 1
Z31 55 30 19 6 0 4 2
Z49 87 31 13 16 3 2 1
Z59 7 30 8 12 4 7 2
ZSE 90 38 17 15 2 3 5
PH2 123 27 1 25 7 1 2
PH3 123 24 1 24 8 2 0
LIN 120 28 2 23 6 3 2
EAL 52 27 16 6 1 0 4
SG 93 35 9 17 3 3 2
LSE 63 36 19 8 0 4 2
DENS 35 21 13 3 0 1 3
SPIK 38 24 18 3 1 2 0
MET 46 25 14 6 0 1 1
MS 49 34 23 2 0 3 3
MSW 54 35 25 6 0 1 2
SS 25 19 14 0 0 0 2
SSP 44 30 21 3 0 2 2
SSW 21 18 15 0 0 1 1
AS 60 38 18 2 0 3 9
AET 39 22 9 4 0 5 3
RT 22 20 18 0 0 0 0
GY 22 18 15 1 0 0 2
Megjegyzés: PH3: novénymagassag /a fohajtas alapi részétél a fokalasz
AET: étlagos ezerszemtémeg csucsaig mérve/
AS: atlagos szemszam/kalasz arany RT: produktiv oldalhajtasok szama
DENS: kalaszkaslirtiség SG: intenziv szarnvekedés sebessége
EAL.: fokalasz hossza SPIK: a fékalasz kalaszkaszama
GY: szemtermés SS: mellékkalaszok szemszama
LIN: utols6 szértag hossza SSP: szem/kalaszka arany
LSE: intenziv szarndvekedés intervalluma SSW: mellékkalaszok szemsulya
MET: f8kalasz ezerszemtdmege Z30: intenziv szarndvekedés kezdete
MS: fokalasz szemszama Z31: az els6 szarcsomod megjelenése a fohajtas alapi részénél
MSW: f8kalasz szemsulya Z49: a kalasz a zaszI6s levél hiivelyének felsd részében
PH2: novénymagassag /a fohajtas alapi részétol a fokalasz alapi helyezkedik el
részéig mérve/ Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol

ZSE: intenziv szarndvekedés vége

Az asszociacios vizsgalatok eredményei alapjan megallapithat6, hogy szinte
az 0sszes kromoszomén azonositottunk QTL hatast. Egy-egy szignifikéns
kromoszOmarégié gyakran tobb tulajdonsdg meghatérozasaban is szerepet jatszott.
A legjelentdsebb kromoszomarégiokat a 21. abrén foglaltuk dssze. A tulajdonsagok
abran feltiintetett LOD és R? értékei a szignifikans egyedi kornyezeti hatasok
Osszevonasaval az atlagértékekre vonatkoznak, az értelmezés megkdnnyitése
érdekében. Az 1A kromoszdman a leger6sebb QTL hatasok az utolso szartaghosszal
(LIN) és a kalasz aljaig mért névénymagassaggal (PH2) hozhatdk Osszefliggésbe,
amelyek a fenotipusos variancia 17 és 15,5%-at magyardztak meg. Az 1B
kromoszoman négy terméskomponenst meghataroz6 QTL-t mutattunk ki, 10% folotti
osszesitett R? értékekkel. A 2B és 2D kromoszomakon kozvetleniil a PPD-B1 és a
PPD-D1 génekhez kothetd QTL-eket mutattunk ki, amelyek foként egyedfejlodési és
morfoldgiai tulajdonsagokat meghatarozo jellegekkel alltak szoros kapcsolatban. A
két gén altal szignifikdns szinten meghatarozott egyedfejlodési fazisok LOD

mérdszamai 7 folotti értékekiiek voltak, amit a Z49 egyedfejlodési fazis ,,Manhattan
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plots” és ,,Q-Q plots” legjobb modell szerinti abrazolasaval szemléltetjiik (22. abra).
A 4B és a 4D kromoszomékon az RHT-B1 és RHT-D1 gének génspecifikus
markereihez kapcsolodtak — szignifikans szinti QTL csticsok, amelyek a
novénymagasaggal, a kaldszhosszal, a szarndvekedés intenzitasadval, a fdkalasz
szemszamaval, és ezerszemtomegeével, valamint a szem/kalaszka jellegekkel alltak
Osszefiiggésben, a fenotipusos variancia 4,3%-at, illetve 23,9%-at magyardzva. Az
RHT-D1 gén kisebb fenotipusos hatast fejtett ki a ndvénymagassagi jellegekre, mint
az RHT-B1 gén. Az 5A kromoszoman a VRN-A1 gén kordli régioval mutattunk ki
szoros kapcsolatot, ahol mind az egyedfejlodési (Z49, Z59) és morfologiai (LSE,
LIN), mind a terméskomponensek (MET, AET) QTL csucsait azonositottuk,
amelyek Osszesitett R? értékei 14,9% és 17,9% kozott alakultak. A 6A kromoszéma
esetében szinte az 0sszes altalunk vizsgalt morfoldgiai tulajdonsaggal szignifikans
szinti QTL hatasokat bizonyitottunk, amelyek 0Osszesitett fenotipusos variancidja
12,1% és 23,8% kozott volt. A 6B kromoszoman az altalunk kimutatott szignifikéns
QTL hatasok kozil a fékalasz szemsulyat (MSW) és a fékalasz ezerszemtomegét
(MET) részben meghatarozo genetikai komponensek emelheték ki, melyek a
fenotipusos variancia 16,9%-at, illetve 20,3%-at magyaraztak

A 18. mellékletben (M18) mutatjuk be a fontosabb morfoldgiai és
terméskomponens GWAS eredményeinek ,,Manhattan plots” és ,,Q-Q plots” legjobb
modell szerinti dbrdzolasat. Az AET és az AS tulajdonsagok esetében az 1B, az 5A
¢és a 6B kromoszdémakon figyelhetd meg szignifikans szintli QTL hatds mindharom
vizsgalati év, illetve mindkét vetésido vonatkozasaban. Az EAL és a LIN pedig a 2B,

a 2D, a 4A és a 6A kromoszdémakkal mutattak szorosabb kapcsolatot.
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21. abra. A f6bb QTL-ek kromoszédmalis elhelyezkedése.
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22. abra. A 749 egyedfejlodési fazis GWAS eredményeinek ,,Manhattan plots” és ,,Q-Q
plots” legjobb modell szerinti abrazolasa az egyedi kornyezetekben (Martonvasar 2013-

2015).
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22. abra. Folytatas az el6z6 oldalrél
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22. &bra. A 749 egyedfejlodési fazis GWAS eredményeinek ,,Manhattan plots” és ,,Q-Q
plots” legjobb modell szerinti abrazolasa az egyedi kornyezetekben (Martonvasar 2013-
2015).

A GWAS elemzéssel tobb kromoszomarégiot sikerilt azonositanunk,
amelyek szerepet jatszanak az egyedfejlédési fazisok, morfoldgiai tulajdonsagok és
terméskomponensek gyakran atfedd szabalyozasaban. Ezekkel az elemzésekkel 6t,
mar ismert egyedfejlédési gént is azonositottunk, mint szignifikdns tényezot,
alatdmasztva a GWAS alkalmazhatdsagat. Ez az 6t gén a PPD-B1 (2B), PPD-D1
(2D) nappalhossz- erzékenységi gének, az RHT-B1 (4B) és RHT-D1 (4D) torpeségi
gének, valamint a VRN-A1l (5A) vernalizacios igény génje, amelyek esetében a
fajtareakciokat is részletesebben elemeztik. Az analizis kovetkezé fazisdban az
egyes genekre specifikus részadat-matrixokat vontuk fékomponens-elemzésbe.
Minden egyes matrix a vizsgalt gént tartalmazé kromoszomarégio szignifikans
markereit, és a régidban kimutatott szignifikans tulajdonsagok atlagait tartalmazta
(23. 4bra). A PPD-B1, a PPD-D1, az RHT-B1 és a VRN-ALl gének esetében a
fokomponens analizis els¢ két faktoranak sajatértéke volt nagyobb egynel és
egyuttesen a teljes variancia 72,6%-at, illetve 79%-at magyaraztak. Ezen belul az
els6 faktor a teljes variancia 47,5% - 57%-at tamasztotta al4. A PPD-B1 gén esetében

az els6 faktor a legerésebb korrelaciot a ZSE jelleggel mutatta (r = 0,91). A méasodik
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faktor a LIN-nel korrelalt a legnagyobb mértékben (r = 0,66). A PPD-D1 génnél az
elsé faktor szintén a ZSE-vel mutatott szoros korrelaciét (r = -0,95), a masodik a
ndvenymagassagot meghataroz6 tulajdonsagokkal (r = 0,71). Az RHT-B1 gén
esetében az elso faktor a két ndvénymagassaggal volt szoros kapcsolatban (r = 0,92),
mig a masodik faktor a fokalasz ezerszemtomegével (r = -0,68). Az RHT-D1 génnél
csupan egy faktor értéke volt egynél nagyobb, igy ezt a gént kihagytuk az
elemzésbdl. A VRN-AL gén esetében az elsd faktor a legerdsebb korrelaciot a Z49 és
a Z59 fejlettségi stadium bekovetkezésének idopontjaval mutatta (r = 0,87 és r =
0,86), mig a méasodik faktor az ezerszemtomeggel (MET és AET) hozhaté szoros
Osszefliggésbe (r =-0,77 ésr =-0,76).

A 2B kromoszémén talalhato PPD-B1 génhez kapcsolt molekuléris marker
mintazat alapjan elvégzett fokomponens-elemzés szerint a vizsgalt genotipusok
korében két csoport kiilonithetd el egymastol és a buzafajtdk dontd tobbségét jelentd,
az origo kozelében elhelyezkedd csoportjatol (23/a. abra). Az els6é csoportban korai
kalaszolast, foként kinai nemesitési anyagok szerepeltek, mig a masodikban késdi
kalaszolast és hosszabb szarndvekedési periddussal rendelkezd, tobbnyire Nyugat-
és Kozép-Eurdpa nyugati régiojabol szarmazo fajtadk talalhatéak. A 23/a. abran
feltintettiik azon tulajdonsdgok atlagértékeinek az egyméashoz viszonyitott
mintazatat, amelyek a GWAS elemzés szerint szignifikans szinten kapcsolatba
hozhaték a PPD-B1 génnel. A két csoport, illetve a tobbi genotipus atlagértékei
egymashoz viszonyitva magas szinten szignifikdns eltérést mutattak (P<0,001). Az
elsé csoport ZSE, 749, Z59 és LSE jellegeit meghatarozd effektiv hddsszeg
atlagértékei 436, 294, 355 és 327, a masodik csoport ezen értékei 610, 467, 551 és
424, mig a tobbi genotipus atlagai 512, 375, 450 és 368 voltak. Az elsé csoport
atlagos fOkaldsz kaldszkaszama 19, a masodik csoporté 24, mig az origo kozelében
elhelyezkedd genotipusoké 22 volt.

A PPD-D1 génre végzett fékomponens-elemzés eredménye alapjan szintén
két csoportot tudtunk elkiiloniteni a fajtak tobbségétdl (23/b. abra). Ugyanlgy, mint a
PPD-B1 gén esetében, az elsd csoport tagjai korai kaldszolasi iddvel és intenziv
szarndvekedessel rendelkeztek, mig a masodik csoportba tartozé genotipusok késoi
kalaszolastiak voltak lassabb szarndvekedéssel. Az elsd csoportba szinte kizardlag
kinai nemesitési anyagok, a masodikba pedig Nyugat-és Kdzép Eurdpa nyugati
és LSE jellegek atlagértékei 139, 126, 282, 347, 408 és 276, a masodik csoporte 236,
193, 462, 543, 600 és 398, mig a tobbi genotipus ertékei 192, 165, 376, 449, 505 és
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326 voltak. Az els6 csoport PH2 és PH3 atlagai 60 cm és 67 cm voltak, amelyek
szignifikans szinten (P<0,01) kiilonboztek a masodik csoport (74 c¢cm és 83 cm),
illetve a tobbi genotipus atlagértékeitdl (74 cm és 82 cm; P<0,01). Hasonloképpen
alakult az utolso6 szartaghossz (LIN) is. Az els6 csoport LIN atlagértéke 21 cm volt,
és szignifikans szinten (P<0,001) kiilonb6zo6tt a masodik csoporttdl (31 cm), illetve a
tobbi minta atlagértékétdl is (28 cm; P<0,001). Az elsé csoport atlagos fokalasz
kalaszkaszama 20, a masodiké 25, mig a tobbi genotipusé 22 volt. A csoportok
kozott e tulajdonsag esetén is szignifikans eltérést figyeltink meg (P<0,01 és
P<0,001).

Az RHT-B1 génhez kapcsoloddan végzett fékomponens-elemzésben egy
hatarozottan elkiilonithetd csoport mutatkozott, amely e gén vad tipusd alléljaval
hozhato Osszefliggésbe (23/c. &bra). Ebbe a korbe a magas novési, foként amerikai
¢s kanadai genotipusok tartoztak. Az elsé csoportba tartozd genotipusok PH2, PH3
és LIN atlagértekei 99 cm, 109 cm és 41 cm voltak, mig a tobbi fajtae és torzse 70
cm, 80 cm és 29 cm. Mig az els6 csoport SG és MS jellegeinek értékei 0,26
cm/Effektiv hdosszeg és 43 szem volt, addig a maradék genotipusokéi 0,19 cm/EH
¢s 55 szem volt. A két tulajdonsag esetén a csoportok kozotti eltérés P<0,001 szinten
szignifikansnak bizonyult.

A VRN-Al génhez kapcsolt génspecifikus marker mintizata alapjan a
fokomponens-elemzés eredménye szerint egy csoportot tudtunk elkuldniteni, amely e
gén recessziv alléljaval allt szoros kapcsolatban. E csoport csaknem kizarélag kinai
nemesitési anyagokat tartalmazott (23/d. abra). Az elsé csoport Z49, Z59 és LSE
atlagos effektiv hdosszeg értéker 294, 374 ¢és 306 volt, mig a tobbi mintaké 379, 469
¢és 362. Az elsd csoport LIN, MET és AET jellegek atlagértékei 24 cm, 55 g és 50 g,
a tobbi genotipusé 30 cm, 44 g és 40 g volt. A csoportok kozotti kilénbségek,

valamennyi felsorolt tulajdonsagesetén P<0,001 szinten szignifikansak voltak.
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23. abra. A vizsgalt genotipusok fékomponens-elemzése soran kimutatott
kapcsolatrendszerek és a PPD-B1 (a), a PPD-D1 (b), az RHT-B1 (c) és a VRN-AL (d) gének
altal meghatarozott tulajdonsagok szignifikans QTL hatasai kozotti 6sszefliggések
(Martonvasar, 2013-2015, normal és kés6i vetésido).
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23. abra. Folytatas az el6z6 oldalrol
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23. abra. A vizsgalt genotipusok fékomponens-elemzése soran kimutatott

kapcsolatrendszerek és a PPD-B1 (a), a PPD-D1 (b), az RHT-B1 (c) és a VRN-AL (d) gének

altal meghatarozott tulajdonsagok szignifikans QTL hatasai kozotti 6sszefliggések
(Martonvasar, 2013-2015, normal és kés6i vetésido).
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23. abra. A vizsgalt genotipusok fékomponens-elemzése soran kimutatott
kapcsolatrendszerek és a PPD-B1 (a), a PPD-D1 (b), az RHT-B1 (c) és a VRN-AL (d) gének
altal meghatarozott tulajdonsagok szignifikans QTL hatasai kozotti 6sszefliggések

(Martonvasar, 2013-2015, normal és kés6i vetésido).
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23. abra. Folytatas az el6z6 oldalrél
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23. abra. A vizsgalt genotipusok fékomponens-elemzése soran

kimutatott

kapcsolatrendszerek és a PPD-B1 (a), a PPD-D1 (b), az RHT-B1 (c) és a VRN-AL (d) gének
altal meghatarozott tulajdonsagok szignifikans QTL hatasai kozotti 6sszefliggések

(Martonvasér, 2013-2015, normal és késoi vetésido).
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4.4. A teljes genomot lefedd asszociacios elemzes eredményeinek megvitatasa

A fobb egyedfejlédési fazisok és a vizsgalt agronomiai jellegek is poligénes
oroklédést mutatnak. Az egyes gének szabalyozasa ugyanakkor nagymértékben fugg
az adott genotipusban taldlhatd alléltipusok megoszlasi aranyaitdl, a kornyezeti
faktorok hatasmechanizmusait6l, illetve e tényezOk egymasra gyakorolt hatasaitdl is
(Collard et al. 2005). Ezek a komplex jellegek genetikai komponensei QTL-ek altal
meghatarozhatok. Korédbban mar tobb olyan tanulmany sziletett, amelyekben
kiilonb6z6 agrondémiai jellegeket meghatarozé6 QTL-ek hatésait azonositottdk. Ezek
kozott megtaldlhatd a  termésmennyiség, termésmindség, a  kornyezeti
stresszfaktorokhoz valé alkalmazkodas és a kiilonboz6 betegségekkel szembeni
ellenalloség.

A GWAS elemzés eredményeképpen minden kromoszéméara mutattunk ki
szignifikans szinti QTL hatast. Ezek kozul 10 kromoszomarégiot emeltink Kki,
amelyeket részletesebb marker regresszio elemzésbe is vontunk. Az 1A
kromoszOéméan a 84 cM és 100 cM kozotti régidval szoros kapcsoltsdgot mutatott a
731 és a Z49 egyedfejlodési fazis, illetve a LIN ¢és a PH2 morfologiai tulajdonség.
Ehhez a régidhoz kdzel Neumann et al. (2011) és Sukumaran et al. (2015a) 70 cM és
83 cM tavolsdgban 1évé QTL-ket irtak le buzagenotipusokban, amelyek a
ndvénymagassaggal alltak szoros dsszefliggésben. Az 1B kromoszéma 40 cM és 70
cM Kkozotti szakasza és az RT, az SSW, az MSW, az SS és az AET
terméskomponensek  kdzott szoros kapcsoltsagot mutattunk ki. Ebben a
tartomanyban Zanke et al. (2015) kozodltek olyan QTL-ket blzagenotipusokban,
amelyek az AET-vel alltak szoros kapcsolatban. A 2B kromoszéma 50 cM és 64 cM
kozotti - régiojdban  helyezkedik el a PPD-B1 gén. Ugyanebben a
kromoszomarégioban a kovetkezd tulajdonsagokat meghataroz6 QTL-ket
azonositottunk: Z49, 259, ZSE, LIN, PH2, PH3, LSE, SPIK, RT és MET. Griffiths et
al. (2012) és Atkinson et al. (2015) leirtak olyan QTL-ket 42 cM és 82 cM
tavolsagban, amelyek a ndvénymagassagot befolyasoltak DH torzsekben. Neumann
et al. (2011) bdzagenotipusokban folytatott kisérletek alapjan kdzoltek olyan QTL-t
68 cM tavolsagban, ami szintén ezzel a tulajdonsaggal fiiggott dssze. Sourdille et al.
(2000) a viragzasi idét meghatarozo6 QTL-t irtak, mely a PPD-B1 génnel mutatott
koszegregéaciot. A 2D kromoszoma 40 cM-os régidjaban sikeresen azonositottuk a
PPD-D1 génlokuszat. Ugyanebben a szegmenstalalhatd az altalunk vizsgalt
tulajdonsagok kozil a Z30, a Z31, a Z49, a Z59, a ZSE, az EAL, a LIN, a PH2, a

PH3, az LSE és a SPIK tulajdonsagot meghataroz6 kromoszéma szakasz. Korabban
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RIL populéciokat hasznélva ehhez a tartomanyhoz kozel irtak le QTL-ket 18-33 cM
kozotti tavolsagban, melyek a névénymagassaggal alltak dsszefuggésben (Marza et
al. 2006; Wang et al. 2009). Marza et al. (2006) olyan QTL-ek jelenlét ismertették
RIL populacidban, 33-40 cM tavolsagban, amelyek a viragzasi idével mutattak
szoros korrelaciot. Cui et al. (2011) RIL populécidban irtak le QTL-t 111 cM
tavolsagban, mely a ndvénymagassaggal allt szoros kapcsolatban. A GWAS elemzés
sordn mi is azonositottunk ezzel megegyezd tartomdnyban a ndvénymagassagi
paraméterckkel (PH2, PH3, LIN, EAL) 6sszefiiggé QTL-t. Worland et al. (1996,
1998) bizonyitottak, hogy a PPD-D1 gén pleiotrép hatassal van a
ndvénymagassagra, a kaldszolasi idore, az oldalhajtas szamra, a kaldszkaszédmra, és a
kaladszonkenti szemszamra. A 4A kromoszoma 64 cM és 70 cM kozotti szakasza a
ZSE, az EAL, a LIN, a DENS és a GY tulajdonsdgokkal mutatott szoros
Osszefliggést. Cui et al. (2011) olyan QTL jelenlétét kézblte ehhez a szegmenshez
kozel (34 cM), amely a LIN-el mutatott szoros kapcsolatot. Kuchel et al. (2007a,
2007b) pedig a szemtermeéssel szoros korrelaciot mutatdé QTL-ket irtak le 41 cM
korili tavolsagban. Kisérleteink alapjan a 4B kromoszoma 53 cM és 69 cM kozotti
szegmense a Z31, a LIN, az SG, a PH2, a PH3, az MS, az SSP és a MET
tulajdonsagokkal mutatott dsszefiiggést. Ehhez a régiohoz kapcsolt az RHT-B1 gén
is. Mas szerzok is leirtak QTL-eket ehhez a szakaszhoz kozel (42 cM és 75 cM
kozott) DH és RIL populaciokban, amelyek a ndévénymagassaggal alltak szoros
kapcsolatban (Marza et al. 2006; Griffiths et al. 2012). Kumar et al. (2016) pedig az
ezerszemtomeggel szoros korrelaciot mutatd QTL-t kdzbltek RIL populécidban. A
4D kromoszéman a PH2, a PH3 és az SG tulajdonsagokhoz kéthetd QTL hatasokat
mutattunk ki 70 cM tavolsagban. Ehhez a szakaszhoz kapcsolddik az RHT-D1 gén is.
Cui et al. (2011) kozoltek ehhez a régiohoz kozel 1évé QTL-eket (43 cM koril) RIL
populéciéban, amelyek a névénymagassaggal alltak Osszefliggésben. A 4B és 4D
kromoszomék &ltalunk kiemelt szakaszain kimutatott RHT-B1 és RHT-D1 gének
pleiotrop hatasait a névénymagassagot meghataroz6 tulajdonsagokra (PH2, PH3,
LIN és SG) tovabbi szerzok is bizonyitottak (Sourdille et al. 2003; Huang et al. 2003,
2006; McCartney et al. 2005; Zhang et al. 2008a; Wu et al. 2010; Cui et al. 2011).
Cui et al. (2011) minden kromoszéman leirtak QTL hatasokat a névénymagassag
vonatkozasaban, ami e jelleg rendkivili komplexitasaval is magyarazhatd. A PH2, a
PH3 és a LIN esetében dsszesen 366 QTL-t mutattunk ki a GWAS elemzés soran. Az
5A kromoszoma 40 cM és 60 cM kozotti szakaszaban a VRN-A1 gen talalhato.
Ebben a szegmensben a Z49, a Z59, az LSE, a LIN, az AET és a MET
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paraméterekhez tartoz6 QTL csdcsokat mutattuk ki. Sukumaran et al. (2015a) és
Kumar et al. (2016) 90 cM és 98 cM tavolsagban irtak le QTL-ket a kalaszolasi
idével és az ezerszemtomeggel Osszefliggésben buzagenotipusokban és RIL
populacioban. A 6A kromoszoma 50 cM és 56 cM kozotti régidja a Z49, a PH2, a
PH3, az LSE, a LIN és az EAL tulajdonsagokkal volt szoros kapcsolatban. Tébb
szerzé is kozolt ehhez a régidohoz kozeli QTL-ket (32 cM és 80 cM kozott), amelyek
a névénymagassaggal alltak szoros osszefuiggesben (Marza et al. 2006; Griffiths et
al. 2012; Sukumaran et al. 2015a). A 6B kromoszoma 40 cM és 50 cM kozotti
szakasza pedig a Z31, a MET, az MSW, az AS ¢s az SS paraméterekhez kothetd
QTL-ekkel mutattak kapcsolatot.

Azonositottunk 6t mar ismert egyedfejlodési gént is, amely a moddszer
hatékonysagat bizonyitja. Ez az 6t gén a PPD-B1 (2B), PPD-D1 (2D) nappalhossz-
érzékenysegi gének, az RHT-B1 (4B) és RHT-D1 (4D) torpeségi gének, valamint a
VRN-AL (5A) vernalizacios igény génje. Ezekhez a génekhez szignifikdns szinten
kapcsolt SNP markermintazat alapjan az aldbbi markerek magas LOD és nagy
osszesitett R? értékekkel rendelkeznek:

e A 2B kromoszéman talalhato PPD-B1 gén, amellyel a 15K_2921 (50
cM) és a 15K _3078 (64 cM) SNP markerek kothetéek. Ezek a Z49, a
Z59, a ZSE, a LIN, a PH2, a PH3, az LSE, a SPIK és a MET
jellegekkel mutattak szoros kapcsolatot.

e A 2D kromoszéman talalhaté PPD-D1 gén, amellyel a génspecifikus
markerként (Ppd-D1F — PpdD1R1/R2) (40 cM) hasznalt primerek
mutattdk a leger6sebb QTL hatast. Ehhez kapcsolt tulajdonsagok:
Z30, Z31, Z49, 759, ZSE, EAL, LIN, PH2, PH3, LSE és SPIK.

e A 4B kromoszoman talalhaté RHT-B1 gén, amellyel a 15K 6807 (60
cM) és 15K 6906 (69 cM) SNP markerek mutattak szoros
kapcsolatot. Az ebben a kromoszémarégidéban kimutatott
tulajdonsagok a Z31, a LIN, az SG, a PH2, a PH3, az MS, az SSP és a
MET.

e A 4D kromoszéman talalhatd RHT-D1 gén, amellyel a KASP-
markerként (WMASO000001) (70 cM) hasznalt primerekkel sikeriilt a
legerésebb QTL hatast azonositanunk. Ehhez kapcsolt tulajdonsagok:
PH2, PH3 és SG.

e A 5A kromoszéman talalhat6 VRN-AL gén, amellyel a 15K_7646 (40
cM), a 15K 7739 (57 cM) és a 15K _7764 (60 cM) SNP markerek
mutattak a legszorosabb kapcsolatot. Az ebben a régioban leirt
tulajdonsagok: 249, Z59, LSE, LIN, AET és MET.
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4.5. Uj tudoméanyos eredmények

1.

Osszedllitottuk a MTA ATK 08szi buza génbanki gylijteményének
reprezentativ mintaszdman (683) a vernalizécids igényért (VRN-AL, VRN-B1,
VRN-D1) és nappalhossz-érzekenységért felelés (PPD-B1, PPD-D1) fobb
gének alléltipusainak katalogusat, illetve informaciot gytjtottiink e

genotipusok vernalizacios igényérdl és nappalhossz- érzékenységérol.

Igazoltuk, hogy a PPD-B1, a PPD-D1 és a VRN-D1 gének alléljai szantofoldi
kortlmenyek kozott is szignifikdns szerepet jatszanak a kalaszolasi id6
megnyilvanulasdban. A PPD-D1 gén fenotipusos hatasa volt a leger6sebb,
ezt kovette a PPD-B1 és a VRN-D1 gén.

Kimutattuk, hogy a PPD-B1 gén nappalhossz-érzéketlen allélja variabilis; a
kopiaszdm variaciok, a megduplazodott gének szerkezete és a koztik 1évo
szakasz struktdraja alapjan 9 érzéketlen alléltipust azonositottunk, amelyek
kalaszolasra gyakorolt fenotipusos hatasa szantofoldi kortlmények kozott is
bizonyithaté volt. A kopidk kozotti szerkezet er6sebb kapcsolatot mutatott a

kalaszolassal, mint a kopiaszam.

Kialakitottuk a 188 genotipust magaba foglaldo MTA ATK 6szi buza GWA
panelt, amelynek meghataroztuk a populacié struktdrajat, a genotipusok
genetikai diverzitasat, valamint 6sszeallitottuk a 7851 markerb6l allo LD
térképét nagyfelbontasu genetikai markerrendszerek (KASP, DArT, 15K SNP

Infinium) alkalmazéasaval.

Az intenziv szarndvekedés jellemzésére kidolgoztunk egy nem destruktiv
maodszert, amellyel pontositani tudtuk a széles kdrben hasznalt Zadoks-féle
fenotipizalasi skalat. A mddszerrel nemcsak az intenziv szarnévekedési fazis

kezdete €és vége szamszertiisithetd, hanem a szarndvekedés sebessége is.
Az 6szi buza GWA panel 3 évjarat x 2 vetésido faktorialis szantofoldi

Kisérletében meghataroztuk az egyedfejlodési mintazat, és a morfologiai

tulajdonsagok genotipus és kornyezetfiiggd Osszefiiggéseit a termésképzéssel.
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7. A teljes genomra kiterjedd asszocidcios elemzéssel kromoszomarégiokat
azonositottunk, amelyek szerepet jatszanak az egyedfejlédési, morfologiai
tulajdonsagok és terméskomponensek sokszor atfedd szabalyozasaban. QTL
hatdsokat mutattunk ki az altalunk vizsgalt egyedfejlodési fazisokkal,
morfologiai tulajdonsagokkal és terméskomponensekkel kapcsolatban az 1A,
1B, a 2B, 2D, a 4A, 4B, 4D, az 5A, a 6A és 6B kromoszémaékon.

8. A GWAS elemzések 6t, mar ismert egyedfejlédési gént is azonositottunk,
mint szignifikdns tényez6t, alatdimasztva a GWAS alkalmazhatésagat. Ez az
6t gén a PPD-B1 (2B), PPD-D1 (2D) nappalhossz-érzékenységi gének, az
RHT-B1 (4B) és RHT-D1 (4D) torpeségi gének, valamint a VRN-AL1 (5A)
vernalizacios igény génje. E gének a funkcidjukbdl adodo specifikus hatasok

mellett egyéb tulajdonsagokat is szignifikansan befolyésoltak.
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5. KOVETKEZTETESEK ES JAVASLATOK

1. A Martonvasari génbank Oszi buza tételeinek vizsgalata alapjan 1étrehoztuk a
blzafajtdk génkatalogusat, amely minden egyes fajtara tartalmazza a pontos
allél osszetételt a vernalizacios igény (VRN-A1, VRN-B1, VRN-D1) és a
nappalhossz-érzékenység (PPD-B1, PPD-D1) génjeiben. A fajtdkra nemcsak
e genek alléltipusait hataroztuk meg, de megvizsgaltuk azt is, hogy milyen
mértékben befolyasolja az egyes allél a kaldszolast szantéfoldi koriilmények
kdzott, Martonvasaron. A PPD-D1, PPD-B1 és a VRN-D1 gének szignifikans
hatasat igazoltuk, amely egyrészt az egyedi génhatasokbdl, masrészt a koztik
azonositott episztatikus kolcsonhatasokbol tevodott Ossze. Mindezek
egylittesen a kalaszolasi id6 fenotipusos varianciajanak 40%-at magyaraztak.
A PPD-B1 és a PPD-D1 gének nappalhossz-érzéketlen alléljainak hatasa
szignifikans szinten majdnem kétszeresére nétt, amikor a VRN-D1 gén
tavaszi allélja is jelen volt a mintdkban. Kisérleteink eredmeényei alapjan
megallapitottuk, hogy a masodik leger6sebb fenotipusos hatdst nemcsak a
PPD-B1 gén kopiaszdm valtozatai fejtették ki, hanem a kopidk kozotti
struktura tipus és ezek egyméasra gyakorolt hatasai is. Szantofoldi
korialmények kozott a kopiak kozotti tipus szorosabb kapcsolatot mutatott a
kaldszolassal, mint a kodpiaszam. A gén-modell eredménye alapjan
megallapitottuk, hogy a statisztikai elemzésbe vont 12 {6 allélcsoport koziil a
hetedik csoportba tartoz6 mintak rendelkeztek a legrévidebb kal&szolasi
idovel, amelyek a Ppd-Dla és a Ppd-Bla gén dominans nappalhossz-
érzéketlen alléltipusat, a Vrn-D1 gén dominans (tavaszi), a Vrn-Al és Vrn-B1
gén recessziv (6szi) alléljat hordozzak. A vizsgalt genotipus-gyiijteményben
ebbe a csoportotba kizarolag Eurdpa déli régidjaban nemesitett genotipusok
tartoztak. Ugyanakkor a kései kalaszolasi genotipusok recessziv alléllal
rendelkeznek mindkét nappalhossz szabdlyozasaért felelds lokuszon,
fuggetlendl a VRN1 gének alléles Osszetételétdl. A buzanemesités f6 céljai
kozott szerepel a termés mennyiségének a ndvelése. A nappalhossz-
érzékenyseg mértékének valtoztatasaval részben befolyasolni lehet az egyes
genotipusok vegetativ fazisanak kezdetét, illetve hosszat, ami a
terméspotencialt jelentds mértékben meghatarozhatja. Ennélfogva a
kiilonboz6 egyedfejlodési fazisok hosszanak és egymashoz viszonyitott

aranyanak pontos ismerete értékes informaciot jelenthet a nemesitési
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programokban. A szuper korai fajtdk (7-es csoport) fokalaszai atlagosan
kevesebb szemet teremtek a vizsgalati évek atlagaban, mint a kés6i tipusuak.
Ugyanakkor a fokalasz ezerszemtomeg értékek esetében forditott tendencia
figyelhet6 meg a két csoport kozott. Ez a kulonbseg a fajtak eltérd
cgyedfejlodési stratégiajabol kovetkezik. A korai kalaszolasu nemesitési
anyagok a rovidebb tenyészidd miatt altalaban kisebb szemkotéstiek, viszont
a novény altal megtermelt tdpanyag kevesebb szem kozott oszlik el, igy
nagyobb méreti szemek alakulnak ki. A kés6i fajtak szemtelit6dése a
Magyarorszagon eléforduld aszalyos iddszakra esik, ami hatranyosan
befolyasolhatja a termésatlagot, mivel ilyen kornyezetben a szemek nem
tudnak kell6 mértékben kitelni és aszotta valhatnak. Hazankban a korai és a
kései genotipusok kalaszolasi idejében széles intervallum figyelheté meg (ez
akar 3 hét is lehet), viszont az érési id6ben mar csak néhany napos killénbség
mutatkozik (a kései tipusok kényszerérése kdvetkeztében). Ezért hazdnkban a
blza esetén a tenyészidd hosszanak Osszefliggése a nagyobb
termésmennyiséggel nem feltétlenul igaz (a kukorica esetében a hosszabb
tenyészidejii hibridek az évjaratok tobbségében nagyobb termés elérésére
képesek). A két eltérd egyedfejlodési stratégiat kovetd fajtak fontos genetikai
alapanyagot szolgaltathatnak a kiilonb6z0 nemesitési programoknak, amihez
a kalaszolasi folyamat molekularis genetikai szabalyozasanak részletes
feltardsa elengedhetetlen.

Szamos érdekes kérdést is felvet e témakor. Az egyik példaul az, hogy lehet-e
Eurdpaban olyan szuperkorai fakultativ életformaju bulzafajtdt nemesiteni,
amelynek aratasa majus - juniusi periédusba esik? Ebben az esetben a korai
aratast kovetden masodvetésre is sor keriilhet, igy egy teriiletrél kétféle
ndvény termését lehetne betakaritani, illetve értékesiteni. Méasik fontos kérdés
lehet az is, hogy az Gjabb nemesitési torzsekben hogyan lehetne kombinalni
az egyes kedvezd paramétereket a termdéképesség tovabbi novelése
érdekében? A téma bonyolultsagat jelzi az is, hogy szdmos gén vesz részt a
kaldszolasi folyamat szabalyozasaban. Ezek kozott szerepelnek a
hidegkezelés mértekét, a koraisagot és a ndvenymagassagot meghatarozo
géncsaladok s, amelyeknek kiilonbozé  allél-kombindcioi  mas-més
tulajdonsagot eredményezhetnek a fajtak kdzott. Fontos megvizsgalni, hogy
az extrém Kkorai torzsek és fajtak esetében (7-es csoport tagjai) a késo

tavasszal el6forduld fagyok milyen mértékben okozhatnak sterilitast. A
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kalaszolashoz sziikséges id6 roviditésénél ezeket a kapcsolatrendszereket is
vizsgalni kell, illetve szikség van tobbéves kontrollalt és szantéfoldi
kortlmenyek kdzotti megfigyelésekre is.

Az elkészitett ¢és folyamatosan bdvithetd génkatalogus lehetéveé teszi az
irdnyitott keresztezések Kkivitelezését olyan fajtdk kozott, amelyek allél
Osszetételét pontosan ismerjuk, igy felhasznalhaté olyan Uj genotipusok
nemesitése soran, amelyek jobban képesek alkalmazkodni a jovébeni
sz¢lsOséges 1dOjarasi korilményekhez. Ehhez a munkédhoz nyujthatnak
segitséget a PPD-B1, a PPD-D1 és a VRN-D1 gének fenotipusos hatasa
kapcsan leirt Uj eredményeink is.

Az altalunk Osszeallitott 6szi buza GWA panel hatarozott populéciod
struktaraval rendelkezik, a kimutatott négy alcsoport a foldrajzi eredettel
mutat szoros 0sszefliggést. Egy csoport z6mében amerikai és azsiai fajtakat
tartalmaz, egy kozép-eurdpai fajtdkat, egy magyar és délkelet-eurdpai
fajtakat, mig egy csoport nyugat-eurépai fajtdkat. E belsé struktira
ismeretében képesek vagyunk szétvalasztani a valos QTL-eket a hamis QTL-
ektdl, amelyek az alcsoportokra specifikusan jellemz6 fenotipusos bélyegek
és az alcsoportot a tobbitél elkiilonité genetikai komponensek téves
Osszekapcsolasabol szarmazhatnak. Elemzéseinkben azt tapasztaltuk, hogy a
fajtak kozott paronként kalkulalt rokonsagi viszonyokat magaba foglalo
matrix hasznalatdval az eredmények megbizhatosaga jelentdsen fokozhato.
Az 0Oszi buza LD térképiinkre jellemzd, hogy a markerben siirli €s nagyon
stirl kromoszoma szakaszokat marker szegény szakaszok valtogatjdk még a
15K SNP technolégia hasznalata mellett is. Ez a bluza genom sajatossagaira,
ontermékenyiil6 voltara, valamint arra vezetheté vissza, hogy a populacioba
vont blzafajtak tobbségét a zold forradalom utdn, 1970 és 2005 kozott
nemesitettek.  Mivel az LD térkép marker tavolsagai tobb két-sziilés
populdcié  kapcsoltsagi  térképének  meta-analiziséb6l — szarmaznak,
feltételezhet6, hogy a marker szegény régiokban a buzafajtdk tobbsége
egyforma, igy az emiatt kiesé szakaszok nem korldtozzak a teljes genomra
Kiterjed6 tulajdonsag-marker asszociacios elemzéseket. Az igy kialakitott
GWA panel barmilyen tulajdonsag genetikai komponensének vizsgalatara
alkalmas. Mi a kisérleteinkben az egyedfejlédés és egyes terméskomponens

genetikai elemzésére fektettuk a hangsdlyt, de a panel ugyanigy
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felhasznalhatdé abiotikus, biotikus stressz tolerancia, vagy akar technologiai
mindségi tulajdonsagok vizsgalatara. Mivel a panel LD térképének
Osszedllitasahoz  egy  standard, nagyhatékonysagl  markerrendszert
hasznaltunk (15K SNP Infinium platform), igy barmikor tovabb bdvithetd
Ujabb fajtak, genotipusok bevonasaval. Az asszociacios elemzés egyik fontos
elénye a hagyomanyos kétsziilds genetikai térképezd populdcion alapuld
vizsgalati madszerrel szemben az, hogy sokkal nagyobb és reprezentativabb
genetikai alapanyagot lehet megvizsgalni egyszerre, ami jelentésen
megndveli a vizsgalt tulajdonsdg szabalyozasaban szerepet jatszé genetikai
komponensek lokusz-azonositasanak esélyét. Mivel ezekben a lokuszokban
pontosan meg tudjuk allapitani az egyes fajtak allél Osszetételét, a tovabbi
vizsgalatokat (verifikalds, jel6lt gének azonositdsa stb.) ezekre az
informéacidkra alapozott iranyitott keresztezésben elballitott kétsziilés

populécidkban tudatosabban és nagyobb hatékonysaggal folytathatjuk.

A GWAS elemzésekkel célunk az egyedfejlédés és a terméskomponensek
kozti 6sszefliggésrendszer részletesebb vizsgalata volt. Annak ellenére, hogy
a szemtermés és az egyedfejlédési mintazatok kozott nem sikeriilt kozvetlen
dsszefuiggést kimutatnunk, bebizonyosodott, hogy a terméskomponensek
tobbségére az egyedfejlodési fazisok hossza szignifikans hatast gyakorol.
Ezek a kapcsolatok kovetkezetesen kimutathatok. igy az egyedfejlodési
fazisok, ezen bellil is az intenziv sz&rnovekedési szakasz hossza
szignifikdnsan  Osszefliggnek a kaldszhosszal es a kalaszonkénti
kaldszkaszammmal, illetve ezen keresztil az ezerszemtémeggel, mig a
kaldszonkénti szemszamot az intenziv szarnévekedés sebessége determinalja
leginkabb. Ezek az alapvetd tendencidk a fajtak tobbségének hasonlo tipust
reakcioi miatt valtak mérhet6évé. Voltak azonban olyan genotipusok, amelyek
esetében ezek az 0sszefliggések nem, vagy csak kevésbé alltak fenn. Mivel
minden egyes fajta reakciés paraméterei rendelkezésiinkre allnak, igy
konnyen azonosithatok azok a fajtak, amelyek korrelaciotordk. Ezek
irdnyitottan vonhatOk keresztezésekbe, egyrészt a genetikai szabalyozas
tovabbi tanulmanyozasa érdekében, masrészt az adott tulajdonsag fenotipusos

varianciajanak novelése és specialis genotipusok szelektalasa céljabol.
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4. A szant6foldi vizsgélatokat minden évben ugyanazon a termdhelyen allitottuk
be, igy a kornyezeti elemek koziil elsésorban az évjarat és a vetésidd hatasait
tudtuk részletesebben elemezni. Megallapitottuk, hogy a tulajdonsagok
csoportjaira e két kornyezeti elem eltérdé hatast gyakorolt. A morfologiai
tulajdonsagokat az  ¢évjarat  befolyasolta jelentésebben, mig a
terméskomponensek tobbségére a vetésidé volt nagyobb hatdssal. Hatasuk a
fejlodési fazisokra az egyedfejlodés elorehaladtaval jelentésen megvaltozott;
az intenziv szarnOvekedést megel6zé korai fazisokat a vetésido, mig a
késobbi fazisokat az évjarat befolyasolta sokkal nagyobb aranyban. Tovabbi
célunk kozé tartozik az is, hogy az 6szi buza paneliink fejlédési, morfologiai
¢s termésképzési reakcigjat jelentésebben eltérd kornyezetekben is
elemezziik. Ennek érdekében az elmult két évben a panelt nemcsak
Martonvasaron vetettilk el, de kiilfoldi egyiittmiikodés keretében Europa

harom  eltér6 buzatermesztési régidjaban is,  Spanyolorszagban,

Németorszagban és Anglidban. A négy helyrdl Osszegylijtott adatmatrixok

elemzését megkezdtik.

5. A GWAS elemzéssel szdmos kromoszémarégidt azonositottunk, amelyek
szerepet jatszanak az egyedfejlédési, morfologiai tulajdonsagok és
terméskomponensek sokszor atfedd szabalyozasiban. Jellemzd volt az is,
hogy egy-egy szignifikdns kromoszomareégio tébb tulajdonsagot is
befolyéasolt, amely alatdmasztotta a fenotipusos matrixokban kimutatott
tulajdonsag Osszefiiggéseket. Az elemzésekkel 6t, mar ismert egyedfejlédési
gént is azonositottunk mint szignifikdns tényezot, igazolva ezzel a GWAS
alkalmazhatdsagat. Ez az 6t gén a PPD-B1 (2B), PPD-D1 (2D) nappalhossz-
érzékenységi gének, az RHT-B1 (4B), RHT-D1 (4D) torpeségi gének,
valamint a VRN-Al (5A) vernalizacios igény génje. Az egyedfejlédési
géneket tartalmazo lokuszok mellett 6t masik nagyobb hatasu lokuszt is
azonositottunk, amelyek az 1A, 1B, 4A, 6A és 6B kromoszémakon
helyezkednek el. Ezek kozll néhany egyedfejlodési fazis szabalyozasa
mellett az 1A és 6A lokuszok fdleg a ndvénymagassagot meghatarozo
genetikai faktorokkal alltak 6sszefliggésben, mig a 4A és a 6B lokuszok a
terméskomponensekkel. A késdbbiekben célunk e lokuszok szerepének

részletesebb vizsgalata iranyitott keresztezésekkel.
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6. OSSZEFOGLALAS

A kornyezeti adaptacids képesség tanulmanyozésdban az egyik leggyakrabban
hasznalt modszer az egyedfejlodés és kalaszolas vizsgalata, amely komplex genetikai
szabalyozas alatt all. E folyamat meghatarozasaban a vegetativ-generativ életszakasz
kozotti atmenethez sziikséges hidegkezelés, a nappalhossz-érzékenysegért, a koraisag
szabalyozaséért felel6 és a novénymagassag csokkentésében részt vevéd géncsoportok
jatszanak fo szerepet. Kontrollalt kornyezeti paraméterek kozott e gének hatdsai
szignifikans eltérést mutatnak azokban az agronomiai jellegekben, amelyeket
egyértelmilen a viragzasi id6 hataroz meg. Szantofoldi korilmények kozott, a
kiilonbozd évjaratok eltérd kornyezeti hatasrendszerei kovetkeztében azonban e
gének kiilonboz6 alléljainak fenotipusos hatasaiban jelentds variabilitas mutatkozik,
sokszor ellentmond6 eredményekhez vezetve.

Munkank célja a buza viragzasi idejenek fenomikai és molekularis genetikai
modszerekkel  torténd  részletes megfigyelése egy szélesebb  genetikai
valtozékonysaggal rendelkez6 fajta csoporton beliill. A kalaszolas kezdetének és
hosszénak részletes fizioldgiai és genetikai ismerete mellett kivalaszthatjuk a legjobb
partnereket a specialis klimatikus feltételekhez jobban alkalmazkodni képes Uj fajtak
eléallitasahoz, igy végeredményben csokkenthetjiik a nemesitési eljaras koltsegeét,
id6igényét és biztosithatjuk a megfelelé termésmennyiséget is. Els6 1épésként a két
legfontosabb egyedfejlodést meghatarozé géncsalad (VRN1 és PPD1) lehetséges
alléljainak molekularis markerek altali jellemzése tortént meg, egy 683 genotipust
tartalmazé buzafajtakérben. Igy meghatarozhattuk a genotipusok alléleloszlasat és
hatasukat az Okoldgiai alkalmazkod6 képességre is. A PPD-B1 gén egyes
alléltipusainak tobbéves szantofoldi kisérletekben kimutatott hatésairdl csak keveés
informacio allt rendelkezésre. Bizonyitottuk, hogy e gén egyedfejlédést befolyasolo
szerepe nemcsak a kiilonbozo alléltipusokkal és kopiaszam véltozatokkal hozhatd
Osszefiiggésbe, hanem a kopiak kozotti struktura tipussal és ezek egymasra gyakorolt
hatasaival is. Az informacidk alapjan 188 genotipus kivalasztasa tortént meg,
amelyet egy részletes geno-, illetve fenotipizalasi vizsgalatba vontunk be. Tébbéves
szantofoldi  vetésidd kisérletekben meghatdroztuk az egyes egyedfejlddési,
morfologiai  és  termeskomponensek egymasra  gyakorolt hatdsait  és
kapcsolatrendszereit. Megallapitottuk a genetikai diverzitas mertékét és a populacio

struktarat nagyfelbontasu genetikai markerrendszerek segitségével.
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A dolgozat végsoé célja az volt, hogy az Osszegylijtott adatok asszociacios
elemzesével a lehetséges Osszefliggéseket meghatdrozzuk a vizsgélt gének adott
lokuszai és az egyedfejlédési, a morfologiai paraméterek, illetve a
terméskomponensek kozott. Szamos olyan QTL hatast mutattunk ki, amelyek tobb
kdrnyezetben és évjaratban is megjelentek. Ezek kozil a legfontosabbak az 1A, az
1B, a 2B, a 2D, a4A, a 4B, a 4D, az 5A, a 6A és a 6B kromoszémakon helyezkedtek
el. A PPD-B1, a PPD-D1, az RHT-B1, az RHT-D1, illetve a VRN-A1 génnel

kozvetlen kapcsolatban 1évo tulajdonsagokat is azonositottunk az elemzések soran.

7. SUMMARY

One of the most important components of the regional adaptation are plant
development and flowering time, which are determined to a great extent by gene
groups that regulate the vernalization requirement, i.e. the cold period that induces
the transition from the vegetative to the generative phase, the photoperiod sensitivity,
the earliness per se and the height-reducing genes. Under controlled environmental
parameters the effects of these genes exhibit a significant difference in agronomic
traits that are strongly determined by the flowering date. Under field conditions,
however, the various environmental factor combinations experienced in different
years result in considerable variability in the phenotypic effects of the individual
alleles of these genes, often leading to contradictory findings.

The aim of the study was to investigate flowering time in wheat by using
more comprehensive phenological and molecular-genetics methods in a wide range
of wheat varieties. Detailed knowledge of the physiological and genetic factors
influencing the start and length of the flowering period could contribute to breeding
genotypes with better adaptation to present and future changes in the environment.
Thus it leads to reduced cost and time requisition of the breeding procedure in
parallel to increasing yield potentials. As a first step, 683 genotypes were
characterized with gene specific molecular markers determining the major alleles of
genes responsible for vernalization response (VRN1) and photoperiod sensitivity
(PPD1), the most important components of plant development. As a results of this
we could investigate the territorial distribution of various allele types and also their
effects on the ecological adaptability. There was just a limited information available
about the effects of the different allele types of the PPD-B1 gene under field

conditions. We confirmed, that the role of this gene in influencing the plant
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development could be correlated with not only the different copy number variations,
but also the intercopy structure type and their interactions. Based on the PPD1 allele
information 188 genotypes were selected for being involved in a more
comprehensive genotyping and phenotyping experiments. In multi-sowing time field
experiments we determined the possible effects of the examined plant
developmental, morphological and yield components and their interactions. We also
allocated the range of the genetic diversity and the population structure using a high-
density molecular genetic marker systems.

The final aim of this study was to establish the possible correlations between
the loci of the plant developmental genes and the various developmental,
morphological paramteres and yield components using a GWAS. Several QTLs were
detected, being significant in several environments and also several years. In the
course of the analyses we could determine several traits correlating directly with the
PPD-B1, PPD-D1, RHT-B1, RHT-D1 and VRN-A1 genes.
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MELLEKLETEK JEGYZEKE
ML1. Irodalomjegyzék

M2. A kivalasztott 188 blzagenotipus szarmazésanak és fébb gén-specifikus markereinek
jellemzése

M3. A fohajtas magassagbeli valtozasa (az utolso teljes level hiivelyének alsé részéig mérve)
a kisérlet id6tartama alatt, (a) a tavaszi életformaju “Morex’ és (b) az 0Oszi életformaju
‘Kompolti Korai’ arpafajtik esetében.

M4. A molekularis genomanalizis soran hasznalt gén-allél specifikus markerek listaja
M5. Az LD térkép létrehozaséhoz hasznalt KASP-markerek szama
M6. Az LD térkép létrehozdsahoz hasznalt 15K SNP markerek szdma

M7. Az A&ltalunk vizsgélt vernalizacids igényért felelés és a nappalhossz-érzékenyseg
kialakitdsdban szerepet jatszé fobb alléltipusok fokomponens analizisébdl szarmazd
eredmények osszefoglalasa, a foldrajzi szarmazas, mint aktiv valtozo és a két egyedfejlodési
fazis (249 és Z59), mint kiegészit6 valtozok fiiggvényében

M8. Az Aaltalunk vizsgalt vernalizacios igényért felelés és a nappalhossz-érzékenyseg
kialakitasaban szerepet jatszo fobb alléltipusok fékomponens analizise, a foldrajzi
szarmazas, mint aktiv valtozo és a két egyedfejlodési fazis (Z49 /DEV49/ és 759 /DEV59/),
mint kiegészit6 valtozok fliggvényében

M9. A VRN1 és a PPD1 gének lehetséges fébb allélkombinacidinak csoportositasa és azok,
amelyeket ténylegesen kimutattunk a vizsgalt 683 buzagenotipus gylijteményben

M10. A vizsgéalt 683 blzagenotipus és felvételezett két egyedfejlédési fazis kozotti
korreléacio a két évjarat fliggvényében, (a) Z49 és (b) Z59

M11. A Z49 és a Z59 egyedfejlédési fazisok varianciaanalizise két év atlagaban (2011 és
2012), (a) az egyedfejlodési gének, mint fékomponensek és (b) e gének kiillonbozo
kombin&cioi vonatkozasaban

M12. A 749 és 759 egyedfejlodési fazisok két vizsgalati évben mért atlagértékeinek a
megoszlasa a 12 £6 allélcsoport kozott

M13. A kisérletekben hasznalt génspecifikus markerek allélmegoszlési aranyai az MTA-
ATK 6szibliza GWA panelben

M14. A felvételezett egyedfejlédési és morfologiai paraméterek, illetve a vizsgalt
terméskomponensek varianciaanalizise és f6bb értékeinek 6sszefoglalasa

M15. A vizsgalt egyedfejlodési fazisok eléréséhez sziikséges effektiv hoosszeg értékek
megoszlésa a fajtdk PPDL1 alléltipusaiban a harom vizsgalati évben

M16. Az altalunk vizsgalt egyedfejlédési, morfologiai és terméskomponensek fokomponens
analizisének f6bb adatainak Osszefoglalasa

M17. A két Oszi vetésido kisérletben mért hodsszegek Osszehasonlitasa a fobb
egyedfejlodési fazisok kdzott a harom vizsgalati év atlagaban

M18. Néhany kivalasztott egyedfejlodési, morfologiai ¢€s terméskomponens GWAS
eredményeinek n. ,,Manhattan plots” és ,,Q-Q plots” legjobb modell szerinti abrazolasa az
egyedi kérnyezetekben (Martonvasar 2013-2015)
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M2. A kivalasztott 188 buzagenotipus szarmazasanak és fobb gén-specifikus
markereinek jellemzése

Minta- | Parcella- , o | AVRN-JAVRN- | AVRN- | pop by | apppoBy | A PPD-BL
s7am S7Am Név Szarmazas Algén | Blgén | D1gén én alléliai en alléliai | 9N haploid
alléljai | alléljai | aliéljai | © a9 18| épiaszama
. s . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
1 K3 Mv Magma Magyarorszag Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 1
2 K4 ‘Mv Emma’ Magyarorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
3 K5 ‘Mv Summa’ Magyarorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
4 K6 ‘My Palotis’ Magyarorszdg | sz bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. . . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
5 K7 Mv Maty6 Magyarorszag Oszi Oszi Oszi arzeketlen érzéketlen 4
6 K8 ‘Jubilejnaja 50° Ukrajna bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
7 K9 ‘Disponent’ Németorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s - Y . .. nappalhossz- | nappalhossz-
8 K10 Aspen Ausztralia Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzéketlen 3
. s . . . .| nappalhossz- | nappalhossz-
9 K11 Spada Olaszorszag Oszi 6szi tavaszi érzéketlen érzéketlen 4
10 K12 ‘Mv Vilma’ Magyarorszdg |  6szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
11 K13 ‘Agent’ USA 6s7i bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. ., . Y Y . nappalhossz- | nappalhossz-
12 K14 Mv Martina Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
. - . .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
13 K15 Buratino Csehorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzékeny 1
14 K16 ‘Mv Vekni’ Magyarorszag |  6szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. . o P . nappalhossz- | nappalhossz-
15 K17 GK Héja Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzeketlen 4
. s . Y Y . nappalhossz- | nappalhossz-
16 K18 GK Szala Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
. s - . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
17 K19 Sultan 95 Torokorszag Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 1
18 K20 “Viator’ Szlovakia bszi 6szi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 2
érzéketlen érzéketlen
19 K21 ‘Brutus’ Ausztria b5z b5z gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
LT Ar A . . s . nappalhossz- | nappalhossz-
20 K22 Hajdusag Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
21 K23 ‘Alamoot” Irén 8szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
22 K24 ‘Langfang 3’ Kina bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 4
érzéketlen érzéketlen
. . . . s . nappalhossz- | nappalhossz-
23 K25 GK Hattyu Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzéketlen 2
. no’ . Y s . nappalhossz- | nappalhossz-
24 K26 Mv17-09 Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
25 K27 ‘Roane’ USA 8szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 2
érzéketlen érzéketlen
26 K28 “Yumai 10’ Kina bszi 6szi | tavaszi | MaPpalhossz- | nappalhossz- 3
érzéketlen érzéketlen
27 K29 | ‘ORHO10918° | Torokorszdg | 6szi | tavaszi | 6szi | "@ppalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
28 K30 Renan Franciaorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
29 K31 | ‘NZz4321-114’ USA tavaszi | tavaszi | sz | "appalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
30 K32 ‘Glenlea’ Kanada tavaszi | tavaszi Oszi nap pa}lhossz— happa Ihossz- 3
érzékeny érzéketlen
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M2. Folytatas az el6z6 oldalrol
Minta- | Parcella- , . |AVRN-JAVRN- | AVRN- |\ ppp gy | appDB1 | 4 PPR-BL
. 3 Név Szarmazas Algeéen | Blgén | Dlgeén . g . 1. | gén haploid
szam szam i e - . | génalléljai | gén alléljai e
alléljai | alléljai | alléljai képiaszama
. R - . Y .. nappalhossz- | nappalhossz-
31 K35 Aura Roménia Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzeketlen 2
. ., . .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
32 K36 Myv Gorsium Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
33 K37 ‘Mv Hombar’ | Magyarorszdg | 6szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
34 K38 ‘Lona’ Svajc tavaszi | tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 2
érzékeny érzéketlen
. s . . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
35 K39 Vanek Németorszag tavaszi | tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 1
. s . . . nappalhossz- | nappalhossz-
36 K40 Katepwa Kanada tavaszi Oszi Jszi érzékeny érzékeny 1
37 K41 ‘Salamouni’ USA bszi tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
38 K42 ‘Courtot’ Franciaorszag tavaszi 8szi Gszi nap pa}lhossz- nap pe}lhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . Y . nappalhossz- | nappalhossz-
39 K43 Lupus Ausztria Oszi Oszi Oszi érzékeny érzéketlen 2
. > . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
40 K44 KINA9204 Kina tavaszi | tavaszi 0szi érzékeny érzékeny 1
41 K45 ‘Pannonikus’ Ausztria &szi 6szi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . o o . nappalhossz- | nappalhossz-
42 K46 GK Fény Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzékeny 1
. R Y . . nappalhossz- | nappalhossz-
43 K47 Hallam USA Oszi 6szi Oszi érzékeny érzéketlen 2
44 K48 “Cubus’ Németorszag Sszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
45 K49 “Jian 155’ Kina bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
46 K50 | ‘KG Kunhalom’ | Magyarorszag b7 Gszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s Y . . nappalhossz- | nappalhossz-
47 K51 Madsen USA Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
48 K52 “Fidelius’ Ausztria bszi 8szi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. na’ . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
49 K53 Mv16-08 Magyarorszag Oszi tavaszi Oszi arzéketlen érzékeny 1
50 K54 “Armcim’ Torokorszag | tavaszi | Gszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. s - . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
51 K55 Bayraktar Torokorszag Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
52 K56 “Eser’ Torokorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
53 K57 Feng You 3 Kina Oszi Gszi Oszi arzéketlen érzékeny 1
54 K58 | ‘MVSW33-05° | Magyarorszdg | 6szi | tavaszi | 6szi | "@ppalhossz- | nappalhossz- 3
érzékeny érzéketlen
. R - . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
55 K59 Saroz Torokorszag Oszi 6szi Oszi erzéketlen érzékeny 1
56 K60 ‘Suzen 97’ Torokorszag tavaszi | tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
57 K61 “Turkmen’ Térokorszag 8s7i bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
58 K62 Yildiz’ Torokorszag 6szi tavaszi | tavaszi | 2P palhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. o1 . P P . nappalhossz- | nappalhossz-
59 K63 Yumai 21 Kina Oszi 6szi Oszi erzéketlen érzéketlen 3
‘Fleischmann- . . o .. nappalhossz- | nappalhossz-
60 K64 481° Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
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M2. Folytatas az el6z6 oldalrol
Minta- | Parcella- , . |AVRN-JAVRN- | AVRN- |\ ppp gy | appDB1 | 4 PPR-BL
S7am - Név Szarmazas Algén | Blgén | D1gén én alléliai én alléliai | 9N haploid
alléljai | alléljai | alléljai | ¢ Jal 19 1l | wépiaszama
. R . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
61 K65 Brea Csehorszag Oszi 6szi 6szi érzéketlen érzékeny 1
. sy . .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
62 K68 GK Békés Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzeketlen 4
. S . o J— . nappalhossz- | nappalhossz-
63 K69 GK Csillag Magyarorszag Oszi 6szi Oszi erzéketlen erzéketlen 4
64 K70 ‘GK Hunyad” | Magyarorszdg | Gszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. R . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
65 K71 Hunor Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
. ., . .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
66 K72 KG Bendeguz Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzeketlen 2
67 K73 | ‘HP Pusztaszél’ | Magyarorszdg | 6szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
68 K74 ‘Buck Panadero’ Argentina Oszi tavaszi | tavaszi | P pa}lhossz- nap pe}lhossz- 1
érzékeny érzékeny
. R Egyesult . Y . nappalhossz- | nappalhossz-
69 K75 Hereward Kiralysag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
e R . .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
70 K76 Inia Torcaza Argentina Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 1
71 K77 ‘Nomade’ Olaszorszéag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
72 K78 ‘Ornicar’ Franciaorszag 6szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. 7 . Y . .. nappalhossz- | nappalhossz-
73 K79 Mv27-07 Magyarorszag Oszi tavaszi Oszi érzéketlen érzékeny 1
B Ana . — o . nappalhossz- | nappalhossz-
74 K80 Rona Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzékeny 1
75 K8L | ‘NW98sS097’ USA Sszi | tavaszi | sz | Mappalhossz- | nappalhossz- 2
érzékeny érzéketlen
76 K82 | '993-11-SGP1’ | Olaszorszag 6szi | tavaszi | tavaszi | nappalhossz- | nappalhossz- 2
érzéketlen érzéketlen
. , . . . .| nappalhossz- | nappalhossz-
77 K83 P306 Kina tavaszi | tavaszi | tavaszi érzéketlen érzéketlen 3
. - A P . - nappalhossz- | nappalhossz-
78 K84 GK Berény Magyarorszag Oszi 0szi Oszi érzékeny érzéketlen 4
. - . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
79 K85 GK Hajnal Magyarorszag Oszi 0szi Oszi érzéketlen érzeketlen 4
80 K86 “Pervitsa’ Oroszorszag bszi bszi 6szi | MaPPa lhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. no’ . Y s . nappalhossz- | nappalhossz-
81 K87 Mv23-09 Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
82 K88 ‘Nudakota’ USA 8szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
83 K89 Abony Magyarorszag Oszi 0szi Oszi érzékeny érzékeny 1
84 K90 Arida’ Szlovakia b5z bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. R - . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
85 K91 Altay 2000 Torokorszag Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzéketlen 2
R s . P . .| nappalhossz- | nappalhossz-
86 K92 Bai Huo Kina Oszi Gszi tavaszi érzéketlen érzéketlen 2
. s . - P . nappalhossz- | nappalhossz-
87 K93 Balada Csehorszag Oszi 6szi Oszi arzéketlen érzékeny 1
88 K94 ‘Balance’ Franciaorszag 6szi bszi bszi nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . P P . nappalhossz- | nappalhossz-
89 K95 Baletka Csehorszag Oszi Gszi Oszi erzéketlen érzékeny 1
. S . . . o .. nappalhossz- | nappalhossz-
90 K96 Bastide Franciaorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
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M2. Folytatas az el6z6 oldalrol
Minta- | Parcella- , . |AVRN-JAVRN- | AVRN- |\ ppp gy | appDB1 | 4 PPR-BL
. 3 Név Szarmazas Algeéen | Blgén | Dlgeén . g . 1. | gén haploid
szam szam i e - . | génalléljai | gén alléljai e
alléljai | alléljai | alléljai képiaszama
R s . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
91 K97 Beijing 0045 Kina Oszi 6szi 6szi érzéketlen érzeketlen 3
Rilaneia’ . P - - nappalhossz-
92 K98 Bilancia Olaszorszéag Oszi 6szi Oszi érzéketlen n.a. n.a.
93 K101 ‘Blasco’ Olaszorszéag bszi tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
94 K102 ‘Biggar’ Kanada bszi tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. R . . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
95 K103 Boncap Franciaorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
‘Buck 75 . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
96 K104 Aniversario’ Argentina tavaszi 6szi 6szi érzeketlen érzékeny 1
97 K105 ‘Buck Sureno’ Argentina bszi tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
98 K106 ‘Caudillo’ Argentina Oszi tavaszi Gszi nap pa}lhossz- nap pe}lhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s - . Y . nappalhossz- | nappalhossz-
99 K107 Chara Ausztralia tavaszi 6szi Gszi érzéketlen érzékeny 1
. s .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
100 K108 Cutter USA Oszi 0szi Oszi érzékeny érzékeny 1
101 K109 ‘Divana’ Horvétorszag Oszi 8szi 8szi nappa Ihossz- nap pa}lhossz- 1
érzéketlen érzékeny
102 K110 “Ellvis’ Németorszag 6s7i bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . Y Y . nappalhossz- | nappalhossz-
103 K111 Estevan Németorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
104 K112 “Feria’ Ausztria 8szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
105 K113 “Fleming’ USA 6szi | tavaszi | sz | M@ppalhossz- | nappalhossz- 2
érzékeny érzéketlen
106 K114 ‘GK Goncdl’ Magyarorszag b7 Gszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 4
érzéketlen érzéketlen
. - . . Y s . nappalhossz- | nappalhossz-
107 K115 Golubica Horvatorszag Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
108 K116 Klein , Argentina 8szi 6szi tavaszi | NP pa}lhossz— nap pa}lhossz— 1
Capricornio érzékeny érzékeny
109 K117 ‘Klein Castor’ Argentina Oszi tavaszi | tavaszi | opPd Ihossz- nap pa}lhossz— 1
érzéketlen érzékeny
110 K118 “Klein Chaja’ Argentina tavaszi | Gszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
R s . Y . .| nappalhossz- | nappalhossz-
111 K119 Klein Escudo Argentina Oszi tavaszi | tavaszi érzékeny érzékeny 1
112 K120 | ‘Klein Flecha’ Argentina tavaszi | sz gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
113 K121 “Koreli’ Franciaorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
114 K122 *Krasota’ Oroszorszag bszi bszi 6szi | MaPPa lhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. ” - . . . nappalhossz- | nappalhossz-
115 K123 Kukri Ausztralia tavaszi | tavaszi Gszi erzéketlen érzékeny 1
116 K124 “Laura Can’ Kanada tavaszi | sz gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
117 Kigs | Krasnodarskaya | o0y Bszi 8szi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
99 érzéketlen érzékeny
118 K126 ‘Maestra’ Olaszorszag 6szi tavaszi bszi nappalhossz- | nappalhossz- 2
érzéketlen érzéketlen
. ; > P P . nappalhossz-
119 K127 McNair 701 USA Oszi 6szi Oszi erzéketlen n.a. n.a.
120 K128 ‘Mv15-06’ Magyarorszag |  6szi bszi gszi | "appalnossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny

n. a.; nincs adat
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M2. Folytatas az el6z6 oldalrol
Minta- | Parcella- , o | AVRN-JAVRN- | AVRN- | oo by | apppoy | A PPD-BL
. 3 Név Szarmazas Algeéen | Blgén | Dlgeén . g . 1. | gén haploid
szam szam i e - . | génalléljai | gén alléljai e
alléljai | alléljai | alléljai képiaszama
. s . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
121 K129 Mv Amanda Magyarorszag Oszi 6szi 6szi érzéketlen érzékeny 1
. o, . . - .| nappalhossz- | nappalhossz-
122 K130 My Prizma Magyarorszag Oszi 6szi tavaszi érzékeny érzékeny 1
123 | K131 ‘ND495’ USA Sszi | tavaszi | sz | moppalhossz- | nappalhossz- 2
érzékeny érzéketlen
124 K134 “Nordic’ USA tavaszi | tavaszi | tavaszi | "eppalnossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. o . . . .| nappalhossz- | nappalhossz-
125 K135 Nuo Maizi Kina Oszi 6szi tavaszi arzéketlen érzéketlen 3
. s Egyesdilt .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
126 K136 Ordeal Kiralysig Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
127 | K137 | ‘PAN2001-27’ Dél-afrikai Sszi | tavaszi | sz | moppalhossz- | nappalhossz- 1
Kdztarsasag érzékeny érzékeny
128 K138 ‘PBV2’ Dél-afrikai 6szi | tavaszi | sz | nappalhossz- | nappalhossz- 1
Kdztarsasag érzékeny érzékeny
. R . Y Y . nappalhossz- | nappalhossz-
129 K139 Ravenna Olaszorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzéketlen 3
D Anitals . . - - . nappalhossz- | nappalhossz-
130 K140 Récital Franciaorszag Oszi 0szi Oszi érzéketlen érzéketlen 2
131 K141 | ‘Red River 68’ USA tavaszi | tavaszi | sz | Moppalnossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
132 K142 “Rigi® Svéjc Bszi 8szi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
oy . . Y Y . nappalhossz- | nappalhossz-
133 K143 Ruzica Horvéatorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzéketlen 4
134 K144 ‘Sagittario’ Olaszorszag &szi tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 3
érzéketlen érzéketlen
135 | K145 | “Sirban Prolifik’ Szerbia bszi | 6szi | sz | "ppalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
136 K146 “Solstice’ Egyesilt b7 Gszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
Kiralysag érzékeny érzékeny
. s Egyesult . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
137 K147 Spartacus Kiralysag tavaszi | tavaszi Oszi érzéketlen érzékeny 1
N . . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
138 K148 Tiger Németorszag Oszi 0szi Oszi érzékeny érzékeny 1
139 K149 “Valoris’ Franciaorszag Oszi 8szi 8szi nappa Ihossz- nap pa}lhossz— 1
érzéketlen érzékeny
140 K150 “Vlasta® Csehorszag b7 Sszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . - .. nappalhossz- | nappalhossz-
141 K151 Wenzel Ausztria Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
142 K152 ‘Wildcat’ Kanada tavaszi | tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 3
érzéketlen érzéketlen
. s . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
143 K153 Zhong Mai 175 Kina Oszi 0szi Oszi érzéketlen érzeketlen 3
144 K154 | Zlatna Dolina’® | Horvatorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 3
érzéketlen érzéketlen
i . . Y s . nappalhossz- | nappalhossz-
145 K155 Adriana Horvatorszag Oszi 6szi Oszi erzéketlen érzéketlen 2
146 K156 ‘Babuna’ Macedénia 8szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
147 | K157 ‘Briana’ Romaénia bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
148 K158 | ‘Demetra OS’ Horvatorszag bs7i S5z gszi | Mappalnossz- | nappalhossz- 4
érzéketlen érzéketlen
. s - P P . nappalhossz- | nappalhossz-
149 K159 Dumbrava Romania Oszi Gszi Oszi érzékeny érzékeny 1
- R . . o .. nappalhossz- | nappalhossz-
150 K160 Libellula Olaszorszag Oszi 6szi Oszi erzéketlen érzékeny 1
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M2. Folytatas az el6z6 oldalrol
Minta- | Parcella- , . |AVRN-JAVRN- | AVRN- |\ ppp gy | appDB1 | 4 PPR-BL
S7am - Név Szarmazas Algén | Blgén | D1gén én alléliai én alléliai | 9N haploid
alléljai | alléljai | alléljai | ¢ Jal 19 1l | wépiaszama
. - - . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
151 K161 Ludwig Ausztria Oszi 6szi 6szi érzékeny érzeketlen 2
. e . .. - .| nappalhossz- | nappalhossz-
152 K162 My Taltos Magyarorszag Oszi 6szi tavaszi érzékeny érzékeny 1
153 K163 ‘NS Rana 1’ Szerbia bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
154 | Ki64 ‘Sana’ Szlovékia bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . . . .. nappalhossz- | nappalhossz-
155 K167 San Pastore Olaszorszéag Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
Qi R : P - - nappalhossz- | nappalhossz-
156 K168 Simonida Szerbia Oszi Oszi Oszi érzeketlen érzékeny 1
157 K169 ‘Skopjanka’ Macedénia bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 3
érzéketlen érzéketlen
158 K170 ‘Soissons’ Franciaorszag Oszi 8szi Gszi nappa Ihossz- nap pe}lhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. " . . Y Y . nappalhossz- | nappalhossz-
159 K171 Tommi Németorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
. S, . .. . . nappalhossz- | nappalhossz-
160 K172 Ukrainka Ukrajna Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
161 K173 ‘Myv Béres’ Magyarorszdg |  6szi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
162 K174 ‘Mv Bodri’ Magyarorszdg | sz bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. PN . . Y . nappalhossz- | nappalhossz-
163 K175 Mv Csardas Magyarorszag Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 1
164 K176 | ‘MvKokirde® | Magyarorszdg | 67 | tavaszi | ez | noppalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
165 K177 ‘Mv Kikelet’ Magyarorszag Oszi 8szi tavaszi | "2P pa}lhossz- nap pa}lhossz- 1
érzékeny érzékeny
166 K178 | ‘MvKodmén® | Magyarorszag b7 Gszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. s . Y s . nappalhossz- | nappalhossz-
167 K179 Mv Kolompos Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
. s . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
168 K180 Mv Marsall Magyarorszag Oszi 8szi 8szi érzeketlen érzékeny 1
. s . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
169 K181 Mv Mazurka Magyarorszag Oszi 0szi Oszi érzékeny érzékeny 1
170 K182 | ‘MvMeniett’ | Magyarorszag b7 Sszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. . s . . s . nappalhossz- | nappalhossz-
171 K183 Mv Siiveges Magyarorszag Oszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
172 K184 ‘My Tallér’ Magyarorszag |  6szi bszi gszi | nappalhossz- | nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. . A P . - nappalhossz- | nappalhossz-
173 K185 Mv Toborzé Magyarorszag Oszi 0szi Oszi érzéketlen érzékeny 1
174 | K186 ‘My Toldi’ Magyarorszdg | 6szi | 6srd | oszi | "@Ppalhossz- ) nappalhossz- 1
érzéketlen érzékeny
. L, . . s .| nappalhossz- | nappalhossz-
175 K187 Mv Karizma Magyarorszag Oszi 6szi tavaszi érzéketlen érzékeny 1
. s . . . - nappalhossz- | nappalhossz-
176 K188 Mv Verbunkos Magyarorszag Oszi 0szi Oszi érzékeny érzékeny 1
177 K189 ‘Mv Walzer’ Magyarorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
178 | K190 |  *yumai34’ Kina Sszi | tavaszi | sz | mappalnossz- | nappalhossz- 3
érzéketlen érzéketlen
. 3 s . P - . nappalhossz- | nappalhossz-
179 K191 APS1P-ADE Olaszorszag Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzéketlen 2
180 K192 | ‘KWS Scirocco’ Németorszag tavaszi bszi gszi | "appalnossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
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M2. Folytatas az el6z6 oldalrol

Minta- | Parcella- , . |AVRN-JAVRN- | AVRN- |\ ppp gy | appDB1 | 4 PPR-BL
. 3 Név Szarmazas Algeéen | Blgén | Dlgeén . g . 1. | gén haploid
szam szam i e - . | génalléljai | gén alléljai e
alléljai | alléljai | alléljai képiaszama
. 100 . P . - nappalhossz- | nappalhossz-
181 K193 Mv213-10 Magyarorszag Oszi tavaszi 6szi érzékeny érzékeny 1
. s Egyesdilt : - . nappalhossz- | nappalhossz-
182 K194 Cadenza Kiralysag tavaszi 6szi Oszi érzékeny érzékeny 1
183 K195 “Marquis’ Kanada tavaszi | tavaszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
184 Kige | TNobeokabozu Japén tavaszi | 6sz gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
Komugi érzékeny érzékeny
. s 1 . P - nappalhossz- | nappalhossz-
185 K197 Sunstar Ausztralia tavaszi 6szi Oszi arzéketlen érzékeny 1
. s . . . . . nappalhossz- | nappalhossz-
186 K198 Amor Németorszag tavaszi | tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 1
187 K199 ‘Mv Lucilla’ Magyarorszag bszi bszi gszi | Mappalhossz- | nappalhossz- 1
érzékeny érzékeny
. L . o o _— nappalhossz- | nappalhossz-
188 K200 Geronimo Olaszorszag Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzékeny 1
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M3. A féhajtas magassagbeli valtozasa (az utolsé teljes level hiivelyének also
részéig mérve) a kisérlet idotartama alatt, (a) a tavaszi életformajia ‘Morex’ és
(b) az oszi életformaju ‘Kompolti Korai’ arpafajtak esetében.

(a)

(cm)
70

y..=082x-348 y._. . =1,79x-40.21
< ini -~ max : :

60 2 .
R=0,991 R'=0,992

¥, = 0.68x 13,99
50 i

R:= 0.99%
40

30

20 |

Az utolso teljes levd hiivelyének magassaga

T T T T T T T T T 1

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

A kisérlet kezdetétol eltelt idé napokban kifejezve

(b)

{cm)
W0

max

v. =041x—-0.51 Vo =2,36x-11734
Jini S 3= =%

60 5 2
R =0.988 R =0,98%

yer_é=0,1-’+x—45=8

50

R: =0.993
40 4

30 |

Az utolso teljes levd hiivelyének magassaga

T T T T T ¥ T T T 1

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

A kisérlet kezdetétol eltelt ido napokban kifejezve
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M4. A molekularis genomanalizis soran hasznalt gén-allél specifikus markerek
listaja

A Annealing
vizsgalt Markernév Szekvencia hémérséklet Referencia
gén [°C]
VRN1AF GAA AGG AAA AAT TCT GCT CG 50
VRNI1-INTR1R GCA GGA AAT CGA AAT CGA AG
VIn-Al Intrl/A/F2 AGC CTC CACGGT TTG AAAGTAA 56
Intrl/A/R3 AAG TAA GAC AAC ACG AAT GTG AGA
Intrl/C/F GCACTCCTAACCCACTAACC 58 van et al
Intrl/AB/R TCA TCC ATC ATC AAG GCA AA 2004" Eu ét
Intrl/B/F CAA GTG GAA CGG TTA GGA CA 63 al é005
Vrn-B1 Intrl/B/R3 CTC ATG CCA AAA ATT GAA GAT GA '
Intr/B/R4 CAA ATG AAA AGG AAT GAG AGC A 58
Intrl/D/F GTT GTC TGC CTC ATC AAATCC 65
Vrn-D1 Intrl/D/R3 GGT CAC TGG TGG TCT GTG C
Intrl/D/R4 AAA TGA AAA GGA ACG AGA GCG 63
Ppd-D1F ACG CCT CCC ACT ACA CTG
Ppd-D1R1 GTT GGT TCA AAC AGAGAG C 54
Ppd-D1 Ppd-D1R2 CACTGG TGG TAGCTG AGATT
Ppd-Dlexon8-F1 GATGAACATGAAACGGG 56
Ppd-Dlexon8-R1 GTCTAAATAGTAGGTACTAGG
Ppd- Beales et al.
Blexon3SNP_F1 AGACGATTCATTCCGCTCC 56 2007; Faure
Ppd- et al. 2007;
Blexon3SNP R1 TCTGAATGATGATACACCATG Yang et al.
Ppd- 2009;
o1 Bl_2nF§1Ic§py_F1 TAA CTG CTC GTC ACA AGT GC . Di%letzal'
p -
B1 2ndcopy R1 CCG GAA CCT GAG GATCATC
PpdB1-F25 AAAACATTATGCATATAGCTTGTGTC 55
PpdB1-R70 CAGACATGGACTCGGAACAC
PpdB1-F31 CCAGGCGAGTGATTTACACA 55
PpdB1-R36 GGGCACGTTAACACACCTTT
wg241F CTGCATGACTGTCAACTACGC 55
wg241R CTCACCATATGCTGCTGACC
Eps-A™1 VatpCF AGGTTAGAGTTGCTGAATACGG 55 Valarik et al.
VatpCR CAAACGTATCAAGTGACTCGTAGC 2006
Adk1F GAAGTTGAGGCCCTGGATG 55
Adk1R CTGCAGCAGGACAAAGCTC
VRN?2 R3C1N3 GCAATCATGACTATTGACACA 55 Yan et al.
RACECIN1 GGGCGAAGCTGGAGATGATG 2004
VRN-A1 Intr2intr6-F CAACTTGTTTGGGACTAAAGGC 56 Chen et al.
Intr2intr6-R CTGCAACTCCTTGAGATTCAAAG 2009
V2ABD-F1 GAAAGAAATCAACGATGGATC 55
VRN?2 V2ABD-R2 ACTGCTAGCTAGCTCCAAGG Zhu et al.
V2ABD-F2 ATCAACGATGGATCGAGGGA 55 2011
V2ABD-R1 AGGAGAGATGTCGAGGAAGAAG
TaFTB-F TCCTAGCAAGCACACGAGTAA 58
TaFTB-R CGTGCACATCATGATCAAAG
VRN-B3 FTB-INS-F CATAATGCCAAGCCGGTGAGTAC 57 Yan et al.
FTB-INS-R ATGTCTGCCAATTAGCTAGC 2007
NOINS-F2 GCTGTGTGATCTTGCTCTCC 57
NOINS-R CTATCCCTACCGGCCATTAG
vrnblilF ATCATCTTCTCCACCAAGGG Shcherban et
Vm-B1 vrnblilR GCGCTCATACCGTTCAAGAA 58 al. 2012
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M5. Az LD térkép létrehozasdhoz hasznalt KASP-markerek szama

Kromoszéma | KASP-markerek szama

1A -
1B 11
1D -
2A -
2B -
2D 8
3A 6
3B -
3D 6
4A 6
4B 8
4D 5
5A 10
5B -
5D 10
6A 5
6B -
6D 6
A 12
7B 5
7D 5
Osszesen 103
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M6. Az LD térkép létrehozasdhoz hasznalt 15K SNP markerek szdma

Genom
Kromoszéma A B D Osszesen

1 697 994 356 2047

2 684 1201 475 2360

3 617 997 166 1780

4 490 420 62 972

5 769 1031 233 2033

6 813 939 203 1955

7 760 758 184 1702
12849
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M7. Az altalunk vizsgalt vernalizacios igényért felelos és a nappalhossz-
érzékenység kialakitasaban szerepet jatszo fobb alléltipusok fékomponens
analizisébol szarmazé eredmények Osszefoglaldsa, a foldrajzi szarmazéas, mint
aktiv valtozo és a két egyedfejlodési fazis (Z49 és Z.59), mint kiegészité valtozok

flggvényében
Faktor 1 | Faktor2 | Faktor 3 | Faktor 4 | Faktor5 | Faktor 6
Eigen érték 3,7 1,6 1,0 0,9 0,7 0,6
Osszesitett variancia
(%) 41,6 59,2 70,1 80,6 88,1 95,3
Faktor — valtozé korrelacio

Szarmazas -0,37 0,59 ns -0,37 ns -0,61
VRN-A1 ns 0,68 0,45 ns -0,53 0,23
VRN-B1 ns 0,75 ns ns 0,57 0,31
VRN-D1 -0,22 0,31 -0,78 -0,39 ns 0,22

PPD-B1 _teljes -0,91 ns ns ns ns ns

PPD-B1 _ csonka gén -0,87 ns ns ns ns ns

PPD-B1_képiaszam -0,96 ns ns ns ns ns

PPD-B1_képiak

kozotti intervallum 0.99 " " " " "
PPD-D1 -0,28 -0,39 0,39 -0,76 ns 0,24

Z49 2011 0,48 ns ns -0,42 ns ns

Z59 2011 0,42 ns ns -0,42 ns ns

Z49 2012 0,38 ns ns -0,44 ns ns

Z59 2012 0,39 ns ns -0,45 ns ns

ns: nem szignifikans

Megjegyzés:

ZA49: a kalasz a zaszlos levél hiivelyének felso részében helyezkedik el

Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol
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M8. Az altalunk vizsgalt vernalizacios igényért felelés és a nappalhossz-
érzékenység kialakitasaban szerepet jatszo fobb alléltipusok fokomponens
analizise, a foldrajzi szarmazas, mint aktiv valtozo és a két egyedfejlodési fazis
(Z49 /DEV49/ és 759 /DEV59/), mint kiegészito valtozok fiiggvényében.

1.0
VRN-B1
YRN-A1
Origin ©
o
0.5 |
VRN-D1
0
PPD-B1 *’IPE\\M_JZ
0.0 HEPEFLinh D'%%?q.éjﬂ
PD—CQ‘I_truncated U
ol
PPD-D1

o 5]
9._
s)
05+
3
o))
o]
=

10t

' ' ' ' ' o Active
-1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0 4 Suppl.
Factor 1:41.64%
Megjegyzés:

Z49: a kalasz a zaszl6s levél hiivelyének felso részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol
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M9. A VRNl és a PPD1 gének lehetséges

fobb allélkombinacioinak

csoportositdsa és azok, amelyeket ténylegesen Kimutattunk a vizsgalt 683
buzagenotipus gyiijteményben

AVRN-Al | AVRN-B1 | AVRN-D1 | APPD-B1 | APPD-D1 .
) ] . . , , Genotipusok
Allélcsoportok gén gén gén gén gén s7Ama
alléltipusai | alléltipusai | alléltipusai | alléltipusai | alléltipusai
Oszi Oszi Oszi érzékeny érzéketlen 260
Oszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 201
Gszi Gszi Gszi érzéketlen érzéketlen 86
Oszi Oszi Oszi érzéketlen érzékeny 33
Oszi Oszi tavaszi érzékeny érzéketlen 4
Oszi Oszi tavaszi érzékeny érzékeny 12
Oszi Oszi tavaszi érzéketlen érzéketlen 13
Oszi Oszi tavaszi érzéketlen érzékeny 2
Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzéketlen 3
Oszi tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 14
Gszi tavaszi Oszi érzéketlen érzéketlen 3
Oszi tavaszi Oszi érzéketlen érzékeny 7
tavaszi Oszi Oszi érzékeny érzéketlen 10
tavaszi Oszi Oszi érzékeny érzékeny 12
tavaszi Oszi Oszi érzéketlen érzéketlen
tavaszi Oszi Oszi érzéketlen érzékeny 2
Oszi tavaszi tavaszi érzékeny érzéketlen 1
Oszi tavaszi tavaszi érzékeny érzékeny 3
Gszi tavaszi tavaszi érzéketlen érzéketlen 1
Oszi tavaszi tavaszi érzéketlen érzékeny
tavaszi tavaszi Oszi érzékeny érzéketlen 3
tavaszi tavaszi Oszi érzékeny érzékeny 6
tavaszi tavaszi Gszi érzéketlen érzéketlen 1
tavaszi tavaszi Oszi érzéketlen érzékeny 2
tavaszi Oszi tavaszi érzékeny érzéketlen
tavaszi Oszi tavaszi érzékeny érzékeny
tavaszi Oszi tavaszi érzéketlen érzéketlen
tavaszi Oszi tavaszi érzéketlen érzékeny
tavaszi tavaszi tavaszi érzékeny érzéketlen
tavaszi tavaszi tavaszi érzékeny érzékeny 1
tavaszi tavaszi tavaszi érzéketlen érzéketlen 1
32 tavaszi tavaszi tavaszi érzéketlen érzékeny

I Dominans allélok

Bl A kimutatott allélkombinacios csoportok, zar6jelben megadva a statisztikai elemzésbe vont 12

6 allélcsoport
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M10. A vizsgilt 683 bizagenotipus és felvételezett két egyedfejlédési fazis
kozotti korrelacid a két évjarat fuggvényében, (a) Z49 és (b) Z59.

(a)
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Megjegyzés:

Z49: a kalasz a zaszlos levél hiivelyének felsd részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol
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M11. A Z49 és a Z59 egyedfejlodési fazisok varianciaanalizise a két év atlagaban
(2011 és 2012), (a) az egyedfejlodési gének, mint fokomponensek és (b) e gének
kiillonb6z6 kombinacioi vonatkozasaban

Z49 Z59
Faktorok DF MS P MS P
(a) Féhatas GLM ANOVA
Intercept 1 | 1,190,945 | 0,00000 | 1,352,257 | 0,00000
VRN-A1 1 0 0,867 0 0,871
VRN-B1 1 11 0,252 8 0,339
VRN-D1 1 209 0,00000 151 0,00009
PPD-B1 _teljes 1 699 0,00000 714 0,00000
PPD-D1 1 1898 0,00000 2530 0,00000
Hiba 677 8 9,6
VRN-AL 1 0,3 0,857 0,3 0,871
VRN-B1 1 10,9 0,237 8,8 0,339
VRN-D1 1 146,9 0,00002 115,2 0,00057
PPD-B1_csonka gén 1 8,6 0,295 1,1 0,733
PPD-B1_kopiaszdm 3 11,9 0,205 8,5 0,451
PPD-B1 kopiak kozotti intervallum 2 79,7 0,00004 84,6 0,00017
PPD-D1 1 1686 0,00000 2308,3 0,00000
Hiba 671 7,8 9,6
(b) Faktor hatas GLM ANOVA
VRN-A1 x VRN-B1 1 16 0,268 1 0,759
VRN-A1 x VRN-D1 1 26,6 0,144 10,3 0,412
VRN-A1 x PPD-B1_csonka gén 1 16,6 0,231 3 0,649
VRN-A1 x PPD-B1_képiaszdm 2 7,5 0,500 54 0,669
VRN-A1 x F_>PD-Bl_kop|ak kozotti 3 5.9 0,641 14 0,058
intervallum
VRN-A1 x PPD-D1 1 1 0,820 1 0,827
VRN-B1 x VRN-D1 1 44 0,059 30 0,158
VRN-B1 x PPD-B1 csonka gén 1 0,7 0,806 3.8 0,606
VRN-B1 x PPD-B1_képiaszam 2 19,9 0,156 16,4 0,296
VRN-B1 x F_>PD-Bl_kop|ak kozotti 3 40 0,0096 45 0,0154
intervallum
VRN-B1 x PPD-D1 1 6 0,416 2 0,713
VRN-D1 x PPD-B1_csonka gén 1 48 0,0397 57 0,0435
VRN-D1 x PPD-B1_kopiaszdm 3 291 0,0410 29,9 0,081
VRN-D1 x EPD—Bl_koplak kozotti 3 34,8 0,0172 33 0,0435
intervallum
VRN-D1 x PPD-D1 1 106 0,0006 64 0,0153
PPD-B1_csonka gén x PPD- 2 79,6 0,0006 527 | 0,019
B1 kdpiaszam
PPD-B1_csonka gén x PPD-B1_kdpiak 0
kozotti intervallum*
PPD-B1_csonka gén x PPD-D1 1 27 0,086 51 0,0289
PPD-B1_kopiaszam x PPD-B1_kopiak | 4 29.4 0,037 274 | 0,0981
kozotti intervallum
PPD-B1_kopiaszdam x PPD-D1 4 11,9 0,218 15,6 0,182
PPD-B1_kopiak kozotti intervallum x
PPD-D1 3 11 0,241 23 0,093
Hiba 677 8-13 10-16

* az elemzést nem tudtuk elvégezni a hidnyz6 alcsoportok nagy szdma miatt

Megjegyzés:

Z49: a kalasz a z&szl6s levél hiivelyének felsd részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol
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M12. A Z49 és Z59 egyedfejlodési fazisok két vizsgalati évben mért
atlagértékeinek a megoszlasa a 12 f6 allélcsoport kozott.

mZ49

szamolva

W Z59

A Z49 és Z59 fazis eléréséhez sziikséges idd januar 1-t8l

Allélesoportok

Megjegyzés:

Z49: a kalasz a zaszlos levél hiivelyének felso részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol
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M13. A Kisérletekben hasznélt génspecifikus markerek allélmegoszlési aranyai
az MTA-ATK észibuza GWA panelben

Gén Marker Allél eloszlas [% Megjegyzés
VRN1AF-VRN1- 13,8% tavaszi allél LD térképbe
INTR1R 86,2% 06szi allél illesztve
Intrl/AJF2- 0% tavaszi (‘Langdom’) allél nem talaltunk
VRN-A1 Intrl/A/R3 100% 6szi allél olimorfizmust
Intrl/C/F-Intrl/AB/R o Oszi alle P
72% hosszi vernalizacids igényli
. allél LD térképbe
Intr2intr6-F/R 26% rovid vernalizacios igényi allél illesztve
2% nem adott jelet
Intrl/B/F-Intr1/B/R3 23,4% tavaszi allél LD térképbe
VRN-B1 Intrl/B/F-Intrl/B/R4 76,6% 6szi allél illesztve
. 0% Vrn-B1S allél nem talaltunk
vmbIilF-R 100% Vrn-B1P™ allél polimorfizmust
VRN-D1 Intrl/D/F-Intrl/D/R3 8,5% tavaszi allél LD térkepbe
Intrl/D/F-Intr/D/R4 91,5% 6szi allél illesztve
R3CIN3- 62,8% 1. tipusi allél nem talaltunk
VRN2 RACECIN1 37,2% 2. tipusu allél OtIpUSC
elkuléniilést
V2ABD-F1-R2 4% ZCCT-A1 null allélt hordozd ritka alléltipus
V2ABD-F2-R1 96% ZCCT-A1,B1,D1 allélt hordozd P
TaFTBFR 0% ‘Hope’ korai tipus nem talaltunk
VRN-B3 FTB-INS-F-R 100% “Chinese Spring’ kései tipus olimorfizmust
NOINS-F2-R 0 pring P P
Ppd- 23,4% érzéketlen allél
Blexon3SNP_F1-R1 A0/ Arod .
Ppd- - 76,6% érzékeny allél LD térképbe
PPD-B1 ‘Récital’ tipus: 36% :
B1_2ndcopy_F1-R1 . yar illesztve
- = Sonora’ tipus: 9%
PpdB1-F25-R70 “Chinese Spring’ tipus: 55%
PpdB1-F31-R36 pring-tipus. 570
Ppd-D1F- 50% érzéketlen allél LD térképbe
PPD-D1 PpdD1R1/R2 50% érzékeny allél illesztve
0% érzéketlen allél nem talaltunk
Ppd-D1 exon8-F1-R1 100% érzékeny allél polimorfizmust
wg241F-R 0% korai tipus nem talaltunk
] 0h Ldeai 11 . .
EPS-AM] VatpCF-R 100% kesei tipus polimorfizmust
22,3% 1. tipus nem talaltunk
Adk1F-R 38,3% 2. tipus fenotipusos

39,4% 3. tipus

elkulénilést
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M13. Folytatas az el6z6 oldalrol

Gén Marker Allél eloszlas [%0] Megjegyzés
1B1R wWMAS000011 75% nincs transzlokacio LD térképbe
KASP-marker 22% van transzlokacio illesztve
34% mutans tipus
RHT-B1 wMAS000001 62% vad tipus LD térképbe
KASP-marker 3% nem adott jelet illesztve
1% heterozigota
RHT-D1 WMAS000002 3%’0/:‘5;3“;;'“"5“5 LD térképbe
KASP-marker - illesztve
2% nem adott jelet
exonb, intron5,
exon6
- szegmensekben
WMAS000029 14% erzeketlen aliihats
PPD-Al 80% érzekeny s
KASP-marker 6% nem adott jelet delécios sorozat
kimutatésahoz
/LD térképbe
illesztve/
intronlrégidban
32% érzéketlen talalhatd
PPD-D1 wMAS000025 65% érzéker]y _ inszercid
KASP-marker 2% nem adott jelet kimutatasahoz
1% heterozigdta /LD térkepbe
illesztve/
exon7 régioban
21% érzéketlen talalhatd delécid
PPD-D1 "g?:%?;?é? 75% érzékeny kimutatésahoz
4% nem adott jelet /LD térkepbe
illesztve/
20% Spark’, ‘Cadenza’, ‘Claire’,
‘Paragon’ tipus
FArleah RSB 78% ‘Rialto’, “Avalon’ tipus
2% nem adott jelet
27% “Spark’, ‘Charger’ tipus
TaET31A K ASP-marker 68% ‘Rialto’, ‘Badger’ tipus LI_D térképbe
4% nem adott jelet illesztve
1% heterozig6ta
10% Spark’ tipus
TaFT31B KASP-marker 42% “Rialto’ tipus
48% nem adott jelet
13% Spark’, ‘Cadenza’ tipus
TaFT31D KASP-marker 85% ‘Rialto’, “‘Avalon’ tipus
2% nem adott jelet
13% “Savannah’ tipus .
TaELF31D KASP-marker 85% °Rialto’ tipus "[i)”t:Srzktf/%be

2% nem adott jelet
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M14. A felvételezett egyedfejlodési és morfolégiai paraméterek, illetve a vizsgalt terméskomponensek varianciaanalizise és fobb értékeinek

osszefoglalasa
6° (%) Atlagértékek
Jelleg Genotipus (G) Evjarat (E) Vetésidé (V) 'LSD
(GxV)
Z30 10,7*** 11,6%** 48,5 0,80 126 195 149 232 130 152 9,2 9,2 13,1
:é é Z31 Hxk* 11,6%** 50,2 0,70 111 178 133 237 112 147 5,6 5,6 7,9
=3
;;_g g Z49 26,2%** 42*** 19,7 0,96 317 378 399 475 334 352 59 59 8,3
3 g
5‘5 s Z59 29,4%** 36,8*** 19,7 0,95 389 445 466 557 408 431 57 57 8,1
ZSE 19,5%*** 52,7*** 13,2 0,93 446 499 545 642 437 461 18,6 18,6 26,3
PH2 [cm] 50,2%** 17,7*** 13,7*** 0,96 73 63 85 74 69 65 3,69 0,38 5,22
< é PH3 [cm] 49,4*** 20,3*** 12,9%** 0,97 82 71 95 84 78 75 3,94 0,41 5,57
E g EAL [cm] 44,8*** 19,8*** 0 0,94 9,4 8,4 10,4 10,8 9,6 9,4 0,67 0,07 0,95
ug g LSE 20 FF=S 54,8 0 0,84 321 304 397 410 307 309 11,1 1,1 15,7
§ 5 SG 46585 11,1%** 17,8*** 0,91 0,21 0,19 0,20 0,17 0,22 0,20 0,003 0,0003 0,004
= LIN [cm] () B F= 17x** 0 0,96 28 27,5 32,5 32,5 28 28 2,21 0,23 3,12
AET [g] 48,9*** 0 0 0,93 41,3 41,1 44,7 37,2 42,9 43,2 2,24 0,23 3,17
AS 32,8*** Qrx* 5,8*** 0,84 41 37 44 41 38 36 3,50 0,36 4,95
X DENS 61,2%** 2,4%** 0,3*** 0,93 2,3 2,3 2,3 2,1 2,3 2,3 0,15 0,01 0,21
2 GY [g] 2,7%** 0 17,9%** 0,19 14 8,3 16 10,5 13,5 13,3 1,69 0,17 2,39
g MET [9g] 60,6*** 0 0,3* 0,94 44,2 44 46,6 42,9 45,2 45,2 2,52 0,26 3,56
g' MS 28,9%** 8,2%** 0 0,82 52 51 56 61 53 52 5,84 0,60 8,26
2 MSW [g] 29, 7*** 8,3*** 0 0,82 2,3 2,2 2,6 2,6 2,4 2,3 0,30 0,03 0,43
8 RT 0 0 8,1%** 0 7 4 7 5) 7 7 0,93 0,10 1,32
g SPIK 33,8*** 15,9%** 11,1%** 0,88 21 19 23 22 22 21 1,04 0,11 1,46
= SS 0 0 16,2** 0 283 147 299 212 260 255 37,17 3,83 52,56
SSP 17,7%*%* 0,1* 40,8** 0,80 2,5 2,7 2,5 2,8 2,4 2,5 0,23 0,02 0,33
SSW [g] 0,4%** 0 19,1* 0,03 11,7 6 13,4 7,9 11,1 11 1,60 0,17 2,26

La harom vizsgalati év atlagaban
*P<0,05; **P<0,01; ***P<0,001

Megjegyzés: MET: fokalisz ezerszemtomege SS: mellékkalaszok szemszama
MS: fokalasz szemszama SSP: szem/kalaszka arany
AET: atlagos ezerszemtomeg MSW: fdkalész szemsiilya SSW: mellékkalaszok szemsulya
AS: atlagos szemszam/kalasz arany PH2: novénymagassag /a fShajtas alapi részétdl a fokaldsz alapi részéig mérve/ Z30: intenziv szarndvekedés kezdete
DENS: kalaszkasfirtiség PH3: ndvénymagassag /a fohajtés alapi részétdl a fokalasz csticsdig mérve/ Z31: az elsé szarcsomé megjelenése a fohajtés alapi részénél
EAL: fokalisz hossza RT: produktiv oldalhajtasok szama Z49: a kalész a zasz16s levél hiivelyének felsd részében helyezkedik el
GY: szemtermés SG: intenziv szarndvekedés sebessége Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybdl
LIN: utolsd szértag hossza SPIK: a fokalasz kalaszkaszama

LSE: intenziv szarndvekedés intervalluma
ZSE: intenziv szarndvekedés vége
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M15. A vizsgalt egyedfejlodési fazisok eléréséhez sziikséges effektiv hoosszeg
értékek megoszlasa a fajtdk PPD1 alléltipusaiban a harom vizsgalati évben.

700
650
600 /
550 3
B
N 450
g 7 17 7
g 7/ I /4 - .
- // // // ——Ppd-D1a_érzéketlen allél
£ 300 // // // — ppd-D1_érzékenyallél
2 250
50 =/ — =:,[
100
50
0 T T T T T T T T T T T T T
Z30 Z31 249 Z59 ZSE 230 231 Z49 Z59 ZSE 230 Z31 Z49 259 ZSE
2013 2014 2015
Egyedfejlédési fazisok
Z30 Z31 249 Z59 ZSE
62 (PPD-D1) | 5.3 2 161 | 188 | 153
Megjegyzés:

Z30: intenziv szarndvekedés kezdete

Z31: az els6 szarcsom6 megjelenése a féhajtas alapi részénél
Z49: a kalasz a zasz16s levél hiivelyének felsd részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybdl

ZSE: intenziv szarndvekedés vége
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M16. Az altalunk vizsgalt egyedfejlodési, morfologiai és terméskomponensek
fokomponens analizisének fobb adatainak osszefoglalasa

Faktor 1 | Faktor 2 | Faktor 3 | Faktor 4 | Faktor 5 | Faktor 6

Eigen érték 6,2 5,6 4,1 2,1 1,7 1,3
Osszesitett
variancia 26,8 51,2 68,9 77,9 85,2 90,8
(%)
Faktor — valtozo6 korrelacid
SG ns 0,69 -0,38 ns 0,34 -0,35
Z30 0,81 ns 0,29 ns ns ns
ZSE 0,95 ns ns ns ns ns
LSE 0,80 0,21 ns ns ns ns
Z31 0,74 -0,20 0,34 ns -0,30 ns
Z49 0,93 ns ns ns -0,24 ns
Z59 0,92 ns ns ns -0,26 ns
PH2 0,46 0,68 -0,43 ns 0,24 -0,25
PH3 0,49 0,65 -0,47 ns 0,26 ns
LIN 0,40 0,64 -0,44 ns 0,21 ns
EAL 0,53 ns -0,57 ns 0,21 0,42
SPIK 0,59 -0,34 ns ns ns -0,44
DENS ns ns 0,58 ns -0,21 -0,71
MS 0,32 -0,82 ns ns 0,43 ns
SSP ns -0,73 ns ns 0,51 0,23
MSW ns -0,76 -0,48 0,35 ns ns
MET -0,31 ns -0,71 0,50 -0,32 ns
RT ns ns -0,29 -0,82 -0,40 ns
SS ns -0,61 -0,30 -0,70 ns ns
AS 0,32 -0,79 ns ns 0,39 -0,20
SSwW ns -0,58 -0,70 -0,31 -0,22 ns
AET -0,34 ns -0,71 0,50 -0,28 ns
GY ns -0,64 -0,70 -0,21 ns ns

ns: nem szignifikans

Megjegyzés:

AET: atlagos ezerszemtdmeg

AS: éatlagos szemszam/kaléasz arany

DENS: kalaszkastiriiség

EAL.: fokalasz hossza

GY: szemtermés

LIN: utolsé szartag hossza

LSE: intenziv szarndvekedés intervalluma

MET: fékalasz ezerszemtomege

MS: fékalasz szemszama

MSW: fékalasz szemsulya

PH2: novénymagassag /a fohajtas alapi részét6l a fokalasz
alapi részéig mérve/

PH3: novénymagassag /a fohajtas alapi részétdl a fokalasz
csucsaig mérve/
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RT: produktiv oldalhajtdsok szama

SG: intenziv szarndvekedés sebessége

SPIK: a fokalasz kalaszkaszama

SS: mellékkalaszok szemszama

SSP: szem/kalaszka arany

SSW: mellékkalaszok szemsulya

Z30: intenziv szarndvekedés kezdete

Z31: az els6 szarcsom6 megjelenése a fohajtas alapi
részénél

Z49: a kalasz a zaszlos levél hiivelyének fels6 részében
helyezkedik el

Z509: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a
levélhiivelybol

ZSE: intenziv szarndvekedés vége



M17. A két 6szi vetésido kisérletben mért hoosszegek osszehasonlitiasa a fébb
egyedfejlodési fazisok kozott a harom vizsgalati év atlagaban.
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Megjegyzés:

KHO (kumulativ héosszeg), EHO (effektiv héosszeg)

Z31: az els6 szarcsomo megjelenése a féhajtas alapi részénél

Z49: a kalasz a zaszlo6s levél hiivelyének fels6 részében helyezkedik el
Z59: a kalasz teljes mértékben kiemelkedett a levélhiivelybol
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M18. Néhany kivalasztott fontosabb morfoldgiai és terméskomponens GWAS
eredményeinek ,,Manhattan plots” és ,,Q-Q plots” legjobb modell szerinti
abrézolasa az egyedi kérnyezetekben (Martonvésar 2013-2015).
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Megjegyzés:

AET: atlagos ezerszemtomeg
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M18. Folytatas az el6z6 oldalrol
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Megjegyzés:

AET: étlagos ezerszemtémeg
AS: atlagos szemszam/kalasz arany
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M18. Folytatas az el6z6 oldalrol
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Megjegyzés:

AS: atlagos szemszam/kalasz arany
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