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1 BEVEZETES

Vilagviszonylatban a buiza a legnagyobb teriileten, és ugyanakkor (a kukorica és a rizs mellett)
az egyik legnagyobb mennyiségben IS termesztett gabonandvénylink. Széles korl
termeszthet6ségének, valamint jol tarolhatd termésének koszonhetéen az 6szi bliza az emberiség
¢élelmezésében kiemelt szerepet tolt be: egyarant fontos névényi fehérje és keményitéforras (FAO
2016; SHEWRY ¢és HEY 2015). Figyelembe véve a vilag népességének novekedését, valamint az egy
fore jutd élelmiszerfogyasztas varhato alakulasat, illetve az egyre nagyobb mennyiségi allati fehérjét
tartalmazoé étrendet, 2050-re a mezdgazdasagnak varhatéan 60%-kal nagyobb mennyiségii élelmet és
takarmanyt kell majd eléallitania - azonos nagysaghi mezdgazdasagi teriileten, raadasul kornyezetet
¢és kozegészséget nem (vagy minél kisebb mértékben) veszélyezteté modon.

A gabonafé¢lék, igy a buza esetében is, a megfeleld terméshozam és mindség biztositasaban
kulcsfontossagl szerepet jatszik a nitrogén (N) mitragyak hasznalata, mivel a makroelemek koziil a
N elérhetdsége gyakorolja a legnagyobb hatast a ndvények vegetativ és generativ fejlodésére.
Ennélfogva a vizellatottsag mellett a N elérhet6sége a buza novekedésének és termdoképességének
egyik leggyakoribb kornyezeti limitald tényezéje (PAN ET AL. 2006; SINCLAIR ET AL. 2019). Mar a
jelenlegi termelésszintek biztositasahoz is nagymértékii mitragya-felhasznalas sziikséges.

A termelékenység fokozasa iranti igények a N miitragyadk felhasznaldsdnak vilag szinten
legalabb tovabbi kétszeres ndovekedését vetitik elé 2050-ig, hacsak a novények N hasznositasi
hatékonysaga nem novekszik jelentdsen (ALEXANDRATOS és BRUINSMA 2012; FAO 2011; TILMAN
2001; TILMAN ET AL. 1988). A kijuttatott N miitragyak hasznosuldsa mar jelenleg sem megfeleld: a
kijutatott mennyiség 50-70%-a - elveszve a novény-talaj rendszerbdl - szennyezi az atmoszférat, a
felszini és talajvizeket (GOOD ET AL. 2004). A N miitragyaadagok novelése a kdrnyezeti és gazdasagi
karok tovabbi novekedéséhez vezethet, hiszen a miitragyazas koltségei a mezégazdasag termesztési
koltségeinek mar most is jelentds részét teszik Ki, raadasul koltségiik a jovoben tovabb ndvekedhet,
mivel eldallitasuk, szallitasuk €s kijuttatasuk nagy mennyiségii fosszilis tiizeldanyag felhasznalasat
igényli.

A mezbégazdasagi termelékenység fokozasa, a termesztés gazdasdgossaga és a kornyezetiink
védelme a N miitragydk hatékony felhasznalasat koveteli meg. Ennek megvalositasahoz magas
szintli, a novény igényeit jol kiszolgalo agrotechnikai modszerek alkalmazasa sziikséges
(HAWKESFORD ¢és GRIFFITHS 2019; TILMAN ET AL. 1988). Ezenkiviil, hagyomanyos nemesitési és
biotechnologiai modszerek segitségével olyan, jobb nitrogén hasznositd képességii vonalak
nemesitése a cél, melyek gyenge N ellatottsag esetén is képesek megfeleld termésmennyiség
elérésére, raadasul jo mutragya reakcioval rendelkeznek (SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018).

Buza esetében viszonylag kevés informacio all rendelkezésre a nitrogén hasznositasi
hatékonysdg genetikai hatterérdl, a génkifejezddés Osszetett szabalyozasarol, mivel az 1Uttord
munkakat az Arabidopsis thaliana L. modellndvényen, illetve mas gabonanovényeken - foként
kukorican (Zea mays L.) és rizsen (Oryza sativa L.) - végezték. A nitrogén hasznositasi
hatékonysaggal kapcsolatban azonositott gének szamaban, a N felvételében €s szallitasaban résztvevo
enzimek szerkezetében és funkcigjaban, illetve szabalyozasukban az egy ¢€s kétszikii fajok kozott
alapvetd kiilonbségek figyelhetok meg. Emiatt a modellnvényekben felfedezett ortolog gének
funkcidja nem extrapolalhaté csupan szekvencia homologiak alapjan (PLETT ET AL. 2018). Raadasul,
a kilonféle gabonafélék tapanyagfelvételében, annak dinamikajaban €s asszimilacidjaban 1évé
kiilonbségek miatt a nitrogén hasznositasi hatékonysagot meghatarozo genetikai komponensek
kiilonbozhetnek. Mindemellett a nitrogén hasznositasi hatékonysag komplex folyamatat a kdrnyezeti
faktorok és a genotipus x kdrnyezet kolcsonhatas is nagymértékben befolyasolja. Mindezen tényezok
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miatt a buza nitrogén hasznositasi hatékonysaganak molekularis-genetikai folyamatai még nem
kelloképpen tisztazottak. Tovabba a Magyarorszagon termesztett 0szi blzafajtak és nemesitési
alapanyagok nitrogén hasznositasi hatékonysagat korabban részletekbe menden még nem vizsgaltak.

Ennek felderitésére oOsszeallitottunk egy kozép-eurdpai fajtaszortimentet és nemesitési
anyagot képviseld 93 0Oszi buza genotipusbol allo gytjteményt, mely reprezentdlja a régidban
termesztett 6szi buza vonalak genetikai diverzitasat. Ezt a gylijteményt szant6foldi koriilmények
kozott, egymast kdvetd harom évjaratban, egy fejtragyazas nélkiili és egy optimalis nitrogén ellatast
biztosito kezelés segitségével tanulmanyoztuk.

Munkank tervezésekor az alabbi célkitlizéseket fogalmaztuk meg:

e A N mitragya kezelés hatdsanak jellemzése a nitrogén hasznositasi hatékonysagra és
komponenseire, valamint a blza fejlodését és termOképességét meghatarozd agrondmiai
jellegre tobb évjarath tenyészkerti kisérletekben

o A vizsgalt jellegek kapcsolatainak, Osszefliggéseinek vizsgalata a nitrogén hasznositas
kialakitasaban résztvevo kulcsfontossagu jellegek azonositdsa érdekében

e Kornyezeti tényezok és a genetikai kiilonbségek hatasanak tanulmanyozasa a vizsgalt jellegek
kifejezddésére

e Az asszociacids analizishez hasznalt gyijtemény genetikai diverzitasanak, populacid
struktirajanak jellemzése, a kapcsoltsagi egyensulytalansag felmérése

e Nitrogén hasznositasi hatékonysag genetikai hatterének vizsgalata 6szi bizaban, asszociacios
elemzés segitségével



2 IRODALMI ATTEKINTES
2.1 A buza szarmazasa

Rendszertanilag a k6zonséges, avagy kenyérbuza (Triticum aestivum L.) a szamos termesztett
fajt is tartalmaz6 pazsitfiifélék (Poaceae) csaladjaba, azon beliil a jorészt ontermékenyiilé fajokbol
allo Triticeae nemzetségcsoportba tartozik (FEUILLET ET AL. 2008; RADICS ET AL. 2007). A Triticeae
fajok mindegyikének hét (x=7) az alap-kromoszomaszama. Az ide tartoz6 fajok - ploidszintjiik
alapjan - harom csoportba sorolhatok (ANTAL ET AL. 2005; GONCHAROV 2011; SHEWRY 2009):

1. diploid (alakor) sorozat n=7; genom: A
2. tetraploid (tonke) sorozat n=14; genom: BA vagy GA
3. hexaploid (tonkoly) sorozat n=21; genom: BAD vagy BAG

A természetes populacioik szelektalasaval, ,,nemesitésével” elészor az alakor (Triticum
monococcum L.), a tonke buza (Triticum turgidum Schrank ex Schiibler) és az arpa (Hordeum vulgare
L.) kertilt termesztésbe — mintegy 10-12 ezer évvel ezelétt.

A hexaploid btiza tobb spontan hibridizacios folyamat eredményeképpen johetett 1étre (PEPO
€s SARVARI 2011; SHEWRY 2009), természetes vad 6se nem ismert. Legval6sziniibb, hogy a B genom
vad Ose a ma ismert fajok koziil az Aegilops speltoides Tausch-hez (2n=2x=14, SS) all a legkdzelebb.
Ezen 6si faj és a vad Triticum urartu Thumanjan ex Gandilyan (2n=2x=14, AA) koz6tti spontan
hibridizacios esemény eredményeként johetett 1étre a tetraploid vad emmer buza (Triticum turgidum
ssp. dicoccoides Koern. ex Asch. & Graebn. /2n = 4x = 28, BBAA)/, ami a modern tetraploid ¢és
hexaploid genotipusok BA genomjanak feltételezett 6se. A Triticum turgidum ssp. dicoccoides
domesztikacidjaval jott 1étre a haziasitott emmer (T. turgidum subsp. dicoccum Schrank, BBAA) és
a durum buza (T. turgidum subsp. durum Desf., BBAA). A jelenleg legvaloszinlibb hipotézisek
szerint valahol a Kozel-Keleten, 1.e. 8000 koriil egy masodik hibridizacids esemény is tortént a T.
turgidum subsp. durum vagy a T. turgidum subsp. dicoccum és az Aegilops tauschii Coss. (2n = 2x =
14, DD) kozeli rokonai k6zott. Ennek eredményeként jott 1étre az allohexaploid kenyérbitiza (Triticum
aestivum L., 2n = 6x = 42, BBAADD) (EL BAIDOURI ET AL. 2017; FEUILLET ET AL. 2008; PONT ET
AL. 2019; SHEWRY 2009; VAsIL 2007). A mitokondrialis és plasztisz DNS analizisek azt is
kimutattak, hogy a tetraploid és hexaploid buizafajok anyai sziil6partnere az Aegilops speltoides 6se
lehetett (WANG ET AL. 1994;WANG ET AL. 1997). Az allohexaploid kenyérbiiza Kis-Azsian keresztiil
jutott el a mai GOrogorszag teriiletére (i.e. 8000 koriil); a Balkanon keresztiil észak-felé (i.e. 7000)
terjedt, majd Olaszorszag, Franciaorszag és Spanyolorszag teriiletén keresztiil érte el az Egyesiilt
Kiralysag és Skandinavia teriiletét (i.e. 5000) (SHEWRY 2009).



2.2 Az 6szi buza gazdasagi és €¢lelmezési jelentdsége

A Triticeae nemzetségcsoportba tartozé gabonaféléket elsésorban kenyérgabonaként
hasznositjuk, de az allatok takarmanyozasaban takarmanygabonaként is fontos a szerepiik (PEPO és
SARVARI 2011; RADICS ET AL. 2007). A gabonaféléket vilagszerte tobb mint 700 millié hektarnyi
teriileten, a vilag szantoteriiletének kozel felén, mintegy 2,5 milliard tonna mennyiségben termesztik
(FAO 2018). Kiemelkedd jelentdségiiknek egyik f6 oka, hogy a gabonandvények terményei hosszl
ideig eltarthatok, tovabba, hogy termesztésiik jol gépesithetd. Napjainkban a buza a legnagyobb
terlileten termesztett ndvényfaj, a szant6foldi miivelésre alkalmas teriiletek 15%-an, 220 milli6 ha-on
termesztik. Tobb, mint 700 millid tonnas termésmennyiségével a kukorica és a rizs mellett a
legnagyobb mennyiségben termesztett gabonandvények kozé tartozik (FAO 2018; SINCLAIR ET AL.
2019). Mennyiségileg a nyugat-curdpai (33,4%), indiai (12,5%) ¢és kinai (17,6%) buzatermesztés
képviseli a vilag buzatermesztésének jelentds részét. Jelentés még az Oroszorszagi Foderacio és az
Amerikai Egyesiilt Allamok buzattermesztése (SWARBRECK ET AL. 2019). Hazankban is a
gabonafélék foglaljak el a szant6f6ldi termdteriiletek legnagyobb részét. Az Gszi buza vetésteriilete
1,0-1,1 millé6 ha kozott valtozik hazankban, ezzel (a kukoricaval egyiitt) a legnagyobb teriileten
termesztett gabonandvényeink egyike. Hazankban a buza éves termésmennyisége atlagosan 5 millid
tonna, tehdt termésatlaga 4-5 t ha™ kozott alakul (KOZPONTI STATISZTIKAI HIVATAL 2019).

Egy jo terméképességli 6szi buiza terméshozama Magyarorszagon, kedvezd iddéjaras esetén,
jo tapanyagellatottsag és magas szinvonall termesztéstechnoldgia mellett elérheti 10 t ha-t (SHEWRY
2009). Szemtermését elsOsorban élelmiszerként (66,1%) hasznositjak. Jelentés mennyiséget
hasznalnak még takarmanyozasra (20,9%), a vetémageléallitas, feldolgozas 9,9%-ot, mig a nem
¢lelmezési céli hasznositas (ipari nyersanyagok, biolizemanyag eldallitas, stb.) 3,1%-ot tesz ki
(KOzPONTI STATISZTIKAI HIVATAL 2014). A sikérképzo fehérjéket tartalmazo gabonakbdl leginkabb
kenyeret készitenek, azonban a kiillonb6z6é buzafajtaknak szamos mas siitd-, tészta- és cukraszipari
felhasznalasi modja van. Habar a bliza 6nmagaban is j0 mindségli abraktakarmany, az 6rléskor
keletkez6 melléktermékét, a fehérjében és asvanyi anyagokban gazdag buzakorpat is szoktak
abraktakarmanyként hasznalni (RADICS ET AL. 2007; SHEWRY 2009).

A buza fontos szerepet tolt be a vildg lakossaganak taplalkozasaban, az emberiség
kaloriasziikségletének mintegy 20%-at fedezi. Mindamellett, hogy magas az asvanyi elem tartalma,
az egyik legnagyobb mennyiségben fogyasztott nem allati fehérje forras is. Az éves fogyasztas
mennyisége a fejlettebb orszagokban 60-70 kg f6%, mig a fejlédd orszagokban ennek a mennyiségnek
a tobbszorose is lehet (ALl ET AL. 2014; SHEWRY és HEY 2015). Manapsag a termesztett buizafajtak
koriilbeliil 90-95%-at a hexaploid kenyérbuza teszi ki (FEUILLET ET AL. 2008; SHEWRY 2009).
Elterjedtségének egyik f6 oka, hogy valamennyi gabonaféle koziil, viz és dagasztas hatasara, csak a
kenyérbuza tartalékfehérjéibdl alakul ki megfeleld mindségi sikér (GIANIBELLI ET AL. 2001). Ennek
koszonhetden a tészta a kelesztésnél keletkezd gazok feszité hatasanak képes ellenallni, igy laza
allomanyu, konnyen emészthetd siitGipari termékek készithetok buzalisztb6l (RADICS ET AL. 2007;
SHEWRY 2009).

A buiza taplalkozasbeli jelentdségét a szemtermésében felhalmozott nagy mennyiségii tartalék
tapanyagok (fehérjék, keményitd és lipidek) adjak. A buza lisztjének nagy energiatartalmat a benne
1év6 keményitd adja, mivel a blzaliszt legnagyobb részét kitevé endospermium tilnyomorészt (~70-
75%) keményitobol all. Az étkezési célra termesztett buza szemtermésének fehérje tartalma magas,
szarazanyagra vetitve 8-18% kozott valtozik (altalaban 11-15%). A buzaliszt biologiai értékét (avagy
fehérje hasznosulasat) az alacsony lizin és treonin aminosav tartalma korlatozza; 6sszfehérjéinek 80-
90%-a glutén fehérjék, mig 10-20%-at az albuminok és globulinok teszi ki (ALIET AL. 2014; SHEWRY
és HEy 2015; VAsIL 2007; ZORB ET AL. 2018). Nyersrost tartalma kicsi, koriilbeliil 2-3%, am



szemtermése szamos vitaminnak és asvanyi anyagnak (vas, cink, szelén) kival6 forrasa; csiraolajaban
sok az E-vitamin, mig aleuron rétegében jelentés mennyiségben megtalalhatok az asvanyi elemeken
kiviil a B-csoportbeli vitaminok is (SHEWRY és HEY 2015). Az 6rlési folyamat soran az aleuron réteget
¢s a csirat altalaban eltavolitjak, aminek kovetkeztében a liszt vitamin, dsvanyi anyag és nyersrost
tartalom jelent6sen csokken. Taplalkozasi szempontbdl ezért eldnydsebb a teljes kidrlésti termékek,
a btizadara és a buzakorpa fogyasztasa (SHEWRY 2009).

2.3 Az 6szi buza éghajlatigénye

Bér a kornyezeti tényezO0k nagymértékben meghatdrozzak a buza termdéképességét, a buza
mind az éghajlati, mind a talajtani feltételeket illeten alapvetéen jo adaptacios képességekkel
rendelkez6 névényfaj. Ez teszi lehetdvé, hogy a legkiilonbdzobb éghajlati és talajtani koriilmények
kozott termeszthessiik: a tropusok, a sivatagok és a sarkvidékek kivételével szinte mindeniitt
termesztik is (ANTAL ET AL. 2005; PEPO és SARVARI 2011; RADICS ET AL. 2007). Termesztési teriilete
az északi szélesség 67. fokatol a déli szélesség 45. fokaig terjed, am termesztésének a mérsékelt €gov
hémérsékleti és csapadékviszonyai felelnek meg a legjobban (CAVANAGH ET AL. 2013; NUTTONSON
1957; RADICS ET AL. 2007).

A buiza terméképességét nagymértékben meghatarozza életciklusanak hossza: a hosszabb
vegetacios periddussal rendelkez6 6szi buza terméképessége 20-50%-kal nagyobb, mint a tavaszi
buzaé (ANTAL ET AL. 2005; RADICS ET AL. 2007). Ezért ahol a klimatikus viszonyok lehetové teszik,
leginkabb 6szi buzat termesztenek. Az életciklusbeli kiilonbségek fontos szerepet jatszanak a
kiilonb6z6 kornyezeti koriilményekhez vald alkalmazkodasban (GONCHAROV 2003). A mérsékelt
égov déli részén a fakultativ, vagy a tavaszi buza termeszthetd, mivel ezeken a teriileteken a tél
tulsdgosan enyhe az Oszi ¢életformdji buzafajtdk vernalizacidés igényének kielégitéséhez
(KONOPATSKAIA ET AL. 2016). A mérsékelt égov északi részein is csak addig termesztheté az Gszi
blza, mig a téli homérséklet nem til alacsony szamara. A tavaszi bliza ezen a hatiron tul is
termeszthetd, egészen addig, amig a fagymentes tenyésziddszak hdosszege kielégiti a fajta minimalis
szlikségletét (RADICSET AL. 2007). A kornyezeti koriilményekhez valo adaptacioban nagy jelentsége
van a virdgzas és szemtelitddés idOpontjanak. A buza virdgzasdnak iddpontjat nem csak a
hoémérséklet, hanem a nappalhossz is meghatirozza, emiatt a buza életciklusat befolyasolo
géncsaladok (VRN, PPD) jelenleg is a genetikai kutatasok kdzéppontjaban allnak (KiSS ET AL. 2014).
A fajtavalasztasnal az egyik legfontosabb szempont, hogy akkor és olyan fajtat vessenek, amelynek
optimalis koriilmények kozott kovetkezik be a viragzasa az adott kdrnyezetben, majd a szemfejlodése
megfeleld 1d9 all rendelkezésre.

Az olyan meteorologiai elemek, mint a hémérséklet, a csapadék és a napsiitotte orak szama
meghatarozzadk a bluza egyes fenoldgiai fazisainak hosszat, egyedfejlodésének iitemét, ezaltal a
novény altal felvett tapanyagok €s a megtermelt asszimilatumok mennyiségén keresztiil befolyasoljak
a termoOképességet és a siitdipari mindséget is. A buzandvény kiilonboz6 fenologiai fazisaiban a
kornyezeti tényezOk a termés kiilonb6z6 komponenseit (teriiletegységre jutd kaldszszdm, a
kalaszonkénti szemszam és az ezerszemtomeg) modosithatjak (1. abra).

Gyakorlatban a buza termésingadozasait az abiotikus tényezok koziil elsésorban a
csapadékhiany, illetve a nem megfeleld csapadékeloszlds okozza. A buza relative mérsékelt
vizigényli ndvény. A legtobb teriileten termeszthetd, ahol az éves csapadékmennyiség eléri 250 mm-
t, €s nem haladja meg az 1750 mm mennyiséget (LEONARD ES MARTIN 1963; VAsSIL 2007). Hosszu
tenyészideje alatt (260-290 nap) mindossze 480-550 mm csapadék is elegendd az optimalis
fejlodéséhez. A tenyészidd soran hullott csapadék eloszlasanak azonban meghatarozo szerepe van a
termés mennyiségére és mindségére (ESER ET AL. 2017).
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1. abra: A buza novekedésének és fejlodésének vazlatos abraja Reynolds et al. (2012) nyoman.
A fenologiai fazisok alatt a hajtas-merisztéma fejlodése lathatd. Az abra aljan a kiillonb6z6 novényi
szervek kialakulasa, novekedése, valamint a terméskomponensek kialakulasanak idészakai lathatok.

2.4 Az 6szi buza talaj, tdpanyagigénye és tdpanyagellatasa

A buza legjobban a mély termdrétegii, nagy humusztartalmu, jo szerkezetli, kedvezd viz-,
tdpanyag-, hé- és levegdgazdalkodasu talajokat kedveli, mint a kozépkotott mezdségi talajok
(csernozjom talajok) vagy a kozépkotott erdétalajok. JO adaptacios képességének koszonhetéen
azonban, megfelel6 agrotechnikaval, a kevésbé kedvezé barna erdd, réti és ontés talajokon is
hatékonyan termesztheté (PEPO és SARVARI 2011).

A gabonaf¢lék terméképességét nagymértékben a tapanyagok és a viz elérhetdsége, illetve
felvételének hatékonysaga hatarozza meg (SINCLAIR ET AL. 2019). A magas terméshozam és
megfeleld mindség elérése érdekében a buzanak fejlédése minden szakaszaban a tdpanyagok
harmonikus elérhetdségére van sziiksége.

A buza tapanyagigényes novény, tdpanyagigényét a talaj természetes tdpanyag-szolgaltatd
képessége csak részben tudja fedezni. A gabonafélék termésszintjének nagymértékii novekedése az
elmult évszazad soran elsdsorban az 1j, intenziv termesztéstechnoldgia koriilményeihez optimalizalt
fajtak eldallitasanak, a nagymennyiségli mitragyahasznalatnak ¢és a novényvédd szereknek
koszonheté (LOPEZ-ARREDONDO ET AL. 2013; SCHOLTEN 1994; TILMAN ET AL. 1988). A
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buzatermesztés technologiai elemei kozott a tapanyag-gazdalkodas kiilondsen fontos helyet foglal el,
ugyanis a tapanyagellatas direkt és indirekt mdodon is befolyasolja a tobbi agrotechnikai elem

érvényesiilését, segit fenntartani a talaj terméképességét és megeldzni a talaj leromlasat (CAKMAK
2002; PEPO és SARVARI 2011).

A talajok termékenységének fenntartasa érdekében elbre biztositjuk a termesztéshez
sziikséges tapanyagokat, javitjuk a talaj aktualis tapanyag ellatottsagat, helyredllitjuk a tapelemek
egyensulyat, ezzel megel6zve a talaj tapanyagkészleteinek kimeriilését, leromlasat (CAKMAK 2002).
Mivel Magyarorszagon az allattenyény€sztd agazat visszaszoruldsa miatt az istallotragyazas,
higtragyazas kevésbé jellemz0O, a buza tragyazasi rendszerében napjainkban a miitragyaknak van
kiemelked6 szerepiik (ANTAL ET AL. 2005).

A kijuttatand6 tapanyagmennyiség meghatarozasahoz a szant6foldi termdhely, okologiai
adottsagok ismeretében és a korabbi évek tapasztalatai alapjdn meghatdrozzak a tervezett
termésszintet, Majd a talaj tdpanyag szolgaltatd képességének és a kivalasztott fajta
tapanyagreakcidjanak, fajlagos tapanyagigényének ismeretében meghatarozzak, hogy pontosan
mennyi tapanyagot érdemes Kijutatni a tervezett termésszint eléréséhez. Legnagyobb mennyiségben
harom makroelem (nitrogén, foszfor, kalium) utanpétlasara kertil sor.

Mivel a N nélkiilozhetetlen alkotorésze aminosavaknak, nukleinsavaknak, fehérjéknek,
klorofillnak és masodlagos metabolitoknak, a makroelemek koziil legnagyobb mennyiségben a
novényeknek a nitrogénre van sziiksége (SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018). Magyarorszagon a talaj N
szolgéltatd képességét a humusztartalom alapjan szoktdk becsiilni a termdhelyi kategéridk és a
kotottség figyelembe vételével, illetve a talaj osszes N tartalma alapjan becsiilheté a névények
szamara pillanatnyilag elérheté N mennyisége. A talaj 6sszes N tartalmat Kjeldahl vagy Dumas
modszerrel hatarozzak meg, mig az asvanyi N formak mennyiségét hig sdsavoldattal vizsgaljak. A jo
szerkezetli aerob talajok legjelentdsebb nitrogénforrdsa a nitrdt, ugyanis az ammonium
koncentracioja a gyors nitrifikacio €s az ammonium fixacid miatt alacsony, tehat a buzatermesztésre
hasznalt talajokban a nitrat elérhetésége dominal. A talajoldatban nitratot és ammoniumot egyarant
szolgaltatd talajokbol az ammoniumot nagyobb mennyiségben veszik fel a ndovények, mivel
energiaigényes redukcids lépések nélkiill egybdl hasznalni tudjdk a glutamin-szintdz enzim
segtségével glutamin eldallitasara (KANT 2018; KRAPP 2015; LOPEZ-ARREDONDO ET AL. 2013; PLETT
ETAL. 2018).

Az asvanyi nitrogén miitragya altaldnosan hasznalt formai az ammonia, az ammonium szulfat,
az ammonium nitrat és a karbamid (CORMIER ET AL. 2016). A nitrogén miitragyak adagolasa
funkcionalisan eltér a tobbi makroelemétdl, mert mobilis elemként nem juttathato ki egyszerre, azaz
egy adaghan, eldre. A nagy veszteségek elkeriilése érdekében a talajtani koriilményekhez (kémhatas,
mésztartalom, pufferkapacitds) és a novény tapanyagfelvételének dinamikdjdhoz igazitva, tobb
részletben érdemes kijuttatni. Blizdnal a kelés utdn a mag koriilbeliil 6 mg-nyi fehérje tartaléka a
csirazashoz ¢€s az els6 levél megjelenéséig elegendd (ZORB ET AL. 2018).

Kezdetben a kel6-bokrosodd allomany N felvétele még kis mértékii, a vetéskor kijutatott
kisebb mennyiségii starter tragyanak nagy jelentdsége lehet a gyokerek altal konnyen felvehetd
tapanyagok Dbiztositasaban, ezaltal a bokrosodas eldsegitésében, az asszimilalo feliiletek
kialakulasaban, ami megalapozhatja az elérhet6 terméshozamot (LOPEZ-BELLIDO ET AL. 2005;
PALMAI és HORVATH 2016). A buza a teljes N tartalmanak 15-20 %-at a bokrosodasig, 40-50 %-at a
szarbaindulasig, mig a 90 %-at a kalaszolasig veszi fel (DELOGU ET AL. 1998).

A buza legintenzivebb N felvételére a bokrosodas végén — szarbaindulas soran keriil sor
(MALHI ET AL. 2006). Ezt figyelembe véve, a tavasszal kijuttatandd N miitragya mennyiségét
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megosztva (tél végén, a vegetacio indulasat kovetden, majd a szarbaindulas kezdetén) érdemes
kijuttatni, igy igazodva a ndovényi N felvételének dinamikajahoz (RAHMAN ET AL. 1970;
SZENTPETERY ET AL. 2005). A kés6bb kijuttatott N miitragya hasznosulasa kétséges, mivel kalaszolas
utan a gyokerek N felvétele jelentdsen csokken. Ezt igazolja, hogy arataskor a biiza szemtermésében
talalhato N 50-95%-at a vegetativ szervekbdl - remobilizacio utjan - felszabadul6 N adja (KICHEY ET
AL. 2007; PALTA és FILLERY 1993; PASK ET AL. 2012; ZORB ET AL. 2018).

A foszfor ¢s kalium rendszeres utanpotlasarol is gondoskodni kell, mivel talajaink felvehetd
foszfor és kalium mennyisége a termesztett botermo fajtak sziikségletéhez mérten nem elegendd. A
buiza termOképességére a N utan a foszfornak van a legnagyobb hatasa. A foszfor- és kaliumtartalmu
mitragyak a N tartalmu mitragyakkal ellentétben kevésbé mobilis elemek, kiligozodasuk nem
jellemzd. A megfeleld elérhetdségiik nagymértékben hozzajarul a j6 bokrosodashoz, ezért a fejlédo
novények szdmara fontos, hogy mar Osszel megfeleld legyen a talaj felvehetd foszfor és kalium
tartalma is. Ezért mar az 6szi talajmunkakkal egy menetben, alaptragyazas soran ki szoktak juttatni
Oket, abba a talajrétegbe, ahol a gyokérzet zome el fog helyezkedni (ANTAL ET AL. 2005).

2.5 Anitrogénmiitragyazas hatdsa az 0szi bliza terméshozamara és a termés mindségére

A vilag termoéteriileteinek kozel 60%-kan a tapelemek hianyos elérhetéségére (N, P, K, S, Fe
¢s Zn) vezethetd vissza az alacsony termdéképesség. A makroelemek koziil a N elérhetdsége
gyakorolja a legnagyobb hatast a bliza fejlédésére. Befolyasolja a csirandvények fejlodését, a
bokrosodast, a levélfeliilet kialakuldsadt, a buzandvény vegetativ és generativ fejlodését
(HAWKESFORD 2014). Meghatarozza az asszimilalo feliilet kiterjedésének mértékét, a levélfeliilet
id6tartamot, igy az asszimildtumok termelését is alapvetden befolyasolja. A ndvények N hidnyos
allapota kisebb levélfeliilettel, csokkent levélfeliilet id6tartammal, a fotoszintetizald szdvetek
csokkent klorofilltartalmaval jar, ami limitalja a biomassza és termés mennyiségét is (CORMIER ET
AL. 2016; VERESET AL. 2018). A novények vegetativ és generativ fejlédése és a N elérhet6sége kozott
fenndllo kapcsolat, illetve maga a N felvétel kulcsfontossagu szerepe a termésmennyiség
meghatarozasaban ravilagit arra, hogy gyakran a N eclérhetésége a buza novekedésének és
termOképességének egyik f6 limitalo tényezbje (PANET AL. 2006; THOMAS R. SINCLAIR ET AL. 2019).
Mitragyakat mar a 19. szazad 6ta haszndl a mezdgazdasag, a N miitragyak nagymértékii eldallasa a
Habere-Bosch eljaras felfedezése utan valt elérhetévé.

A z0ld forradalom hatdsdra nemcsak a felhasznalt N miitragydk mennyisége novekedett,
fejlettebb agrotechnikai modszerek és uj, magas harvest-indexii (a gazdasagilag hasznos termés és a
novény biomasszajanak hanyadosa) fajtak is bevezetésre keriiltek, melyek nagyobb N doézisok
kijuttatasat tették lehetové a megd6lés kockazata nélkiil (HAWKESFORD 2014). A z6ld forradalom
hat4séra a buza termesztési rendszerében a N tragya hasznalat 6,9 szeresére-, a foszfor tragyazas 3,5-
szeres novekedett, melynek hatasara a biiza termdképessége megharomszorozodott (CAKMAK 2002,
HAWKESFORD 2014).

A novény N ellatottsaga nemcsak a szemtermés mennyiségét, de annak fehérje tartalmat €s
Osszetételét — ezaltal bizonyos mértékig a liszt mindségét is meghatirozza. A szemtermés
fehérjetartalmanak az élelmiszercélii gabondk esetében a jo siitdipari mindség elérésében van nagy
jelentésége, ugyanis ez utobbi meghatarozza a termény felvéasarldsi arat, ezaltal a termesztés
jovedelmezdséget is. Emellett magas fehérjetartalmi (sikértartalmu) lisztb6l nagy térfogatt, laza
bélezetii kenyér, illetve konnyti, jol nyajthato tészta készthetd (HAWKESFORD 2014; ZORB ET AL.
2018). A N miitragyahasznalat és a buza terméképessége kozott erds pozitiv korrelacié mutathato ki
(ZORB ET AL. 2018). A kijutatott N miitragya adag és a termésmennyiség viszonya egy telitési
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gorbével jellemezhet6 a legjobban. A termelék sokszor a gazdasagilag optimalis mennyiségnél tobb
N miitragyat juttatnak ki, mert a kdrnyezeti hatas miatt nehéz megbecsiilni az optimalis mennyiséget
(SWARBRECK ET AL. 2019; TILMAN ET AL. 1988). A N mitragyak hasznosulasat az évjarathatas,
kiilondsen a csapadék mennyisége ¢és eloszlasa nagymértékben befolyasolja. A fajtdk kozott
tdpanyagigényben ¢és miitragyareakcioban jelentkezd kiilonbségek lehetdséget nyujtanak jobb
tapanyag hasznositd képességii és jobb tapanyagreakcidju vonalak nemesitésére. Mivel a buza a
tapanyagok kiegyenstlyozott ellatasat igényli, ezért a genetikai €s iddjarasi tényezok mellett a N
mitragya adagok termésnoveld hatdsa jelentdsen fligg a tobbi makroelem elérhetdségétdl (kiillondsen
a foszforétol) is; bizonyos termésszint felett pedig mar elengedhetetlen a mezoelemek (Ca, Mg, S),
valamint a mikroelemek (Cu, Fe, Zn, Mn, Mo) harmonikus egyensulyanak fenntartdsa is. A N
mitragya adag gazdasagi optimuma un. ,mitragya dozis-valasz gorbe” segitségével hatarozhatd
meg, amely jelent6sen valtozik a fajtak és a kornyezeti feltételek fiiggvényében (HAWKESFORD és
GRIFFITHS 2019; SWARBRECK ET AL. 2019).

2.6 A buza nitrogén miitragyazasanak kornyezeti és gazdasagi vonatkozasai

A magas terméshozamokkal nagymennyiségli tapelemet tavolitunk el a talajbdl, a novények
szdmara sziikséges tapanyagokat tulnyomorészt mitragyakkal biztositjuk. A vildg N mitragya
felhasznalasanak tobb mint a fele jelenleg is gabonafélék termesztésére forditodik. Az eldrejelzések
szerint az ¢élelmiszerek utani novekvo igények kovetkeztében a 2005-6s mennyiségnél 60%-kal tobb
buzat kellene termeszteni 2050-re, raadasul a termesztésbe vonhato teriiletek nagysaga érdemileg mar
nem novelhetd. Ezek a predikciok a N miitragydk felhasznaldsdnak legaldbb tovabbi kétszeres
novekedését vetitik el6 2050-ig, hacsak a N hasznositasi hatékonysag nem novekszik jelentésen
(ALEXANDRATOS ES BRUINSMA 2012; TILMAN 2001; UNITED NATIONS, DEPARTMENT OF ECONOMIC
AND SOCIAL AFFAIRS 2017), pedig a kijuttatott N mitragyak hasznosulasa mar jelenleg sem
megfeleld. A kijutatott mennyiség 50-70%-a elvész a novény-talaj rendszerbdl, szennyezve az
atmoszférat, a felszini- és talajvizet (GOOD ET AL. 2004).

Ha a gabonatermesztés N hasznositasi hatékonysagat nem sikeriil 1ényegesen novelni, akkor
a N mitragyaadagok novekedése a kornyezeti és gazdasagi karok tovabbi novekedéséhez vezethet.
A novények altal fel nem hasznalt N mitragya szamos modon szennyezheti a kornyezetet. A
kimos6do nitrat a felszini vizekben az eutrofizaciohoz jarul hozza, az ivovizbe keriilve pedig sulyos
mérgezést okozhat (NEMETH 2002). A felesleges N a talajban a denitrifikacidé folyamata soran gaz
halmazallapota N vegyiiletekké redukalodik. Ez nem csak a talaj N tartalmat csokkenti, de a légkorbe
illand nitrogén-monoxid az 6zonképzodést is gatolja, mig a dinitrogén-oxid 296-szor nagyobb
{iveghazhatassal rendelkezik, mint a CO,. gy a mez8gazdasag altal kibocsajtott iiveghazhatast gazok
harmadaért a N miitragyak a feleldsek. A volatilizacié az ammonium-ionok ammonidva alakulasa és
géz halmazallapott elillandsa, az ilyen modon a légkorbe jutdé ammonium savas esokért felelds
(DoNEY 2010; Gopo 2011; MCALLISTER ET AL. 2012; SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018). Az intenziv
mitragyahasznalat talajsavanyodast, igy a talajok termékenységének csokkenését idézheti eld, mivel
a legtobb N miitragya kozvetlen vagy kozvetett modon talajsavanyito hatast. A N miitragyak rossz
hasznosuldsdhoz kothetd kornyezeti karok egyre jelentdsebbek, nem csak regiondlis, de globalis
mértekben is (DOBERMANN és CASSMAN 2005). Ezt felismerve a N miitragyak hasznalatat torvényileg
korlatozzak kornyezetvédelmi okokbdl a vildg szdmos orszagaban. A kdrnyezeti karok mellett a
gazdasagi veszteségek is jelentdsek. Csak a nitrogén miitragydk eldallitdsara a vilag
energiafelhasznalasanak koriilbeliil 1%-at forditjak Haber—Bosch eljaras formajaban (MCALLISTER
ET AL. 2012). A mezOgazdasag termesztési koltségeinek jelentds részét teszik ki a mutragyak. Mivel
eldallitasuk, szallitasuk és kijuttatdsuk nagy mennyiségli fosszilis tiizeldanyag felhasznalasat igényli,
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ezért a jovoben a mitragyazas koltségei tovabb néhetnek. A mezdgazdasagi termékek iranti novekvo
igények kielégitése és a mezdgazdasagi termelés fenntarthatosdga a mitragydk hatékony
felhasznalasat koveteli meg.

Takarékos, a novény igényeit jol kiszolgaldé agronomiai modszerek alkalmazasaval nemcsak
a nitrogén, de a foszfor és a vizfelhasznalas hatékonysaga is jelentdsen novelheté (HAWKESFORD és
GRIFFITHS 2019; TILMAN ET AL. 1988). Emellett hagyomanyos nemesitési és biotechnologiali
modszerek segitségével a novények nitrogén hasznositasi hatékonysaganak és nitrogén reakcidjanak
fejlesztése is nagymértékben hozzajarulhat a probléma mérsékléséhez (SIMONS-SENFTLE ET AL.
2018).

2.7 Atalaj nitrogénforrasai, a talaj nitrogén korforgasa

A globalis nitrogénkészlet legnagyobb részét (78%) az atmoszférdban az elemi allapotban
talalhato kétatomos nitrogéngaz teszi ki (BORSODI ET AL. 2013). Az elemi N azonban a legtobb é16
szervezet szamara nem hasznosithatd. Szervetlen N vegyliletek asszimildldsara az eukariota
szervezetek koziil a novények és egyes gombak képesek (KRAPP 2015). A névények elsésorban nitrat
(NO3") és ammoénium (NHs") formajaban veszik fel a nitrogént, de kisebb mértékben képesek a
szerves nitrogénforrasok (aminosavak, amidok, karbamid) felvételére és hasznositasara is
(HoFFMANN 2011; KrRAPP 2015).

A N a talaj-novény rendszerbe a kovetkez6 természetes moédokon juthat:

(1) Az atmoszférikus N fixacio soran az elemi N egy része fotokémiai reakciok (UV-sugarzas)
illetve elektromos oxidacié (villamlas) révén atalakul és a csapadékkal a talajba mosodik. A fosszilis
tiizeldanyagok égetése kovetkeztében légkorbe keriild N formak egy része és a talajfelszinrdl elilland
ammonia is Visszajuthat csapadék formajaban a talajba (BLoom 2015; BORSODI ET AL. 2013;
STEFANOVITCS ET AL. 1999).

(2) A legnagyobb mértékii N transzformacios folyamatok azonban a bioldgiai
nitrogénkotésnek koszonhetok (BORSoDI ET AL. 2013). Ennek soran a diazotrof (nitrogénfixalo)
mikroorganizmusok a nitrogenaz enzimrendszeriik segitségével képesek a kétatomos nitrogéngazt
ammoniava, vagy ammioniummd redukdlni. A nitrogén fixdlo szervezetek kozil a
endoszimbiodzisban ¢él6 Rhizobium baktériumok jatsszak a legfontosabb szerepet az eukariotak
szamara hasznosithato nitrogénformak eléallitdsdban.

A feltalajban talalhatd N tobbsége szerves kotésben (~95%) van jelen, kis része kiilonboz6
szervetlen formdban, dsvanyokhoz kotve és altalaban csak 2-3% taldlhatdo a ndovények szdmara
konnyen felveheté - szervetlen formaban (DECHORGNAT ET AL. 2011; NEMETH 2002; SCHOLTEN
1994). A szerves kotésben 1évo N allando N forrasként szolgal, ugyanis mérsékelt éghajlaton a talajok
szervesanyag tartalmanak évente 1-5%-a mineralizacid folyaméan atalakul a ndvény szamara
hasznosithato szervetlen formakka (SINCLAIR ET AL. 2019). A talajban a szervetlen N formak koziil a
nitrat és az ammonium talalhaté meg legnagyobb mértékben, mig a nitrit csak intermedierként, révid
ideg fordul el6 (CASSMAN ET AL. 2002; NEMETH 2002).

Az ammonifikacid soran a szaprotrof baktériumok és gombak a talajban talalhatod szerves
anyagokat, elpusztult ¢él6lények fehérjéit és nukleinsavait ammonidvd vagy ammoéniumma
redukaljak. A mikroorganizmusok a szamukra felesleges ammoniat/ammoniumot kdrnyezetiikbe
bocsatjak, illetve elpusztulasuk utdn a talajba keriil, ahol a ndvények, mikroorganizmusok
kozvetlenill fel tudjak azt venni, vagy az ammonifikaciéo soran képzodott ammonia egy része a
légkorben elvész (GALLOWAY ET AL. 2004; STROCK 2008; TISCHNER 2000).
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A nitrifikécio6 aerob koriilmények kozott lejatszodo oxidacios folyamat, az ammonium nitratta
torténd mikorbialis atalakitasa. A nitrifikacio intenzitasa szabdlyozza, hogy a talajban a N ammonium
vagy nitrat formajaban van nagyobb aranyban jelen (BORSODIET AL. 2013; GoD0 2011; KATA1 2011).

A mineralizaciés folyamat forditottja a nitrogén immobilizacidja, vagyis a szervetlen N
formak szerves N formékba torténd atalakuldsa, példaul a szervetlen nitrogén mikrobialis megkotése
(JAKAB Es NosTICzIus 2004; NEMETH 1996). A talajban 1év6 N egy része ilyen modon ideiglenesen
kikeriil a N korforgalombol, mivel ezeket az anyagokat a mikrobak a sajat szervezetiikbe beépitik és
az anyagcseréjiik soran hasznositjdk dket. A mikrobak elpusztulasa utdn a N a mineralizacios
folyamatoknak kdszonhetden Gjra elérhetévé valik.
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2.8 A N hasznositasi hatékonysag fogalmai, elemei és szamitasuk

A N hasznositasi hatékonysagnak szamos definicidja létezik. Régi, alacsony termdéképességii,
kis harvest-indexti gabona fajtak esetében, tovabba Arabidopsis thaliana L. és egyéb modell
novények esetén a N hasznositasi hatékonysag azon definicidja a legelfogadottabb, mely a novény
szamdra elérhetd (azaz a talaj természetes N szolgaltatd képességébdl €s a tragyadzassal kijutatott N-
b6l) N mennyiség aranyaban eléallitott biomassza mennyiségét fejezi ki (MASCLAUX-DAUBRESSE ET
AL. 2010). A modern, nagy termdképességii gabonafélék esetében a N hasznositasi hatékonysagnak
az a definicioja elterjedt, amely azt tiikkrozi, hogy a névény szamara rendelkezésre alld nitrogénbol
milyen aranyban tud a novény gazdasagilag hasznos termést (azaz szemtermést) képezni (MOLL ET
AL. 1982).

A N hasznositasi hatékonysag két alkomponensre bonthato. Ezek egyike a N felvételének
hatékonysaga (NUpE: N Uptake Efficiency), mely a fold feletti névényi rész altal felvett N
mennyiségének €s a ndvény szamara rendelkezésre allo N mennyiségének hanyadosa. Mig a méasodik
komponense a felvett nitrogén hasznosulasanak hatékonysaga (NUtE: Nitrogen Utilization
Efficiency), azaz buza esetében a szemtermés mennyiségnek és a fold feletti ndvényi rész altal felvett
N mennyiségének a hanyadosa. Ez utobbi paraméter a novény azon képességet tikkrozi, hogy milyen
hatékonyan tudja a névény a felvett N-t termésképzésre forditani.

A két tényez6 szorzata adja a N hasznositasi hatékonysag mértékegység nélkiili értékét -
vagyis egy egyenletbe foglalva: NUE = NUpE x NUtE (FOULKES ET AL. 2009). Termesztett fajtaknal,
azonos N elérhetdség mellett, a nagyobb termdképesség magasabb NUE értékkel jar egyiitt,
ugyanakkor a NUE értéke jelentésen fiigg a ndvény szdmara rendelkezésre allo N tartalmatol
(SWARBRECK ET AL. 2019).

A novény altal felvett N mennyiségét a fold feletti részek N tartalmabol hatarozzak meg. A
gyokerek N tartalmat a nehéz kivitelezhet6ség miatt nem szoktak meghatarozni, bar a gyokerek N
tartalmanak figyelmen kiviil hagyasa kismértékben noveli a NUE, és csokkenti NUpE értékét. Mivel
a novény teljes N tartalmanak minddsszesen koriilbeliil 4% talalhato éréskor a gyokerekben, ezért
figyelmen kiviil hagyasa érdemileg nem torzitja az eredményeket (CORMIER ET AL. 2016). A NUpE
pontos meghatarozasa feltételezi a novény szamara elérhetd N mennyiség ismeretét iS. A novény
szamara elérhetdé N mennyiség pontos meghatarozasa tulsagosan koltséges, 1d6- €s munkaigényes
eljaras. Aminek egy teljes szezonon at tartd folyamatnak kéne lennie. Mivel a Kkijuttatott
nitrogéntragya feltarodasanak iiteme mellett a N elérhetdsége fiigg még a talajban zajlo
mineralizacios, immobilizacios folyamatoktodl is, amelyek 6nmaguk is jelentés mértékben fiiggenek
a kiils6, idében valtozo feltételektél (DAWSON ET AL. 2008). Ezért a novény szamara elérheté N
mennyiség becsléhez a kijutatott N miitragya mennyiségét Osszegzik a talajmintavételezéskor
megallaptott felvehetd asvanyi-N-formak mennyiségével (CORMIER ET AL. 2016).

2.9 A nitrogén hasznositasi hatékonysag fejlesztésének lehetoségei
2.9.1 Agrotechnikai lehet6ségek

Mig a produkciot maghatarozo tényezok koziil a klimatikus tényezok adottak, addig az olyan
agrotechnikai tényezdkkel, mint a talajmiivelés, vetésvaltds, ontozés, tdpanyag-gazdalkodas, tovabba
a megfeleld fajtahasznalattal hatékonyan lehet alkalmazkodni a terméhely adottsagaihoz (CAKMAK
2002; MUELLER ET AL. 2012). A N felvételének hatékonysaga a talajban talalhaté és a miitragya
formajaban kijutatott N 6sszmennyiségén kiviil nagymértékben fligg a technologiai elemek koziil a
talajmiivelés modjatol és a tapanyagutanpotlasi stratégiatdl, ami magaba foglalja a kijuttatandé N
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miitragya adagjainak id6zitését, az adagok kozotti megosztas mértékét, valamint a mitragyaforma
megvalasztasat.

Megfeleld talajmiivelési rendszer megvalasztasaval a talajba jutott csapadékviz nagyobb
hanyada hasznosulhat, igy csokkenthetd a talaj nedvességtartalmanak vesztesége, valamint nvelhetd
a talaj szervesanyag-tartalma, ami pozitiv iranyba befolyasolja a talajéletet, ezzel egyiitt a
tapanyaghasznosulasi folyamatokat (BIRKAS ET AL. 2007; HAWKESFORD 2017; TILMAN ET AL. 1988).
A buza tapanyagfelvételének dinamikéjahoz igazodd, megfelelé doézisokban adagolt N mitragya
kijuttatds nemcsak a tapanyaghiany kialakulasanak elkeriiléséhez, de a jobb tapanyaghasznosulas

altal a mitragyafeleslegek kornyezetszennyez6 hatasanak csokkentéséhez is hozzajarul (CASSMAN ET
AL. 2002; THENG 2012).

Az optimalisan kijuttatandé miitragya hatdbanyag mennyiség meghatarozasa céljabol a novény
tapanyagellatottsagarol, a talajtulajdonsagokrél és a talaj tdpanyag szolgaltaté képességérol
informaciot nyujté diagnosztikai modszerek hasznalata minden esetben indokolt a fenntarthatd
mezdgazdasag szempontjabol. A tabla- vagy tapanyagtérképek alapjan végzett precizids,
helyspecifikus  kijuttatasi technikdk alkalmazasaval a szant6foldi tadblak heterogenitasa
kiegyensulyozhato, ami altal a tdpanyag-felhasznalas hatékonysaga novelhetd a kijuttatott tapanyag
mennyiségének optimalizalasaval parhuzamosan. A ndvények aktudlis tdpanyagellatottsagat - a
ndvényi gyorsteszteken €s roncsolds mentes modszereken kiviil - mar optikai tavérzékelési
modszerekkel segitségével is megallapithatjuk (JUSTES 1994; PENG ET AL. 1996; RAUN ET AL. 2002).

A lassu vagy a szabalyozott tdpanyagleadasti miitragyak hatékonyabb tapanyag-felhasznéléast
biztositanak, mivel N hatéanyaguk fokozatosan valik felvehetévé, igy a tapanyagveszteségek
csokkennek, a NUE novekszik (ZHAO ET AL. 2013). Az el6bbi csoportba azok a miitragyak tartoznak
melyeknél mikrobiologiai folyamatok altali atalakulasa sajat kémiai Osszetételiik kovetkeztében
nagyon lassiu. Mig a szabalyozott tapanyagleadasi mitragyak csoportjaba tartoznak azok a
mitragyak, amelyekben a tapanyagot egy viz szamara csak korlatozottan atjarhat6 anyaggal
burkoljak be, igy a feloldott tapanyagok, ozmozis révén, csak lassan szabadulnak fel (CAKMAK 2002;
OMBODI ET AL. 2012; SARDI ES FULEKY 2014).

Az uredz inhibitorokat, illetve a nitrifikaciot gatlé vegyiileteket tartalmazé miitragyak a
mennyiségben kijutatott karbamid miitragya elillandsos veszteségeit, illetve a nitrat kimosodas altali
veszteséget (CAKMAK 2002). Mivel a vilagszerte alkalmazott N miitragyak nagy része ebben a két
formaban keriil kijuttatdsra, az uredz inhibitorok és nitrifikacios inhibitorok alkalmazisa a NUE
novelésének jo eszkozei lehetnek (HAWKESFORD 2014).

2.9.2 Hagyomanyos nemesitési lehetdségek

A nitrogén hasznositasi hatékonysag fejlesztése érdekében olyan fajtak nemesitése sziikséges,
melyek a talaj tapanyagkészletét hatékonyabban aknazzak Ki, és a felvett nitrogént hatékonyabban
forditjak termésképzésre. A N hasznositdsi hatékonysag specifikus, célzott szelekciojat csak a
kozelmultban kezdték el a nemesiték (FOULKES ET AL. 2009). Mivel a gabonanemesitési programok
egyik f6 célkitlizése a hozamra torténd szelekcid az adott kornyezetben, ezért a jobb N hasznositd
képességli vonalak kozvetett (indirekt) szelekcidja mar régdta folyamatban van. Az ipari mértéki
miitragyahaszndlat elterjedése Ota altalanossagban jo tapanyagellatottsagi koriilmények kozott
torténik a nemesitdi szelekcio, ami azt jelenti, hogy a ndvénynemesitok olyan fajtakat szelektaltak,
melyek a bdséges tapanyagellatottsaghoz alkalmazkodtak (CORMIER ET AL. 2016).
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J6 példa a nagy N mutragya adagok alkalmazasahoz val6 alkalmazkodasra a torpésitd gének
(Rht) nemesitésbe vonasa, melynek hatasara nemcsak a harvest-index novekedett, de a szar
szilardsaganak ¢és szerkezetének megvaltozasaval lehetdvé valt magasabb N miitragya doézisok
hasznalta - a megddlés kockazatdnak novekedése nélkiil, aminek kovetkeztében nagy
termOképességli féltdrpe valtozatok johettek 1étre (GooD Es BEATTY 2011; HAN ET AL. 2015).

A buzanal szamos tanulmany jelent6s genotipus x nitrogénszint kolcsonhatast mutatott ki,
ami azt jelenti, hogy a bdséges N ellatottsaghoz kivaloan adaptalodott fajtak nem feltétleniil
teljesitenek jol N hianyos kornyezetben (CORMIER ET AL. 2016). A szerényebb N ellatottsag mellett
végzett direkt szelekcid hatékonyabbnak bizonyult alacsonyabb N mitragya igényli, megfeleld
termOképességli fajtak szelektalasahoz. A fajtak mitragya reakcidja arrdl nyujt informaciot, hogy
milyen mértékben novekszik a ndvény termoképessége a N elérhetdség novelésének hatasara, vagyis
mennyire hatékonyan hasznalja fel az adott fajta a kijutatott miitragyat (HAWKESFORD ES GRIFFITHS
2019). Az idealis genotipus nemcsak megfelel6 N hasznositasi hatékonysaggal, de jo6 N tapanyag
reakcioval is rendelkezik, vagyis a N elérhetdség novekedésének hatdsiara olyan morfoldgiai és
¢lettani valtozasok kovetkeznek be a ndvényben, melyek eldsegitik a megndvekedett N mennyiség
felvételét és asszimilacidjat (SWARBRECK ET AL. 2019).

A novény szdmara elérhetd N mennyiségének fiiggvényében a NUE két {6 komponensének
(NUpE, NUtE) jelent6sége valtozo, ugyanis bdséges, vagy éppen hianyos N ellatas mellett a névényi
anyagcserében eltérd tényezok hatarozzak meg a NUE-t (G. XU ET AL. 2012). Korabbi tanulmanyok
buzan azt igazoltak, hogy hianyos N ellatottsag esetén a genotipusok kozott a NUpE-beli kiilonbségek
jarulnak nagyobb mértékben hozza a NUE-ben megmutatkozé valtozékonysaghoz, mig béséges N
ellatottsag esetén a NUE-ben megmutatkoz6 kiilonbségekért inkabb a NUtE-ban 1év6 véltozékonysag
felel6s (HAN ET AL. 2015; G. XU ET AL. 2012). A NUE hatékony fejlesztéséhez mind a NUpE, mind
a NUtE koordinalt fejlesztése sziikséges. A termés felhasznalasi modjatol fiiggetleniil a NUE
fejlesztésének legcélravezetdbb modja a NUpE-nak és a N harvest-indexnek (a ndvény altal felvett
N termésbe remobilizalasanak hatékonysaga) a parhuzamos fejlesztése (DAWSON ET AL. 2008; LIANG
ET AL. 2014).

A N felvétel fokozasaban a legfontosabb paraméterek a megfeleld mélységbe lehatolo
gyokérzet, a nagy gyokérhossz-siirliség €s a viragzas utani N felvétel mértéke (KiBA ES KRAPP 2016).
A gyokérfejlodés és nitrogénfelvétel korai meginduldsa, majd a gyorsan ndvekedd gyokérzet
eldsegiti, hogy a ndvény azeldtt felvegye a talajban elérhetd N formékat, mieldtt azok a gyokérzona
ald mosddnanak. A N formék felvételének korai meginduldsa a novény fejlodése folyaman nagy
jelentdségli, mert a novény N tartalékai, foleg a fejloddés kezdeti szakaszaiban, ardnylag kicsik
(LAMMERTS VAN BUEREN ¢és STRUIK 2017; SINCLAIR ET AL. 2019). A N felvétel maximalizalasa
érdekében a tdpanyagban gazdag talajrétegben elhelyezkedd nagy gyokértdmeg €s a viragzas utanig
elhizodd N felvétel nagy jelentdségli. WAINES ES EHDAIE (2012) megfigyelései szerint az 1RS.1AL
rozs transzlokacidé megndvekedett gyokértomeget eredményez, ami eldsegitheti a talajban mélyebben
elhelyezkedo tapanyagok elérését. A Triticum tauschii D genom donoru szintetikus buza vonalaknal
mélyebben elhelyezkedd gyokérrendszert figyeltek meg - ezek a szintetikus vonalak felhasznalhatok
lehetnek mélyebben gyokerez6 buizavonalak nemesitésére (CORMIER ET AL. 2016).

Mivel a rendelkezésre allo N raktarak is limitalhatjak a N felvételét, ezért a viragzas el6tti
intenziv tdpanyagfelvételi idészakban a szar nagy N abszorbcids kapacitasa elonyds a N felvétel
maximalizalasa szempontjabol, kiilondsen nedves, meleg iddjarasi koriilmények esetén, amikor a
gyors mineralizacio miatt nagymértékii a N elérhetésége (FOULKESET AL. 2009; HAWKESFORD 2014).

A felvett N hasznosulasanak hatékonysagat az asszimilacios folyamatok hatékonysaga, az
asszimilatumok raktarozdsanak modja és a tapanyagok remobilizacidja hatarozza meg. A
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szeneszcencia folyaman a vegetativ szervekbdl a szemtermésbe torténd N remobilizacié mértéke,
vagyis a NHI mértéke meghatarozza leginkabb a szemtermés fehérjetartalmat (HAN ET AL. 2015;
HAWKESFORD 2017).

Viragzaskor, optimalis tapanyagellatas esetén, a ndvények N tartalékainak kortilbeliil 44%-a
a szarban talalhato (PASK ET AL. 2012). A fotoszintetikus tevékenységet érdemileg nem mutatd szar
tapanyagraktaraibol a viragzas utan megindulé nagymértékii remobilizacié az optimalis, mivel a
szarbdl nagy mennyiségli N remobilizalhato - szallitasi és anyagcesere funkciok karosodasa nélkiil.
Ezért a szar N raktarainak viragzas utani nagymérték(i remobilizacioja kulcsfontossagii a NHI
fejlesztése szempontjabol (CORMIER ET AL. 2016). Ezzel szemben, a fotoszintetizald szovetek
esetében a csokkent, vagy késleltetett remobilizacidju (az tgynevezett ,,stay green” fenotipusi)
genotipusok nemesitése célszerli, mivel a hosszabb szemtelitédési fazis nagyobb mennyiségii
asszimilatum felhalmozodasara ad lehet6séget, ami altal egységnyi felvett N-re vetitve nagyobb
termésmennyiség (megnovekedett NUE) elérése valik lehetévé (BOGARD ET AL. 2011; ZORB ET AL.
2018).

A NULE fejlesztésekor érdemes figyelembe venni, hogy a szemtelitdédés mértéke
meghatdrozza a végfelhasznalas modjat, mivel valtozatlan NHI mellett, a NUtE novelése a
szemtermés fehérjetartalom csokkenéséhez vezet (FOULKES ET AL. 2009). A takarmany, vagy
biolizemanyag felhasznalasi célu genotipusoknal a terméshozam maximalizalasa a cél, ellenben a
kenyér buzaknal a megfeleld szemtermés fehérjetartalom elérése érdekében a fotoszintetizalo
szovetek nagymértékii N remobilizacioja a nagyobb jelentéségii (FOULKES ET AL. 2009; HAN ET AL.
2015). A NULE fejlesztésének lehetdségét hordozza, hogy a nagy- és a kis molekulasulyt glutenin
fehérjealegységek megfelel6 aranya esetén valamivel alacsonyabb szemtermés fehérjetartalom esetén
is megfeleld siitéipari mindség érhetd el (HAWKESFORD 2014; ZORB ET AL. 2018).

A NULE fejleszthetésének tovabbi modja az egységnyi felvett N-re vonatkoztatott
fotoszintézis novelése. A C3-as novények maximalis fotoszintetikus kapacitasa megkdzelitdleg 2 g
N m? levéllemezfeliiletre vonatkoztatott N koncentracio esetén figyelhetd meg, de a megfeleld
fotoszintetikus funkci6 ellatasahoz 1,5 ¢ N m™ is elegendé (CORMIER ET AL. 2016; JAMIESON AND
SEMENOV 2000; SINCLAIR AND HORIE 1989). Mivel CRITCHLEY (2001) a modern buzafajtak
leveleiben 2 g N m2nél magasabb N koncentraciét is megfigyelt, ezért az optimalis
levéllemezfeliiletre vonatkoztatott N koncentraciora torténd szelekcio a NUtE novekedését
eredményezheti, féleg N hianyos koriilmények kozott.

A biologiai nitrifikacios inhibitorok kibocsajtasara képes novények termesztésbe vonasa a
nitrat kimosddas és a denitrifikacios veszteségek csokkentése révén a N hasznositasi hatékonysag
novekedéséhez vezethet. A bioldgiai nitrifikacio gatlas folyaman a novények korlatozzdk a
veszteségeket olyan masodlagos anyagcsere vegyiileteik felszabaditasaval, melyek a nitrifikacios
aktivitas csokkenéséhez vezetnek. Egyes Triticum turgidum és Aegilops tauchii keresztezésével
eldallitott szintetikus hexaploid buza genotipusok biologiai nitrifikaciés inhibitor kapacitast
mutatnak; ezek keresztezési partnerként szolgalhatnak nemesitési programok szamara (CORMIER ET
AL. 2016; SUBBARAO ET AL. 2007, 2009, 2015).
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2.9.3 Molekuléris nemesitési lehetoségek

A hagyomanyos nemesitési modszerek mellett a molekularis, transzgénikus megkozelitések
hasznalata is lehetdséget nyujt a NUE fejlesztésére. Szamos probalkozés tortént mar a N felvétel,

anyagcsere korlatozo tényezoi lehetnek (GOoD és BEATTY 2011; LOPEZ-ARREDONDO ET AL. 2013).

A novények a valtozékony N elérhetdséghez vald alkalmazkodas érdekében kiilonbozo
affinitast transzport rendszereket fejlesztettek ki, melyek 0sszehangolt munkajukkal biztositjak a
novény igényének megfeleld mennyiségli nitrat €s ammonium felvételét és ndvényen beliili szallitasat
- széles koncentraci6 tartomanyban (BAJGAIN ET AL. 2018). Ezért a NUE hatékonysagat meghatarozo
kulcselemeknek kezdetben az elsddleges nitrat felvételben résztvevd transzportereket gondoltak,
mivel a N felvételi kapacitds nagymértékben fligg a gyokerekben talalhatd transzporterek
aktivitasatol (HUA LI ET AL. 2017). Kideriilt azonban, hogy az egyes transzporterek
tulexpresszaltatasa nem jar a NUE fejlesztésével (GoJoN 2017; HUA L1 ET AL. 2017; MASCLAUX-
DAUBRESSE ET AL. 2010). Ennek oka, hogy a nitrat és ammoénium felvételben résztvevo
transzporterek altalanossagban poszt-transzlacios szabalyozas alatt is allnak, ezért expresszidjuk
megvaltoztatasa nem torvényszeriien vezet a NUE novekedéséhez (SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018).

A N asszimilacioban résztvevé enzimeket is kivald célpontoknak gondoltak a NUE
fejlesztéséhez, mivel ezek a poszt-transzkripcid altal feltételezhetéen kevésbé szabalyozottak. Ezért
a N asszimilacioban elfoglalt fontos szerepiik miatt a nitrat reduktaz (NR), nitrit reduktaz (NiR),
glutamin-szintaz (GS) és glutamat-szintaz (GOGAT) enzimek génjei is a vizsgalatok kdzéppontjaba
keriiltek. A nitrat reduktaz és nitrit reduktdz gének tilexpresszaldsa egyes esetekben a N felvétel
valtozasat idézte elé, azonban a NUE fejlesztésének szempontjabol eredménytelennek bizonyult
(LOPEZ-ARREDONDO ET AL. 2013; MASCLAUX-DAUBRESSE ET AL. 2010; THENG 2012). Feltehetden a
N asszimilacio nem a NR és NiR enzimek altal korlatozott, mivel mindkét enzim hatalmas feleslegben
érhetd el a novényekben, 90%-al csokkentett enzimszinttel rendelkezé6 mutansok se mutatnak
elkiiloniilt fenotipust a vad fenotipushoz képest (SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018).

A glutamin-szintaz és glutamat-szintaz gének tulexpresszalasa megfeleld allél és promoter
kombinaci6 hasznalata esetén ndvelni tudta a termés fehérjetartalmat, a biomassza- vagy a termeés-
mennyiségét (CORMIER ET AL. 2016; LOPEZ-ARREDONDO ET AL. 2013). A glutamin-szintaz és
glutamat-szintdz izoformak szabalyozésa genetikai manipulaciéval vagy elonyos allélok
szelekcidjaval a NUE fejlesztésének egyik lehetéségét nytjtja (CORMIER ET AL. 2016; FOULKES ET
AL. 2009). Az alanin amino traszferaz expresszidjanak modositasa megfelelé promoterrel szintén
megnovekedett biomassza ¢és szemtermés mennyiséghez vezethet féleg N hianyos koriilmények
kozott (MASCLAUX-DAUBRESSE ET AL. 2010; MCALLISTER ¢s GOoD 2015).

Az eddigi vizsgalatok eredményei arra vilagitanak ra, hogy az emlitett enzimek egyediili
befolydsoldsa nem bizonyult elég hatékonynak a NUE fejlesztése szempontjabol. Ennek oka abban
keresendd, hogy a N anyagcsere olyan Osszetett folyamat, melyet nehéz anélkiil manipulalni, hogy
limitalo tényezok vagy pleiotrop negativ hatasok 1épnének fel (SIMONS-SENFTLE et al. 2018). Jobb
megkozelitésnek tiinik N felvételért, transzportjaért, asszimilaciojaért és remobilizacioért felelds
gének lancolatainak koordinalt manipulacioja (GOoD és BEATTY 2011; KANT 2018).

A transzkripcios faktorok expresszidjanak modositasa igéretes megkozelités, mivel szdmos
gén expressziojanak egyidejli koordinalt modositasara ad lehetdséget. Mar tobb olyan transzkripcios
faktort talaltak, melyek alkalmasak lehetnek a NUE fejlesztésére (SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018). A
nagy NF-Y transzkripcios faktor csaladba tartozé TaNFY A-B1 stimuldlja a buza gyokér novekedését
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és indukalja néhany nitrat és foszfor felvételben résztvevo transzporter expresszidjat a gyokérben (QU
ET AL. 2015). Egy masik NF-Y transzkripcios faktor a TaNF-YB4 konstitutiv tilexpresszialasa
szintén pozitiv hatdssal volt a bliza biomassza mennyiségére, kaldszszamara €s termés mennyiségre
a N felvételi kapacitas fokozasa révén (YADAV ET AL. 2015). Mig az NAM-B1 transzkripcios faktor
noveli a szemtermés irdnyl remobilizaciot az asszimildld szovetekbdl, ezaltal hatdssal van a
szemtermés N ¢s mikroelem tartalméara (Fe, Zn) vad emmer buzaban. A funkcionalis allél a
domesztikacié folyaman egy nukleotid inkszercidé miatt elveszett. A vad tetraploidokbdl tortént
introgresszioval azonban helyreallitottdk a funkcionalis allélt olyan vonalakban mint Lillian,
Burnside és a Somerset (EAGLES ET AL. 2014; CRISTOBAL UAUY ET AL. 2006). Transzgénikus buza
vonalakban megfeleld promoterrel szabalyozott Dofl és TaNAC2-5A transzkripcios faktorok
hatasara szintén megnovekedett N hasznositasi hatékonysagot figyeltek meg (X. HE ET AL. 2015;
PENA ET AL. 2017).

A fotorespiracio mértékének csokkentésével a buza - mint C3-as novény - fotoszintézisének
hatékonysaga javithato, ami a N hasznositasi hatékonysag fejlesztésére ad lehetéséget. A
fotorespiraci6 csokkentésének egyik modja a RuBisCo enzim COz specifitasanak javitasa. Ha a buza
RuBisCo enzime Galderia partita RuBisCo enzimének két és félszer nagyobb CO- specifitasaval
rendelkezne, akkor a nettdé CO> fixacid koriilbeliil 20%-al névekedne a fotorespiracio csokkenése
miatt (AUsTIN 2010). Masik megoldasként a RuBisCo oxidaciés reakciojanak glikolat
melléktermékét transzgénikusan 1étrehozott fotorespiracids utvonalon hasznositottak tjra, emellett a
Kloroplasztisz eredeti glikolat transzportét elcsendesitették. Az igy 1étrehozott transzgénikus dohany
novények szant6foldi koriilmények kozott akar 40%-al nagyobb biomassza mennyiséget értek el
(SOUTH ET AL. 2019). A fotorespiracios veszteségek csokkentésének egy tovabbi lehetdsége a C4-es
szén fixacidos Gt megvalositasa C3-as novényekben, ami a fotorespiracios veszteségek jelentOs
csdkkenésével jarna (CASSMAN ET AL. 2002; ORDOG ES MOLNAR 2011).

A NUE-nek egy tovabbi fejlesztési lehetdsége a biologiai nitrogén fixacido hasznositasa,
mellyel kapcsolatos kutatasok jelenleg is folynak. Az egyik megkdzelités a szimbiozis képességének
megteremtése rizobialis diazotrof baktériumokkal. A masik modszer pedig magaba foglalja a
nitrogendz enzimrendszer fehérjéit ¢és kofaktorait kodold szekvencidk transzformalasat és
miikddtetését a gazdasagilag hasznos novényekben, igy a novény képes lenne kozvetleniil a 1égkori
N> fixalasara (SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018).

2.10 Kvantitativ jellegek vizsgalatanak molekularis eszkozei

A fenotipusos kiilonbségekért a DNS polimorfizmusa, az epigenetikus hatasok (DNS
metilacio, kis RNS-ek, hisztonok kémiai moddosulasa) és a kifejezddést befolyasoldo kdrnyezeti
hatasok feleldsek. A mez6gazdasagi szempontbol jelentds tulajdonsagok kifejezddését befolyasolo
gének felkutatdsat molekularis markerek, genotipizaldsi technikak és kapcsolodd statisztikai
modszerek fejlédése tette lehetévé (KORTE ES FARLOW 2013; VELICH ET AL. 2001).
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2.10.1 Molekularis markerek

A genom, vagy a genomok polimorfizmusanak jellemzésére leggyakrabban DNS-szinti
molekularis markereket hasznalnak. Széleskori elterjedtségiik egyik f6 oka, hogy kornyezeti-
fiziologiai hatasoktol, fejlodési fazistol fliggetlenek. Hasznalatukkal a fenotipusos valtozassal nem
jar6 eltérések is kimutathatok, tovabba eldnyiik, hogy a genom kodold és nem kdodold régidiban
jelentkezd eltéréseket egyarant jelzik. A DNS alapti molekularis markerek tették lehetdvé a megfeleld
stirliségli genetikai térképek készitését és a mennyiségi tulajdonsagok térképezését is (COLLARD ET
AL. 2005; MATYAS 2002; B. D. SINGH ES SINGH 2015; VELICH ET AL. 2001).

2.10.1.1 Hibridizacion alapulé marker technika

A tradicionadlis hibridizacion alapulé marker technika a restrikciés fragmentum hossz
polimorfizmus (RFLP: restriction fragment length polymorphism) modszer a restrikcids
endonukledzzal torténd emésztéssel nyert DNS fragmentumok elektroforézises elvalasztasan és egy
jelolt hibridizacios probaval torténé Southern-hibridizacidjan alapul. Régebben az RFLP-markereket
hasznaltak kapcsoltsagi térképek készitéséhez. Bar a modszer nem igényel eldzetes
szekvenciaismeretet és jol ismételhetd, ugyanakkor nagy mennyiségii DNS-t igényel, lassu, bonyolult
¢s jelolt DNS-proba sziikséges hozza, ami veszélyes radioaktiv izotopos, kémiai vagy fluoreszcens
jelolést igényel (DEVOS ET AL. 1993; SEMAGN ET AL. 2006).

2.10.1.2 Fébb PCR-alapu marker technikak

A véletlenszeriien felszaporitott polimorf DNS (RAPD: randomly amplified polymorphic
DNA) moddszer Iényege, hogy egy vagy kettd szabadon valasztott szekvenciaji 10-15 nukleotid
hosszisagu primerrel inditanak polimeraz lancreakciot, a vonalak kozotti polimorfizmust a DNS
fragmentumok eltéré szama és mérete mutatja (PALARETI ET AL. 2016). Az eredmények
ismételhetdségének problematikdja, ¢és a markerek dominans volta miatt kapcsoltsagi térképek
készitésére kevésbé alkalmas a technika (SEMAGN ET AL. 2006).

A mikroszatellitek vagy egyszerii tandem elrendezdédésii szekvencia ismétlodések (SSR:
simple sequence repeats) modszere a magasabb rendii szervezetek genomjaban elszortan,
egyenletesen elhelyezkedé rovid (2-5 nukleotid) ismétlddé motivumok szamabol adddo
hosszpolimorfizmuson alapszik. A mikroszatelliteket hatarolé szekvenciakra specifikus PCR
primerek tervezhetdk. A mikroszatellit-markerek rendkiviill nagy allélvaltozékonysaguknak
kodszonhetden informativak, tobbnyire a genom nem kodolo régidibol szarmaznak €s tilnyomo részt
kodominans mendeli szabalyok szerint Oroklddnek. El6nylik tovabba, hogy alkalmazasuk
leegyszerlsiti a kapcsoltsagi csoportok azonositasat molekularis térképek készitésekor, mivel a
legtobb esetben genom ¢és kromoszoma-specifikusak (AHN ET AL. 1993; PALARETI ET AL. 2016;
SEMAGN ET AL. 2006).

Az amplifikalt fragmenthossz polimorfizmus (AFLP: amplified fragment length
polymorphism) modszer soran a genomi DNS-t egy ritkan és egy gyakran vago restrikcios enzimmel
emésztik, az igy kapott restrikcios fragmentumokat vagohely-specifikus adapterekkel ligaljak. Az
adapterek szekvencidira és a hasitott végre tervezett primerekkel a restrikcidés fragmentumok egy
részét szelektiven felszaporitjak PCR reakcioval, a ritkdn vago primert altaldban fluoreszcensen vagy
radioaktivan jelolik. A felszaporitott fragmentumokat nagy felbontasu gélen valasztjak el, majd a
mintdzatot kiértékelik. Habar az AFLP markerek tobbsége dominans, a restrikcios enzimek specifikus
kapcsolodasa miatt az eredmények megbizhatosaga és reprodukalhatosaga kedvezd. Ezek miatt,
valamint az egy reakcioban azonosithatd viszonylag nagy markerszdm miatt is a nagy atereszto
képességli mddszerek elterjedése eldttgyakrabban hasznaltdk nagy felbontdsu genetikai térképek
készitésére (B. D. SINGH AND SINGH 2015).

22



2.10.1.3 Egypontos nukleotid polimorfizmus, DNS chip technolégia alapt markerek

Egypontos nukleotid-polimorfizmusnak (single nucleotide polymorphism, SNP) neveziink az
egy nukleotid megvaltozasaval 1étrejott DNS-szekvencia valtozatokat, melyek el6fordulhatnak a
genom kodolo és nem kodold régidiban is. Mendeli modon 6roklédnek, kodominans markerek,
mutacids ratajuk alacsony; tovabbi eldnylik, hogy alkalmazédsukkal kivaléan ismételhetd
eredményeket kapunk (FESUS ET AL. 2005; TOTH ENDRE ET AL. 2015). A teljes genomot lefedd
elhelyezkedésiik és a nagy marker stiriségiik miatt genotipizalasra, genetikai térképek elkészités¢hez
a leggyakrabban hasznalt markerek. Mara mar tobb mint 30 mddszert fejlesztettek ki az egypontos
nukleotid-polimorfizmusok kimutatasara, azonositasara, melyek mind ateresztéképességben, mind
pontossagban jelentGsen eltérnek egymastol (LI ET AL. 2015; McCoucH ET AL. 2010; XU ET AL.
2014).

A modern hibridizacion alapulé SNP genotipizalasi rendszerek (pl.: GoldenGate™-,
Infinium-proba, GenomeLab SNPstream®, MegAllele, GeneChip®) koziil a tézisemben a Diversity
Arrays Technology (DArT) microarray hibridizacion alapuld modszert ismertetem, mivel az altalam
alkalmazott genotipizalasi technika ennek a tovabbfejlesztett valtozata. A DArT modszer nagyszamu
polimorf lokusz kimutatasat teszi lehetové, jol ismételhetd és tovabbi elénye, hogy nem igényel
pontos szekvencia ismeretet, tovabba poliploid genomokon is jol alkalmazhatd (AKBARIET AL. 2006;
Jaccoup 2001). A DArT markerek a teljes genomot lefedik, a metilacio-érzékeny restrikcios
enzimek hasznalatanak koszonhetden pedig foként a genetikailag aktiv régidkat reprezentaljak
(VINET és ZHEDANOV 2010).

A DArT technologia két f6 1€pésbdl all: (1) a vizsgalandd faj genetikai diverzitasat
reprezentald microarray (discovery array) készitése a polimorf mintdzatot mutatdé fragmentumok
azonositasa céljabol. Majd a polimorfnak bizonyult DNS fragmentumok gyiijteményébdl allitjak
Ossze a ,diversity” vagy ,,genotyping” array-t a klonkonyvtarban ,.tarolt” DNS inzertek segitségével
(GUPTA ET AL. 2008; SINGH AND SINGH 2015; VINET és ZHEDANOV 2010). A tovabbiakban (2) az
adott faj vonalainak genotipizalasa a ,.diversity array”-en torténik. A vonalak genotipizalasahoz
genomi DNS-iikket AFLP technikahoz hasonloan kétféle, az adott fajra optimalizalt restrikcios
enzimmel emésztik. Ezutdn a ligalt adapter szekvenciara tervezett primerek segitségével
felszaporitjak a DNS fragmentumokat, majd a fragmentumokat fluoreszcens festékkel jelolik. Ezt
kovetden a jelolt fragmentumokat a ,,diversity arrayre™ hibridizaljak (AKBARIET AL. 2006; KILIAN ET
AL. 2005; WENZL ET AL. 2004). A vizsgalt vonal DNS fragmentumainak jelenlétét vagy hianyat
fluoreszcens jel alapjan vizsgaljdk a ,,diversity arrayen”. A restrikcios fragmentum jelenlétének
hidnyaért a restrikcids hasitohelyen bekovetkezd egypontos nukleotid polimorfizmus, inszercio vagy
delécio felelds (SINGH AND SINGH 2015; VINET és ZHEDANOV 2010).

2.10.2 Szekvenalason alapuld genotipizalas (GBS)

Az elore elkészitett, megvasarolhato SNP array-ek megfelelé marker lefedettséget
biztositanak ugyan, azonban az array fejlesztés és készités id6 és koltségigényes folyamat, ezért
jelentéségiik a szekvenalasi technikak fejlédésével csokkent (SCHEBEN ET AL. 2017). A genom
szekvenalasi projectek és EST adatbazisok vizsgalata, a szekvenalasi technikak és bioinformatika
eljarasok gyors fejlodését idézték elé6 (DESCHAMPS ET AL. 2012). Az 10j generacios szekvenalasi
eljarasok kevés mintaeldkészitést igényelnek, parhuzamosan sok minta szekvencia analizisének
elvégzésére alkalmasak, a leolvasas gyors és automatizalt (CHUNG ET AL. 2017; DESCHAMPS ET AL.
2012). Az ugyanahhoz a fajhoz tartozé nagyszamu egyed DNS-ének gyors és koltséghatékony
szekvenalasa, ennek kovetkeztében a szekvencia variansok hatékony azonositasa tette lehetdvé a
szekvenalason alapuld genotipizalas (GBS: genotyping-by-sequencing) modszerének elterjedését. A
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szekvenalason alapuld genotipizalas modszere soran a szegregald, vagy mutans populaciok
vizsgélatabol szarmaz6 szekvencia kiilonbségeket kozvetleniil hasznaljak markerként, igy a polimorf
markerek specifikusan a vizsgalat targyat képez6 populaciotol szarmaznak (DESCHAMPS ET AL.
2012). A csokkentett genomi reprezentacié szekvenalasan alapuld technikat (restriction site
associated DNA) a teljes genom szekvenalasanak egy olcso alternativajaként hasznaljak - foleg a
nagy, diverz genommal rendelkez6 fajok populacidinak genotipizalasara. A GBS nagy mennyiségii
¢s megfeleld mindségli eredményt szolgdltat konszenzus térképek készitéséhez, genom szintii
asszocidcios vizsgalatok, haplotipus analizisek elvégzéséhez, genetikai diverzitds vizsgalatahoz és
molekularis markerek felfedezéséhez egyarant (DESCHAMPS ET AL. 2012; ELSHIRE ET AL. 2011; HE
ETAL. 2014).

Az altalunk igénybe vett wheat DArTseq™ GBS analizisnél a konyvtarkészités céljabol a
vizsgalt genotipusok DNS-ét (megegyezdéen a DArT hibridizacion alapuldé moédszerrel) kétféle,
buzara optimalizalt restrikcios endonukledzzal emésztik. A restrikcids fragmentumok vagohelyeihez
a szekvenald lemezre kotott primerek szekvenciaival komplementer szekvenciaju adaptereket
ligalnak. A ritkan vago restrikcios vagohelyhez ligalt adapter genotipusonként eltéré egyedi DNS
azonositot ugynevezett ,.barcode”-ot tartalmaz, ezaltal a kiilonbozé genotipusok mintai a szekvenalas
tovabbi 1épéseiben mar egyiitt kezelhetok (multiplex sequencing) (DESCHAMPS ET AL. 2012; KUMAR
ET AL. 2012; C. LI ET AL. 2015; SCHEBEN ET AL. 2017). Ezt kdvetden az egyszalusitott templatokat
klonaris amplifikaci6 céljabol véletlenszerien szekvendld lemezre (flow cell) horgonyzott
primerekhez hibridizaljak. Jelerdsités céljabol a szekvendld lemezen addig ismétlik a hidképzés—
masolés—denaturalés ciklusokat, mig a kialakuld klaszterek kelld méretiiek és strliségieck nem
lesznek. Az ilyen modon felszaporitott klaszterek szekvenalasa egyszerre négy kiilonb6zo
fluoreszcens festékkel jelolt reverzibilis terminator nukleotid segitségével torténik a HiSeq 2500
(Illumina, USA) késziiléken (RAMAN ET AL. 2014). A nukleotidok beépiilését jelz6 fluoreszcens jelek
szinébol az egyes DNS fragmentumok szekvenciai megallapithatok (ANTAL ET AL. 2014; KUMARET
AL. 2012). Az ily médon meghatarozott szekvenciakat (read)mindségi paraméterek alapjan sziirik,
majd barcodok alapjan a megfelel6 genotipushoz hozzarendelik (RAMAN ET AL. 2014). Az igy kapott
szekvencidkat a referencia genomhoz illesztik, majd az eredményképpen kapott nagymennyiségii
adat feldolgozasat az erre a célra kifejlesztett DArTsoft-seq analitikai programcsomag segitségével
végzik el (SANSALONIET AL. 2011).

2.10.3 Genetikai térképek

A genetikai térképek készitésekor az adott faj teljes genomszekvencidjanak ismerete nélkiil, a
markerparok kozotti rekombinacios gyakorisag alapjan hatdrozzak meg a markerek egymdashoz
viszonyitott elhelyezkedését, a kozottiik 1évo kapcesoltsagi genetikai tavolsagot. Ennek alapja, hogy
egy kromoszéman az egymastol tavolabb elhelyezkedd 16kuszok kozott nagyobb valdsziniiséggel
kovetkezik be rekombindcid a meidzis soran, mig a kozelebb elhelyezkedd lokuszok kozott a
rekombinacid valdszinlisége kisebb, azaz ez utobbi esetben erdsebb kapcsoltsag mutathaté ki a két
16kusz kozott (MATYAS 2002; NORDBORG és WEIGEL 2008). A kapcsoltsagi térképet az azonositott
polimorf markerek rekombinacids gyakorisagai alapjan készitik el. A markerek kozotti relativ
genetikai tdvolsagot markerparonkénti rekombinéacios gyakorisagbol, térképfiiggvények segitségével
szamitjak ki, majd harompontos térképezéssel hatarozzdk meg a markerek egymashoz viszonyitott
elhelyezkedését az adott kromoszoéman. Az igy késziilt kapcsoltsagi térképek nagyvonalakban
abrazoljak a gének elhelyezkedését a kromoszoman, a genetikai tavolsagot centiMorgan-ban (cM)
fejezve ki (1 cM = 1%-os rekombinacids gyakorisag) (ZHU ET AL. 2008).
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A markerparok kozotti rekombinacids gyakorisdg un. térképezési populacid analizisével
allapithatd meg. A térképezési populacio tipusat a tanulméany célja, a vizsgalt novényfaj és az
alkalmazand6 markerrendszer hatarozza meg. A genetikai térképek az o6roklédé tulajdonsagok
ismerete azért fontos, mert a ndvénynemesitéssel javitando tulajdonsadgok kifejezddéséért felelds
gének kromoszomalis lokalizacidjanak meghatarozasa eldsegiti a gének izolalasat, funkcionalis
elemzését és marker alapu szelekcidjat (ABDURAKHMONOV AND ABDUKARIMOV 2008; JONES ET AL.
1997; KANG 2002). A mindségi (kvalitativ) tulajdonsagok kifejez6dését altalaban kevés gén
szabalyozza, az altaluk meghatarozott fenotipusra a kornyezeti tényezék nem, vagy csak Kkis
mértékben gyakorolnak hatast. A mindségi tulajdonsagok fenotipusa altalaban kontrasztos
alternativakban jelenik meg, a jelleg eloszlasa diszkontinuus. Ezzel szemben a legtdbb
mezogazdasagi szempontbdl fontos jelleg mennyiségi, avagy kvantitativ jelleg (quantitative trait),
melyek poligénes 6roklédésiiek. Az altaluk meghatarozott fenotipusos jellegek folytonos eloszlasuak.
A fenotipusos megnyilvanulasuk nagymértékben fiigg a kornyezet modositd hatasaitdl; a fenotipus
kifejezddését szamos, egyenként kis hatdsu gén befolyasolja, melyeknek azonositdsa komplikalt
(KORTE ¢és FARLOW 2013; VELICH ET AL. 2001). Ezért a nemesités a mennyiségi tulajdonsagok
fejlesztése érdekében jelenleg még elsdsorban a szant6foldon nyujtott teljesitmény alapjan szelektal.
A géntérképezés és funkcionalis genomikai technologiak gyors fejlédése azonban egyre inkabb
eldsegiti a mennyiségi tulajdonsagok marker alapi szelekcidjat. A mennyiségi tulajdonsagok
kialakitasaért felel6s gén(eke)t tartalmazd kromoszomarégiot Quantitative Trait Locus-nak (QTL)
nevezziik (NORDBORG és WEIGEL 2008; ZHU ET AL. 2008).

A mennyiségi tulajdonsdgok kialakitdsadért felelds lokuszok / gének azonositdsanak
alapvetden két f6 modszere ismert (NADEEM ET AL. 2018):

A (1) kapcsoltsagi térképezésen alapuld QTL emelzést (family mapping, linkage mapping)
kétsziilos kisérleti térképezési populacion végzik. Mig az (2) LD térképezésen alapul6 teljes genomra
kiterjed6 asszociacios elemzést (linkage disequilibrium térképezés, population mapping) nagyobb
genetikai  diverzitast feldleld, természetes, vagy nemesitdi populaciokon alkalmazzak
(ABDURAKHMONOV és ABDUKARIMOV 2008; SINGH és SINGH 2015). Az asszociacios elemzés két £6
valtozata a kandidans (vagy jel6lt) génasszociacios vizsgalat, illetve a teljes genomra kiterjedd
asszociacios vizsgalat (Genome Wide Association Study), vagy maés néven egész genom sziirés
(Whole Genome Scan) (ALVAREZ ET AL. 2014; RAFALSKI 2010).

A soksziilds keresztezéses populacion végzett asszociacios elemzés a kapcsoltsagi és LD
(asszociacios) térképezés elonyeit kombinald6 moddszer. llyen moddszerek a un. beagyazott
asszociacios térképezés (NAM: Nested Association Mapping) és az un. multiparent advanced
generation intercrosses (MAGIC) modszer. Ezeknél a modszereknél a pedigré és a genetikai struktira
jol ismert, ugyanakkor a sziillok és a rekombinacios események magas szama nagyobb genetikali
felbontast €s tobballél vizsgalatat teszik lehet6vé, a kétsziilés populaciokhoz viszonyitva (HUIHUI LI
ET AL. 2015; NORDBORG és WEIGEL 2008).

2.10.3.1 Kapcsoltsagi-térképezés

A kapcsoltsagi térképezés hagyomanyos modja a mindségi és mennyiségi tulajdonsagok
térképezésnek. A kapcsoltsagi analizis céljabol készitett térképezd populaciok homozigodta sziildit a
vizsgaland6 tulajdonsag(ok)ban valé markans eltérésiik alapjan valasztjak Ki. A kisérleti populacio
szarmazhat rekombinans beltenyésztett, dihaploid, kdzel izogén vonalakbol, illetve backcross és F2
populaciokbol is (ABDURAKHMONOV ES ABDUKARIMOV 2008; DESCHAMPS ET AL. 2012; PARAN ES
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ZAMIR 2003). A kapcsoltsagi térképezés folyamata magaban foglalja a térképezé populacio
kialakitasat, a populacido genotipizalasat, minél tobb polimorf marker azonositasat, majd
segitségiikkel a kapcsoltsagi térkép elkészitését, a térképezd populacio preciz fenotipizalasat, és végiil
a QTL analizis elvégzését (COLLARD ET AL. 2005; FESUS ET AL. 2005). A kapcsoltsagi térképezés
pontossaga valtozo (altalaban 5-30 cM), e modszer a marker alapt szelekciohoz még megfeleld lehet,
azonban a kétsziilds populaciokban a meiotikus rekombinacidk szama tal alacsony a nagy felbontasu
QTL térképek készitéséhez, plane az adott tulajdonsagért felelés gének azonositasahoz, mivel az
azonositott QTL régiok akar tobb szaz gént is magukba foglalhatnak (ZHU ET AL. 2008). A QTL
analizis soran a polimorf markerek és a fenotipusos felvételezések adatainak statisztikai elemzésével
(single marker analizis; egyszer(i intervallum analizis; Osszetett intervallum analizis; tobbszords
intervallum térképezés) a genotipusos ¢s fenotipusos variancia kozotti statisztikai Osszefiiggés
mutathato Ki (COLLARD ET AL. 2005; ZHU ET AL. 2008).

2.10.3.2 Asszociacios/ linkage disequilibrium térképezés

Szemben a kétsziilés kapcsoltsagi térképezéssel, ami a rekombindcids gyakorisagot veszi
figyelembe, az LD (asszociacios) térképezés a kapcsoltsagi egyensulytalansagot hasznalja a marker
— tulajdonsag asszociaciok kimutatasara (ALVAREZ ET AL. 2014).

A genom szintli LD térképezés hipotézismentes vizsgalatanak célja, hogy a teljes genomot
stirin lefed6 markerek segitségével mindségi és/vagy mennyiségi jellegek kialakitasaért felelGs
genetikai régiokat fedezzen fel a teljes genomban - barhol (ORAGUZIEET AL. 2007). Az LD térképezés
modszerével csokkenthetjiik a kétsziilds térképezd populacidkra jellemzo korlatozo tényezdket, mivel
az alapanyagdaul szolgalo6 természetes populaciok, rokon vadfajok, tajfajtdk vagy nemesités szamara
relevans fajtak genetikai variabilitasa kozvetleniil kiaknazhato (ALVAREZ ET AL. 2014; NORDBORG
AND WEIGEL 2008; J. A. RAFALSKI 2010). Mig a kapcsoltsagi térképezés csak a térképezési
populéciok eldallitasa soran megtortént - relative kevés - rekombinacids eseményt tanulméanyozza,
addig az LD térképezés a vizsgalt populacid vonalainak hosszadalmas evolucidja és/vagy a
nemesitése soran rogziilt nagyszamu rekombindcios eseményt hasznositja. Az ennek kdszonhetden
kellden diverz populaciét - megfelelé marker lefedettséggel vizsgalva - nagyobb mérteki
polimorfizmus tarhato fel, ezaltal nagyobb felbontés érthetd el LD térképezéssel, mint kapcsoltsagi
térképezés esetén (NORDBORG és WEIGEL 2008; ORAGUZIE ET AL. 2007; SINGH és SINGH 2015).
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Az LD térképezésnek szamos elénye, de ugyanakkor néhany hatranya is van a kapcsoltsagi

térképezéssel szemben (COMADRAN ET AL. 2011; DESCHAMPS ET AL. 2012; ORAGUZIE ET AL. 2007;
RAFALSKI 2010):

Mig a kapcsoltsagi térképezés elvégzéséhez viszonylag alacsony szamu marker elegend6 a
relativ kevés rekombinacids esemény miatt, addig az LD térképezésnél jelentésen nagyobb
marker lefedettség sziikséges.

Mig a kapcsoltsagi térképezésnél 16kuszonként csak a két sziiloben megtalalhato allélok
hatdsanak tanulmanyozasara van lehetdség, addig az LD térképezés esetében a térképezo
populaciéban eléforduld Gsszes allél vizsgalhatd, fenotipusos hatasuk azonosithat6. A ritka
allélok vizsgalatara viszont a kapcsoltsagi térképezés alkalmasabb modszer, mivel az
asszociacios analizis soran a térképezO populécidoban alacsony gyakorisaggal eléfordulod
allélok vizsgélata fals eredményekhez vezethet.

Mig az LD térképezés a komplex genetikai hatterli mennyiségi tulajdonsagokat befolyasolo
kis hatast géneknek azonositasara is alkalmazhato, addig a kapcsoltsagi térképezés kozepes
¢és nagy hatastt QTL-ek kimutatasara alkalmasabb.

Asszociacios analizis elvégzéséhez nincs sziikség a kisérleti populacid koltséges ¢€s
id6igényes eldallitasara. A mar létez6 diverz populaciok szamos fenotipusos jelleg egyidejii
vizsgalatara alkalmasak, tovabba lehetéség van régebbi fenotipusos vizsgalatok
eredményeinek hasznositasara is.

Ha az asszociacios elemzéshez alkalmazott populacio a nemesités altal hasznalt vonalakat
tartalmazza, akkor az azonositott marker — tulajdonsag asszociaciok kozvetlen modon
hasznosithatok lehetnek marker alapu szelekcidra.

Az asszociacios analizis célja, hogy (a legmegfelelébb statisztikai modell segitségével)

kapcsolatot talaljon a populacidban felelhetd genotipusos variabilitas és fenotipusos variancia kozott,
ugy, hogy mindekdzben a fals asszociaciok azonositasanak esélyét minimalizalja (XIAOET AL. 2017).
Az asszociaciés analizis fobb 1épései a kovetkezok (ALVAREZ ET AL. 2014; BURGHARDT ET AL. 2017,
SINGH ES SINGH 2015):

1.

Széles genetikai bazist feloleld, minél nagyobb genetikai diverzitdst mutatd populdcio
(association mapping-panel, -population) oOsszeallitasa, ami lehet6leg minél egyszeriibb
populécid struktaraval rendelkezik.

A vizsgalt populécio preciz fenotipusos felvételezése, a mérési hibak és kdrnyezeti hatas
minimalizélasa érdekében lehetdség szerint tobb ismétléssel, tobb kdrnyezetben, tobb éven
keresztiil.

A populacié genotipizaldsa a kromoszomdkat siirlin és egyenletesen lefedd molekularis
markerrendszerrel.

A populacioban talalhatdo kapcsoltsagi egyensulytalansag mértékének, mintazatanak
meghatarozasa. A genom megfeleld lefedéséhez sziikséges markersiiriiség megallapitasa.

A populacio struktura és a rokonsagi viszonyok meghatarozasa.

Marker — tulajdonsag asszociaciok azonositdsa: a genotipusos €s a fenotipusos variancia
kapcsolatanak modell alapt analizise; a populacié struktira és a rokonsagi fokok
kovarianskénti bevonasa a modellbe (a megfelel6 statisztikai modszer segitségével) a fals
asszocidciok minimalizalasa érdekében.
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2.10.3.3 Kapcsoltsagi egyensulytalansag, populéciod struktara jelentdsége, kezelése

Az LD térképezés az un. kapcsoltsagi egyensulytalansagot hasznélja a marker — tulajdonsag
asszocidciok kimutatasara. A kapcsoltsagi egyensulyozatlansag két vagy tobb lokuszon elhelyezkedd
allélok egymastol nem fliggetlen 6roklodését jelenti. Tehat a 16kuszok akkor nincsenek kapcsoltsagi
egyensulyban, ha bizonyos allélkombindciok gyakrabban oroklédnek egyiitt, mint ahogy az
statisztikailag varhato lenne (ALVAREZ ET AL. 2014; ORAGUZIE ET AL. 2007). A kapcsoltsagi
egyensulytalansag, a ,linkage disequilibrum” (LD) mértéke forditottan aranyos a genetikai
tavolsaggal, mivel a lokuszok kozott bekovetkez6 rekombinaciok csokkentik az LD mértékét. Bar a
l6kuszok kozotti kapcsoltsag, azaz két gén kozeli lokalizaltsaga LD-t okoz, az LD azonban nem
feltétleniil azonos a kapcsoltsdggal, mivel a genomban egymastol tavol levd 10kuszok kozott is
fennallhat. A Hardy—Weinberg szabalytol vald eltérés okai olyan események is lehetnek, mint a
mutacio, migracid, genetikai sodrodas, szelekcid, beltenyésztés és a populacid struktira. Az LD
térképezés kulcsa a vizsgalt tulajdonsag kialakitasaért felelos 16kusz és a marker kozott LD megléte.
Az LD mértéke meghatarozza a genom kiilonb6z6 régidiban a térkép felbontoképességét, valamint
az asszociacios analizis elvégzéséhez sziikséges markersiriiséget. Olyan események, mint a
szelekcid, genetikai sodrodas, dnbeporzas, populacid struktira és rokonsagi fokok ndvelik, mig a
magas rekombinacios és mutacios rata csokkenti az LD mértékét (ERSOZ ET AL. 2007; FLINT-GARCIA
ET AL. 2003; SINGH és SINGH 2015). Az LD mértéke a genomban nem egyenletes, egyes kromoszoma
régioban (rendkiviil) gyakoriak a rekombinacios események (,,hot-spotok™), mig mas kromoszoma
régiokban olyan LD blokkok talalhatok, melyeken beliil rekombinaciok rendkiviil ritkan fordulnak
eld. Altalanossagban elmondhat, hogy az idegenmegtermékenyiilé és vadfajok vizsgalatihoz
nagyobb marker siirliség sziikséges az LD kisebb mértéke miatt. Ezzel szemben a nemesitett fajtdkra
¢s az Ontermékenyiild fajokra nagyobb LD jellemzd, tehat kevesebb marker is elegendd az
asszociacios elemzésiik kivitelezéséhez. Igy kevesebb vonalat tartalmazo populaciéval is megfeleld
statisztikai erd érhetd el, viszont ennek az a hatranya, hogy csokken az elemzés felbontoképessége
(ALVAREZ ET AL. 2014; GAUT és LONG 2003).

Az asszociacios analizishez hasznalt populaciok struktiraja, illetve az elkiiloniilt populaciok
keveredése (admixture) az azonos kromoszoémakon 1évd, de egymastdl tavol elhelyezkedd
l6kuszok kozott, vagy a kiilonbozé kromoszoémakon elhelyezked6 lokuszok kozott LD
kialakulasahoz vezethetnek (ORAGUZIE ET AL. 2007; RAFALSKI 2002; SINGH és SINGH 2015).
A tavoli 16kuszparok kozotti LD statisztikailag szignifikans marker — tulajdonsag asszociaciot
okozhat annak ellenére, hogy a marker nincsen kapcsoltsagban a fenotipikus varidcid
kialakitasaért felelés génnel. Téves, fals asszociaciokhoz vezethet tovabba, ha egy vizsgalt
jelleg értékei szignifikansan kiilonboznek az elkiiloniilé alpopulaciok kozott. Mivel ez esetben
barmely 16kusz, melynek allélikus eloszlasa az alpopulaciok kozott kiilonbozik, asszocialni
fog a jelleggel (TUBEROSA ET AL. 2014; YU és BUCKLER 2006). llyen esetekben a marker
valojaban a populacio strukturaval korreldl, nem a vizsgalt jelleggel. Ezért fontos az
asszociacios analizis elvégzésekor a populacié struktira megismerése és hatasanak megfeleld
korrekcidja, mivel igy kikiiszoboljiink (vagy jelent6sen csokkentjiik) a fals asszociaciok
mértékét (ALVAREZ ET AL. 2014; KANG 2002; SINGH és SINGH 2015). Ezért a populacio
struktura és rokonsagi viszony hatasanak csokkentésének érdekében kovaridnsokat vonnak be
az analizisbe, hogy a populdcid struktira és fenotipusos variancia kozotti asszociaciot
statisztikailag kikiiszoboljék (BURGHARDT ET AL. 2017; ERSOZ ET AL. 2007; SINGH és SINGH
2015).

Az un. ,structured association” modell egy kétlépcsds eljaras keretein beliil a Bayesi
statisztika segitségével a térképezési populacion beliil fellelheté homogén csoportok (alpopuléaciok)
szdmat hatdrozza meg, majd egy csoportositadsi matrixot (Q-matrix) general, ami a genotipusok
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kiilonboz6é putativ alpopulaciokhoz vald tartozésanak esélyét tartalmazza. Ezt a csoportositési
matrixot vonjak be kovariansként a marker — tulajdonsag asszociaciok teszteléséhez hasznalt
altalanos linearis modellbe (General Linear Model, GLM) a fals asszociaciok elkeriilése érdekében.
A Q-matrix helyett - hasonloképpen kovariansként - hasznalhatok a marker adatok fékomponens
analizisébdl szarmaztatott fokomponensek is. Az altalanos linedris modell a nem normal eloszlasu
fenotipusos adatok hasznalatat is lehetévé teszi. A ,,Structured association” megkozelités azonban
nem elég hatékony olyan erdsen strukturalt populaciok elemzésére, melyek rokon genotipusokat is
tartalmaznak (ABDURAKHMONOV ES ABDUKARIMOV 2008; BURGHARDT ET AL. 2017; FALUSH ET AL.
2007; PRITCHARD ET AL. 2000).

A ,,mixed linecar modell” (MLM) a populacio strukttra és a paronkénti rokonsagi viszonyok
(,,kinship”, K-matrix) meghatarozasahoz a teljes genomot lefedd, nagyszami markert hasznal, majd
kovaridnsként épiti be ket a modellbe. A populacio struktira és a rokonsagi viszonyok hatasanak
egyidejt korrekcidja legtobbszor nagyobb statisztikai erével bir, mint azok a megkozelitések, melyek
csak az egyiket, vagy csak a masikat veszik figyelembe. Bizonyos esetekben azonban ez a
megkozelités fals negativok megndvekedett aranydhoz vezethet a populacio struktira és a rokonsagi
viszonyok tilkompenzaldsa miatt. A populacid struktura korrekcidjanak céljabol Q-matrix helyett
egyéb olyan statisztikai modszerek is bevonhatok a modellbe, melyek genetikai hasonlosag alapjan
csoportositjak a vizsgalt genotipusokat, ilyenek a klaszterezé algoritmusok és ordinaciés modszerek
(KRAAKMAN ET AL. 2004; PRICE ET AL. 2006; SINGH és SINGH 2015).

Az EMMA (,efficient mixed-model association”) a ,mixed linear model” egy
tovabbfejlesztett verzidja, ahhoz hasonléan a populacio struktira és a rokonsagi viszonyok hatasat
korrigélja. A statisztikai teszt optimalizacidjanak, illetve az iteraciok jelentdsen csdkkentett szamitési
kapacitasigényének koszonhetéen nagysagrendekkel gyorsabb mint az MLM. Az EMMA
algoritmusa a teljes genomot lefeddé nagyszamu markert hasznalja a kinship rokonsagi matrix
meghatarozasahoz, melynek segitségével a populdcid struktira hatdsat korrigalja, e modszer a
beltenyésztett populaciok esetén is hatékonyan hasznalhato (H. M. KANG ET AL. 2008; SCHERER ¢s
CHRISTENSEN 2016; SINGH AND SINGH 2015).

2.10.3.4 Marker — tulajdonsag asszociaciok szignifikancia hatarértékének meghatarozasa

Az asszociacids analizisek sordn nagyszdmu hipotézisvizsgalatot végziink, igy a statisztikai
probak szamanak novekedésével a dontési hibdk dsszeadddnak. Tehat véletlenszertien eldfordulhat,
hogy olyan markert mindsitiink szignifikans hatasunak (nullhipotézis elvetése), amelyik valojaban
nem felelds a vizsgalt fenotipusos tulajdonsag kialakuldsaért: az ilyen taldlatokat fals pozitivnak
(.false discovery”) nevezziik. A marker — tulajdonsag asszociaciok szignifikancia hatarértékének
tesztelésére kétféle megkozelités 1étezik: a Bayes faktor szamitas és a p-érték becslés. A Bayes faktor
a null- és egy alternativ hipotézis valdszinliségnek az aranyat mutatja meg, mig a klasszikus
statisztikai megkozelités a statisztikai teszt p-értékét hasznalja annak a valoszinliségének a
kifejezésére, hogy a nullhipotézist tévesen vettettiik el (ERSOZ ET AL. 2007; SINGH és SINGH 2015).

A tobbszords tesztelés okozta hibak kikiiszobolésére alkalmazott Bonferroni eljaras
megfelelden kezeli az elséfaju hiba bekovetkezésének valdszinliségét, vagyis alacsonyan tartja a
tévesen szignifikdnsnak itélt eltérések szamat. Viszont tulsdgosan konzervativ eljaras, ezéltal a
statisztikai eré csokkenéséhez vezet, emiatt nem széleskortien alkalmazott modszer (ERSOZ ET AL.
2007; SINGH és SINGH 2015). Mivel az LD térképezés inkabb felderitd jellegli, mintsem megerdsito
jellegli tanulmany, ezért kevésbé konzervativ eljarast szoktak hasznalni. A Benjamini és Hochberg
féle un. ,,hamis talalati arany” (,,false discovery rate” - FDR) modszer a statisztikailag szignifikansnak
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talalt eredmények k6z6tt a hibas eredmények aranyat (azaz a hibas talalati aranyt) vizsgalja. Egy adott
fals talalati aranyhoz megallapithat6 egy kiiszobérték, melynél kisebb p-értékii marker — tulajdonsag
asszociaciok szignifikansnak tekinthetdk (BENJAMINI és HOCHBERG 1995; ERSOZ ET AL. 2007; SINGH
ES SINGH 2015).

2.10.3.5 A kenyérbuza genetikai térképezése

Kiemelked6 jelentéségébdl adoddan a bliza a ndvénygenetikai kutatasok egyik legfontosabb
targya. Mivel a kenyérbtiza allohexaploid faj, ezért a gének tobbségének harom par homeoallélja van,
melyek sokszor funkcionalisan kompenzalhatjak egymast. Genetikai analizisét tovabb nehezitik a
kiilonb6z6 buzagenomokon lokalizalt homeoldg génkopidk kozott eléforduld kis mértéki
szekvenciakiilonbségek (2%—4%), valamint az azonos genomon talalhatd paralogok eléfordulésa is
(WANG ET AL. 2014). Az els6 buza genetikai térképek RFLP markerek segitségével késziiltek (CHAO
ET AL. 1989). Késbébb a véletlenszertien felszaporitott polimorf DNS markereket (J. SINGH ET AL.
1993), AFLP markereket (HARTL ET AL. 1999) és a mikroszatelit markereket (AHN ET AL. 1993)
hasznaltak.

Kenyérbtzara el6szor SOMERS ET AL. (2004) készitett mikroszatelit marker alapu kapcsoltsagi
térképekbdl konszenzus térképet, melyet referenciaként tobb mint egy évtizedig hasznaltak. A nagy
ateresztoképességii microarray technikak hasznalata, mint a DArT (SEMAGN ET AL. 2006) , késobb az
SNP markerek (CABRAL ET AL. 2014) és a szekvenalason alapuld genotipizalas modszere (LI ET AL.
2015) polimorf adatpontok millioit tették elérhetévé. A nagy teljesitményii genotipizalasi modszerek
hasznalatanak kovetkeztében tobb nagy slrliségii konszenzus térkép valt elérhetové (CAVANAGH ET
AL. 2013; GARDNER ET AL. 2016; MACCAFERRI ET AL. 2015; WANG ET AL. 2014; WINFIELD ET AL.
2016). Mig mas novényeknél, mint a rizsnél (Oryza sativa L.) és a kukoricanal (Zea mays L.) a sorba
rendezett, annotalt szekvencidk mar évek oOta eldsegitették az agrondmiai szempontbdl jelentds
jellegek genetikai hatterének feltarasat, addig a teljes buzagenom szekvenaldsa és egy referencia
genom épitése sokaig szinte lehetetlen feladatnak tint, mivel az emberi genomnal 6tszor nagyobb
genommérete (~16 Gbp), allohexploid genomjanak komplexitasa (melyben a repetitiv szekvenciak
aranya meghaladja a 85%-0t) rendkivill megnehezitette a feladatot (APPELS ET AL. 2018;
ARUMUGANATHAN ES EARLE 1991; VAsIL 2007). Végiil a hagyomanyos fizikai térképezési
modszerek és a korszert szekvenalasi technikaknak koszonhetoen, 13 éves kutatdmunka
eredményeként elérhetévé valt a blza elsé referenciagenomja (APPELS ET AL. 2018). A 21
kromoszoma sorba rendezett és annotalt szekvenciainak adatbazisa 107 891 kandidans gént tartalmaz,
a hozzajuk tartozod szabalyoz6 régiokkal. Ez a referencia genom felgyorsitja az agrondmiai
szempontbol fontos kvantitativ jellegek genetikai alapjanak feltarasat a kovetkezd évtizedekben
(APPELS ET AL. 2018).

2.11 A nitrogén hasznositasi hatékonysag genetikai hatterének feltarasa gabonafélékben

A mezbdgazdasagi termékek iranti novekvd igények kielégitéséhez, a gabonafélék
tapanyaghasznositds hatékonysaganak olyan iiteml fejlesztése szilikséges, amit kizardlag
hagyomanyos nemesitési modszerek alkalmazasaval mar nehézkesen megvalosithatd (HAN ET AL.
2016). A nitrogén hasznositassal kapcsolatos ismeretek bovitése sziikséges a nemesités marker alapu
szelekcioval valo felgyorsitasahoz és a NUE tranzgénikus fejlesztéséhez. A NUE-ben és annak o
komponenseiben szamos tanulmany tart fel nagymértékli genetikai variabilitdst a fébb
gabonandvények nemesitési anyagaban még alcsony N elérhetdség esetén is, ami alapveto feltétele a
jellegek hatékony fejlesztésének. A vadfajok és tajfajtak foként gyenge N ellérhetéséghez vald

30



alkalmazkodashoz hordozhatnak tovabbi hasznos allélokat (BARRACLOUGH ET AL. 2010; HIREL ET
AL. 2001; LAPERCHE ET AL. 2007; LE Gouls ET AL. 2000; ORTIZ-MONASTERIO ET AL. 1997; VAN
SANFORD és MACKOWN 1986).

A NUE-t vizsgal6 tanulmanyok a legnagyobb kihivasat a NUpE preciz meghatarozasa jelenti.
AN felvételt meghatarozo gyokérmorfoldgia vizsgalata és a ndvény szamara a vegetacios szezonban
elérheté N mennyiségének pontos meghatarozasa rendkiviil id6- és koltségigényes, ami a kvantitativ
jellegekre jellmez6 nagy horderejii tanulmanyok Kivitelezését nagymértékben megneheziti. A nagy
ateresztoképességli fenotipizalasi technikdk elterjedésének hidnyaban a gyokérmorfoldgiahoz
kothetd QTL-ek szama még limitalt (HAN ET AL. 2015; HAWKESFORD és GRIFFITHS 2019).

A NUE fenotipusos megnyilvanulasa a talaj N tartalman kiviil nagymértékben fligg egyéb
kornyezeti tényezOk modositd hatasaitol is, tovabba a tanulmanyok tobbségében nagymértéki
genotipus-kornyezet kolcsonhatas is megfigyelheté. A tanulmanyokban azonositott 10kuszok hatasa
tobbnyire kornyezetfiiggd, ezért az eredmények validalasa sziikséges évjaratokon és kornyezeteken
keresztiil. Ennek megfelelden kevés nemesitési programokba bevonhato stabil QTL mutattak ki,
inkdbb az adott fajra és kornyezeti koriilményre jellemzd varidciokat sikeriilt azonositani.
Altalanossagban kijelenthetd hogy a jo N ellatottsagh koriilmények kozott tobb QTL-t sikeriilt
Kimutatni, mint N hiany esetén (GALLAIS és HIREL 2004; HAN ET AL. 2015; KINDU ET AL. 2014;
RANJAN és YADAV 2019). A noévények modositjak a N formak felvételében, novényen beliili
szallitdsaban és az asszimilacidoban résztvevd gének kifejez0dését, ami lehetové teszi a gyokér N
felvételének szabalyozésat, a szén és a N anyagcsere kozotti egyenstly fenntartdsat a kornyezeti
feltételekhez valé alkalmazkodas érdekében (HACHIYA és SAKAKIBARA 2016; O’BRIEN ET AL. 2016;
R.-R. C. WANG ET AL. 1994). Ennek mértékét jol szemlélteti, hogy egyes transzkriptom analizisek
szerint a génkészlet koriilbeliil 10%-nak expresszidja a nitrat koncentracioja altal szabalyozott
(NACRY ET AL. 2013).
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alkomponenseivel. A jelenség hatterében tobbek kozott az all hogy ezek a jellegek meghatarozzak a
novekedésének, fejlodésének iitemét, tovabba a HI és a gydkérndvekedés kozvetitd hatasat
feltételezik. Azonban a teljes kapcsolatrendszer még pontosan nem tisztazott. Ezért érdemes az
eredmények értelmezésekor az eldbbi géncsaladok lehetséges modositd hatasat figyelembe venni
(HABASH ET AL. 2007; HAWKESFORD ¢és GRIFFITHS 2019; ANNE LAPERCHE ET AL. 2007; QURAISHI ET
AL. 2011).

Kiilonféle molekularis markertechnologidkkal és térképezési populdcidkkal szamos
kvantitativ genetikai tanulmany vizsgélta a buza NUE-nak a genetikai hatterét, a Iényegesebb
tanulmanyokat a 2. mellékletben foglaltam 6ssze. Buzéanal és kukoricanal a hangstlyt féleg kétsziilos
térképezési populaciok vizsgalatara fektették, mint a dihaploid populaciok (AN ET AL. 2006; BOGARD
ETAL. 2011, 2013; FONTAINE ET AL. 2009; HABASH ET AL. 2007; LAPERCHE ET AL. 2006, 2007; LIET
AL. 2011; QUARRIE ET AL. 2005; ZHENG ET AL. 2010) illetve rekombinans beltenyésztett vonalak
(GARCiA-SUAREZ ET AL. 2010; GUO ET AL. 2012; LI ET AL. 2011; SUN ET AL. 2013; XU ET AL. 2014).

Ilyen populécio példaul a buza a Arche xRecital populdcio, amivel hidrokultirdban alacsony
N ellatottsagu koriilmények kozotton végzek N hasznositasi hatékonysaggal és N felvétellel
kapcsolatos vizsgalatokat aminek eredményeként 32 QTL-t sikeriilt azonositani (A. LAPERCHE ET AL.
2006). Majd hét kornyezetben, alacsony és bdséges N ellatottsagnal terméskomponensek és a
szemtermés fehérjetartalom vizsgéalatakor osszesen 233 QTL-t sikeriilt azonositani, melyek koziil
néhany Rht-B1 és a Ppd-D1 lokuszok kozelében helyezkedett el (ANNE LAPERCHE ET AL. 2007).
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Végiil szantofoldi koriilmények kozott 3 évjaraton keresztiil glutamin-szintaz, glutamat-dehidrogenaz
enzimaktivitads, ammonium, aminosav ¢és fehérjetartalom méréseket végeztek kiilonbozoé fenoldgiai
fazisokban. A tanulmany folyaman 6sszesen 148 QTL-t azonositottak, melyek koziil 26 a glutamat-
dehidrogenaz aktivitassal, mig 25 a glutamat szintdz aktivitdssal volt Osszefliggésbe hozhato
(FONTAINE ET AL. 2009).

Egy masik populacional 182 6szibuza rekombindns beltenyésztett vonal hat kdrnyezetben
végzett vizsgalatakor 21 N felvétellel, hasznositassal, ndvénymagassaggal, terméshozammal,
szemtermés N felvétellel és tartalommal kapcsolatos QTL-t sikeriilt azonositani. Melyekbdl 3 QTL-
t a Rht8, az Rht-B1b és a TaGW2 gének kozelében azonositottak (Y. Xu et al. 2014). Kiilonb6z6
ammonium, nitrat tartalma oldatokat hasznali hidrokulturas kisérletben 131 rekombinans
beltenyésztett 6sziblza vonalak vizsgalatakor 147 gyokér és hajtastomeghez kothetd QTL-t sikertilt
azonositani (SUN ET AL. 2013). Azonos szamu rekombinans beltenyésztett vonalon végzett
hirdukultirds vizsgalatakor 380 gyokérmorfologiaval, tapanyaghasznositassal ¢és felvétellel
kapcsolatos QTL-t azonositottak (GUO ET AL. 2012).

Egy dupla haploid populécional 6t kalasszal kapcsolatos jelleget vizsgaltak négy kiillonb6z6
N ellatottsag mellett, két évjaraton keresztiil. A vizsgalatok eredményeként Osszesen 70 QTL-t
azonositottak, melybdl 16 stabil QTL-re a N kezelésnek csak kis hatasa volt (DENG ET AL. 2017).

Egy 114 rekombinans beltenyésztett vonalbol allé 6szi buza populacidban két évjaraton
keresztiil keresztill vizsgaltak a virdgzasi id6t ¢€s a terméskomponenseket. A viszgalatok
eredményeképpen Osszesen 138 QTL-t azonositottak (GARCIA-SUAREZ ET AL. 2010). Cul ET AL.
(2014) 188 rekombinans beltenyésztett szibuza vonalbdl alld populaciod segitségével allitottak 6ssze
egy genetikai térképet, amin 36 terméshozammal ¢és miitragya reakcioval kapcsolatos QTL-t
azonositottak. Végiil hidrokultaras kisérletben kiilonbozé N és foszfor ellatottsdg mellett, egy
rekombinans beltenyésztett vonalakbdl 4116 populéaciot hasznaltak hogy maximalis gyokér hosszlisag
és szaraz gyokér és szar tomeggel kapcsolatos QTL-k kimutatasara. A vizsgalatok eredményeként 11
kromoszoman sszesen 17 QTL-t azonositottak (REN ET AL. 2017).

Mig a tanulmanyok egy része a terméskomponsekre és a termés mindségére dsszpontositott,
addig mas tanulmanyok a mar ismert N anyagcserében szerepet jatszd enzimek aktivitasat vagy a
novény kiilonbozd szerveiben taldlhatd N anyagcesere termékeinek koncentraciobeli valtozatossagat
vizsgaltak (AN ET AL. 2006; HABASH ET AL. 2007; LAPERCHE ET AL. 2006; LAPERCHE ET AL. 2007,
2008). Szantofoldi korilmények kozott 3 éven keresztiil a glutamin szintaz és a glutamaz-
dehidrogenaz aktivitasat vizsgaltdk egy dupla haploid populécidban. Melynek eredményeként
Osszesen 13 glutamaz-dehidrogenaz és 15 glutamin szintdzhoz aktivitdshoz kothetd QTL-t
azonositottak, melyek koziil 4, illetve 3 évjaratokon keresztiil azonosithato volt (J ET AL. 2008).

A NUE-vel kapcsolatos tanulmanyokben nagyszamu QTL-t azonositottak a N felvétel ¢€s
asszimilacio génjeinek kozelében (GARNETT ET AL. 2015). Példaul egy tanulmanyben 21
novekedéshez, terméshozamhoz és N asszimiladcidhoz kothetd jelleget vizsgéltak Oszibuza dupla
haploid vonalakon. A vizsgalatok eredményeként 164 QTL-t azonositottak melybdl egy glutamin-
szintaz aktivitdshoz kothetd GS2 lokusz kozelébe térképezddott a 2A kromoszoman, mig egy masik
a GSr 16kusz kozelébe a 4A kromoszoman. A glutamin-szintdz aktivitassal és szemtermés N
tartalommal kapcsolatos QTL-ek tdbbnyire azonos régioba térképezédtek (HABASH ET AL. 2007).

Tobb tanulményndl arra a kovetkeztetésre jutottak hogy a N felvtel és asszimilacid génjei,
illetve szabalyozo régidi a NUE fejlesztésének fontos jeldltjei lehetnek. Azonban a legtébb enzimet
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kodolo génhez kothetd QTL kis hatassal rendelkezik €s a gentikai térkép alacsonyabb felbontasa miatt
tovabbi finom térképezés sziikséges. A nitrat reduktaz a legtobb ndvénynél két gén kontrollja alatt all
(RANJAN és YADAV 2019). Bazanal a nitrat reduktaz 1 (TaNR1) gént a 6. homeoldg kromoszoéma
csoport rovidkarjain azonositottdk, mig a nitrit reduktdz (TaNIR) gént a 6. homeolog kromoszoma
csoport hosszukarjain talalhaté (BUCHNER és HAWKESFORD 2014; Cul ET AL. 2016).

A novények tobbségében két géncsaldd a GLN1 és GLN2 felelds a glutamin szintdz
kifejezodésért. A GLN1 géncsalddnak a szeneszcencia soran felszabaduldé ammonium
ujrahasznositaban van jelentds szerepe. Mig a GLN2 gécsalad a nitrat redukcio6 és a fotorespiracio
soran keletkez0 ammonium (Gjra)asszimilacidjaét szabalyozza C3-as novényekben (RANJAN AND
YADAV 2019). Buzanal a glutamin szintazt a szekvencia- és filogenetikai-analizisek alapjan 4
géncsaladba soroltak: GS2, GS1, GSr és GSe (SCHOLTEN 1994; ZHANG ET AL. 2017). Buzaban a
citoplazmatikus TaGS1 gént a 6. homeoldg kromoszéma csoport hosszukarjara térképezték. A masik
két citoplazmatikus glutamin szintdz izoforma (TaGSe, TaGSr) génjeit pedig a 4. homeolog
kromoszéma csoport rovidkarjan azonositottdk. A glutamin szintdz leginkabb kloroplasztisztban
lokalizal6do izoforméjanak (TaGS2) génjei buizdnal a 2. homeoldg kromoszoma csoport hosszukarjan
helyezkednek el (BUCHNER ES HAWKESFORD 2014; Cul ET AL. 2016). Buzanal és rizsnél szamos
tanulmany (BINGHAM és WU 2011; FONTAINE ET AL. 2009; HABASH ET AL. 2007; LAPERCHE ET AL.
2007; OBARA ET AL. 2001; PRASAD ET AL. 1999; YAMAYA ET AL. 2002; D. YANG ET AL. 2007)
termésmennyiséghez és N hasznositashoz kotheté QTL-ket azonositott a GS2-t tartalmazo genetikai
régdboban, kiemelve ezen régid jelentségét.

Buzaban a ferredoxin-fiiggd glutamat-szintaz izoformahoz kotheté TaFd-GOGAT géneket a
2-es homeoldg kromoszoma csoport tagjain, mig a NADH-fiiggé glutamat-szintdz izoforma
enzimaktivitasaért felelds TaANADH-GOGAT génteket a 3-as homeoldg kromoszoma csoport tagjain
azonositottak (BOISSON ET AL. 2005; HUA LIET AL. 2017; J. YANG ET AL. 2019; YONEYAMA és SUZUKI
2019). A glutamat-dehidrogenaz (GDH) izoformait koziil a glutamat dehidrogenaz 2 (TaGDH2)
enzim génjeit azonositottdak a 2. homeoldg kromoszoéma csoport hosszikarjan (BUCHNER és
HAWKESFORD 2014; CUI ET AL. 2016; SIMONS-SENFTLE ET AL. 2018).

Tobb tanulméany kiemelte hogy a N felvétel és anyagcsere szabalyozo fehérjéi job
jeloltjei lehetnek a NUE szabalyozasanak (GARNETT ET AL. 2015). A btizaban és arpaban azonositott
Gpc-B1 lokusznak fonos szerepe van a szemtermés iranyd N allokacioban, tehat a NHI
szabalyozasaban ¢és a GPC kialakitasaban (HEIDLEBAUGH ET AL. 2008; C. UAuY ET AL. 2006;
CRISTOBAL UAUY ET AL. 2006). A gént a NAM-BI1 transzkripcios faktor szabalyozza, a funkcionalis
allélt Skandinav populaciokban mutattak ki, ahol felgyorsitotta a szeneszcenciat, ezaltal eldsegiti a
remobilizacios folyamatokat (EAGLES ET AL. 2014; HAGENBLAD ET AL. 2012; CRISTOBAL UAUY ET
AL. 2006). Egy masik tanulmanyban a vad emmer és durum btizaban a szeneszcenciat késlelteté NAC
transzkripcids faktor €s a szemtermés N, cink és vastartalma kozott szoros Osszfliggést sikertilt
kimutatni (CRISTOBAL UAUY ET AL. 2006).

Mivel a nitrogen hasznositasi hatékonysag egy komplex poligénes tulajdonsag ezért diverz
populaciok hasznalata alkalmasabb lehet genetikai hatterének feltarasara. A kornyezethez jol
adaptalodott vonalakat tartalmazé nagy, diverz asszociacidos paneleket (BORDES ET AL. 2013;
CORMIER ET AL. 2014; GARCiA-SUAREZ ET AL. 2010; LI ET AL. 2011) és soksziilds kisérleti
populaciokat (HUANG ET AL. 2012; WINGEN ET AL. 2017) jelent6sen kevesebb tanulmany vizsgalt
genomszintli asszociacids analizis segitségével.
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3 ANYAG ES MODSZER

3.1 A tenyészeti kisérletek jellemzése

A kisérleti rendszer leirasat az alabbi pontokban ismertetem.

3.1.1 A kisérlet helye, elrendezése, a kezelések modja, ideje és kivitelezése

A nitrogén hasznositasi hatékonysdg vizsgélatara irdnyuld Kkisparcellas szantofoldi
kisérleteinket a Magyar Tudoményos Akadémia Agrartudomanyi Kutatokézpont Mezdgazdasagi
Intézet (2019. szeptember 1-je 6ta Agrartudomanyi Kutatokdzpont) agrotechnikai kisérleti teriiletein
végeztiik harom egymast kovetd (2012-2015) évjaratban. A kisérleti teriiletek erdémaradvanyos
csernozjom talajon, 105 m-es tengerszint feletti magassagban helyezkedtek el, melyek foldrajzi
koordinatai: 47°18’ E, 18°48" K. A kisérleteket minden évben harom ismétléssel allitottuk be,
kéttényez6s, osztott parcellas (,,split-plot”) elrendezésben. Az alparcellakban Osszesen 93 6szi
buzafajtat vizsgaltunk. A fOparcelldkban a két miitragyakezelés hatasat tanulméanyoztuk:

e No: 0 kg hal, azaz nitrogénmiitragya kijuttatas nélkiil (extenziv technologia)
e Niz: 120 kg ha! mennyiségii N hatéanyag egymenetes kijuttatdsa bokrosodaskor fejtragya
form4jaban (a mezdgazdasagi gyakorlatnak megfelelden).

Az No kezelésnél csak a talajoldatban 1évo és a talajban mineralizal6éddé N volt a ndvények
szamara elérhet6. Az N12o kezelés esetén a bokrosodas fenologiai fazisban (Zadoks 21-24) 120 kg ha®
! N hatdéanyag mennyiségli fejtrigyat jutattunk ki tavasszal, egy menetben, repittarcsas
miitragyaszoroval.

Az évjarathatas koveteztében a fenoldgiai fazishoz kotott fejtragya kijutatds idépontjai és a
mitragya-formak a kdvetkezdk voltak:

e 2013.04.17. 353 kg ha amménium-nitrat (NHsNOs; 34% N)
e 2014.03.07. 445 kg ha* pétis6 (NHsNOs+ CaMg(COs)2; 27% N)
e 2015.03.17. 445 kg ha! pétis6 (NHsNOs+ CaMg(COs)2; 27% N)

Az elsd két kisérleti évben az eldvetemény szeptember kdzepén betakaritott napraforgd, mig
a harmadik évben szeptember kozepén betakaritott kukorica volt. Az eldvetemény betakaritasat
szarzuzas, tarcsazas és annak lezardsa kovette. Az ezt kovetd alaptragydzas megtervezése a talaj
tapanyag szolgaltatd képességének figyelembevételével tortént. A terliletek tapanyag szolgaltato
képessége nem indokolta alaptragyazaskor N miitragya kijuttatasat. A tobbi makroelemet pedig olyan
mennyiségben juttattuk ki, hogy - a varhatd termésszint mellett - kalium vagy foszfor hiany ne
korlatozza a novények termoképességét. A repitdtarcsas alaptragya kiszorast szantds és annak
lezarasa kovette. A 2012-es alaptragyazas alkalméaval 250 kg ha szuperfoszfat (Ca(H2POa)2 +
CaS0s; 18% P,0s) és 150 kg ha kalisé (KCl; 60% K,0) keriilt kijuttatasra. A 2013 6szén a talaj jo
tapanyag szolgaltatdo képessége miatt nem volt indokolt az alaptragyazas. A talajvizsgalati adatok
alapjan a 2014-es alaptragyazaskor 350 kg ha™ szuperfoszfat és 150 kg ha™ kéliso kijuttatasa volt
indokolt. A magéagykészités minden esetben kompaktorral tortént. A vetést 0,12 m sortavolsaggal,
hektaronként 5 milli6 csiraval szamolva végeztiik, 12 soros parcellavetdgép segitségével; a parcelldk
nettd mérete 3x1,44 m volt. A vetési idépontok a kovetkezdk voltak: 2012.10.19., 2013.10.21. és
2014.10.02. A tenyésziddszak alatt a gyomok, a korokozo és a kartevok ellen a mezdgazdasagi
gyakorlatnak megfelelden védekeztiink. Szarréviditd regulator vegyszereket nem alkalmaztunk.
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Teljes éréskor, a parcellak fenotipusos felvételezése utan, a betakaritast Kisparcella
kombajnnal végeztiik. A betakaritogép mikddésébdl adodéan (minden kisparcella termése kiilon

vaszonzsakba keriilt) minden egyes kisparcella termésmennyisége pontosan meghatdrozhat6 volt. A
betakaritasok idOpontjai a kdvetkezok voltak: 2013.07.18., 2014.07.21. és 2015.07.14.

3.1.2 A tenyészkerti kisérlet talajviszonyai és a kisérleti teriiletek tapanyagellatottsaga

A kisérleti teriiletek Martonvasar hataraban talalhatok, talajuk mély termdrétegt,
erdémaradvanyos csernozjom. Minden évjaratban a mivelt rétegbdl vett mintak akkreditalt
talajvizsgalatara keriilt sor. Igy a talajok agrokémiai jellemz&inek (3. melléklet) ismeretében
allapitottuk meg a kijuttatandd alaptragya mennyiségét. A teriiletek talaja humuszban gazdag,
morzsalékos szerkezetii, viszont miivelt rétegiik CaCOs3 tartalma, tadpanyag ellatottsaguk valtozatos
volt. A talaj induld N tékéjének megallapitasa céljabol kora tavasszal a kisérleti parcellak talajabol
kézi talajfurd segitségével 0-30 és 30-60 cm mélységbdl pontmintdkat vettiink, kezelésenként,
rétegenként és ismétlésenként négy atlagmintabol Osszeallitott mintakat kiildtiink szlkitett
talajvizsgalatra a NEBIH NTAI Velencei Talajvédelmi Laboratoriumaba. A novények szamara a
tavasszal rendelkezésre allo N mennyiségét, azok formajat az 1. tablazat foglalja 6ssze.

1. tablazat. A martonvasari kisérleti tertileteken elérhetd nitrogénformak mennyisége
talajrétegenként 2012, 2013 és 2014 tavaszan

Vizsgalt Humusz
. NO3+NO2-N NH4-N
Vetés éve  talajréteg 1 4 Nmin (kghatl) pHy tartalom
(m) (mgkg®)  (mgkg?) P (%)
0-0,3 1,9+0,51 0,9+0,55
2012 21 6,64 2,24
0,3-0,6 1,3+0,36 0,7+0,19
0-0,3 4,4+1,82 0,5+0,16
2013 494 7,22 3,02
0,3-0,6 87,5+£56,90  65,5+53,83
0-0,3 7,543,46 0,4+0,00
2014 78 7,02 2,75
0,3-0,6 6,8+1,50 2,1£2,42

3.1.3 A kisérleti évek meteorologiai adatai

A Kkisérleti teriileteket altalaban napsiitéses €s aszalyra hajlamos nyari iddjaras jellemzi. Az
évi kozéphdémérséklet 9-11°C, a nyari honapok kozéphdmérséklete 19-22°C, a lehullott éves
csapadék mennyisége atlagosan 559 mm koriil alakul. A szant6foldi kisérletek meteoroldgiai adatait
az Agrartudomanyi Kutatokdzpont Mezdgazdasagi Intézet teriiletén elhelyezett meteorologiai
allomas szolgaltatta. A kisérleti teriiletek atlaghémérsékletének és csapadék viszonyainak havi
alakulasat a 2. abra, a napi atlaghdmérsékletek alakulasat a harom vizsgalt évjaratban vetéstdl aratasig
a 3. abra mutatja be.

35



24 - 100

e 2012/13
gommon: 2013/14 , 95
20 mmm 2014/15 /
30 éves atlag csapadék / - 90
....... 2012/13 /,
20 =----2013/14 /7 e
- — 2014/15 %
=30 éves atlag kozéphomérséklet i - 80
18 - i
: A 75
7/
" 4 - 70
- 16 - \ '1
S - 65
k5 @)
v 72]
¥ 14 60
g ~
=12 555
& &
= - 50
101 - 45
- 40
8 ,
- 35
6 - 30
- 25
4 -
- 20
2 - - 15
- 10
O ,
-5
) -0
IX X XI X0 I 10 m IV v v vy Honapok

2. abra. A kisérletek atlaghdmérsékletének €s csapadék viszonyainak alakuldsa szeptembertdl
aratasig a harom kisérleti évben és 30 év atlagdban (Martonvasar, ATK MGKI Meteorologiai
Allomas). Az abran a vonaldiagram az atlaghdmérsékletet az oszlopdiagram pedig a lehullott
csapadék mennyiségét abrazolja hdnaponkénti felosztasban.
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3. abra. A kisérletek napi kozéphdmérsékletének alakuldsa és 30 napos mozgo atlaga vetéstdl aratasig a harom vizsgalt évjaratban.
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A harom évjarat vetéstol kaldszolasig szamitott hasznos hdéosszege 906°C, 1068°C ¢és
1196°C volt. A hasznos h0dsszeg szamitasahoz az 6szi buza bazishomérsékletét 2°C-nak vettiik.
A hoéségnapok szdma a harom év soran 12, 15 és 13 nap volt, mig forrd napot 2012/2013-as
évjaratban egyet, a 2014/2015-0s évjaratban kettot regisztraltak.

3.1.4 A kisérletbe vont genotipusok kivalasztasanak szempontjai és jellemzésiik

A fajtak kivalasztasanal a f6 szempont az volt, hogy a gylijtemény reprezentalja a Kozép-
Eurdpaban termesztett Oszi buzafajtdk diverzitasat. Ezért a kisérletben vizsgalt 93 Gszi buza
genotipus legnagyobb része a kozép-eurodpai fajtaszortimentet képviseli, azaz olyan elit fajtakat és
nemesitési anyagokat valasztottunk, melyek a kozép-europai klimatikus viszonyokhoz és
termesztési koriilményekhez, tehat a kisérlet koriilményeihez megfeleléen adaptalodtak. A
gylijtemény tartalmaz nagy terméshozami, magas fehérjetartalom elérésére alkalmas, jo tapanyag-
néhany régi, a koztermesztésben egykor clterjedt és a nemesitésben késébb felhasznalt (pl.:
‘Bezostaja 1°, ‘Bankati 1201”), valamint néhany olyan nem kozép-europai fajta (pl.: ‘Nudakota’)
is, amelyeknek a magyarorszagi nemesitésben jelentds szerepiik van. A kisérletben vizsgalt
buzafajtak listajat, f6 tulajdonsdgaikat a 4. mellékletben foglaltuk dssze.

3.2 Fenotipusos megfigyelések, mérések, paraméterek szdmitasa, nitrogéntartalom
meghatarozas és az alkalmazott statisztika

A hat kornyezetben (3 évjarat x 2 N ellatottsagi szint) szamos agrondémiai szempontbol
jelentds vagy nitrogén hasznositasi hatékonysaggal kapcsolatos jelleg felvételezésére kertilt sor. A
felvételezések idopontjat a buza egyedfejlédési stadiumaihoz kotottiik, melyek meghatarozasahoz
a Zadok féle fenologiai kodrendszert (ZADOKS ET AL. 1974) hasznaltuk.

A termésmennyiséget (GY) a teljes kisparcella anyagabdl hatdroztuk meg. A vetés
1d6pontjatol a kisparcella 50%-anak kikalaszoldsaig (Zadoks 59) eltelt id6t napokban kifejezett
kalaszolasi idoként (HD) jegyeztiik fel. Az atlagos ndvénymagassag (PH) felvételezésére a teljes
érés (Zadoks 92) stadiumaban keriilt sor. Novénymagassagként a kisparcellakat jol reprezentald
harom ndvénynél a talajfelszintél a novények kaldsz tetejéig (szalka nélkiil) mért atlagos
tavolsagat jegyeztiik fel.

A parcellékat kisparcella kombéjn segitségével teljes éréskor takaritottuk be. Minden egyes
kisparcella termését pontosan lemértiik, majd a parcellanként betakaritott termésmennyiségbdl a
hektaronkénti termésmennyiséget (GY) szadmoltuk. Még a kombéjnos betakaritas elétt minden
egyes parcellabol egy reprezentativ sor egy méterérdl az 6sszes ndvényt tovestdl begyljtottiik.
Ezeket a mintakat szaritoszekrényben 70°C-on, tomegallanddsagig szaritottuk.Szaritds utan
eltavolitottuk a gyokereket, majd analitikai mérleg segitségével lemértiik a fold feletti biomassza
tomegét. Ezt kovetden eltavolitottuk a kalaszokat, meghataroztuk a folydméterenkénti
kaldszszamot (SN) és lemértiik a szalma tomegét (SY). A kalaszok cséplése és tisztitdsa utan a
kaldszokbdl szarmaz6 szemeket Condator magszamlald késziilékkel (Pfeuffer & Co GmbH)
leszamoltuk, majd tomegiiket analitikai mérleg segitségével lemértiik. A szemtermés és fold feletti
biomassza tomegének hanyadosadbol harvest-indexet (HI) szamitottunk; a szemszdm ¢€s a
kaldszszam hanyadosabol pedig meghatroztuk a kalaszonkénti szemszamot (GN). Az
ezerszemtomeget (TGW) a magok szaménak és tomegének ismeretében szamitottuk ki.

A szemtermés és szalma N tartalmdnak méréséhez a légszaraz szalmat és szemtermés
mintdkat Retsch ZM 200 centrifugélis malom segitségével homogenizaltuk. Az 6rolt mintak N

38



tartalmanak meghatarozasat Elementar Rapid N 1l (Elementar Analysensysteme GmbH)
késziilékkel végeztik el, mely analizator mikodése a Dumas féle modszeren alapul. A
szemtermésben (NUpgrain) €s a szalmaban 1évé N mennyiségét a szemtermés €s a szalma N
tartalmanak illetve tomegének ismeretében szdmitottuk ki és kg ha™' mértékegységben fejeztiik ki.
A szemtermés fehérje tartalmanak (GPC) kiszamitasahoz a szemtermés N tartalmat, 5,7-tel
szoroztuk LOPEZ-BELLIDO ET AL. (2004) ajanlasai alapjan.

crcr

A nitrogén hasznositasi hatékonysag (NUE) kiszamitasahoz Moll et al. (1982) definicidjat
hasznaltuk, miszerint a NUE a szemtermés mennyiségének €s a ndvény szamara elérhetd (talajban
elérhet6 N + mitragya N) N mennyiségének a hanyadosa. Arataskor a fold feletti novényi
részekben megtalalhatd6 N mennyiségét azonosnak tekintettlink a ndvény altal felvett N
mennyiségével. Ennek megfelelden a felvett nitrogén hasznosuldsanak hatékonysagat (NUtE) a
termésmennyiség (GY) €s a fold feletti novényi részekben megtalalhatd 6sszes N mennyiségének
(NUprun) a hanyadosaként szamoltuk, ahol az NUprui-t a szemterméssel és a szalmaval betakaritott
N 6sszmennyiségnek definialtuk és kg ha™-ben fejeztiik ki. A nitrogén felvételének hatékonysagat
(NUpE) a fo6ld feletti novényi részekben megtalalhatdo 6sszes N (NUpsui) és a novény szamara
elérheté N mennyiségének hanyadosaként hataroztuk meg. A nitrogén harvest-indexet (NHI) a
szemterméssel betakaritott N (NUpgrain) mennyiségének és a novény altal felvett 6sszes N (NUprun)
mennyiségének hanyadosaként szamitottuk ki, ahol az NUpgrain a szemterméssel betakaritott N
osszmennyisége (N kg ha™l). A szemtermés nitrogén felhalmozasi hatékonysag (GNACE: grain N
accumulation efficiency) a szemterméssel betakaritott N (NUpgrain) és a ndvény szamara elérhetd
nitrogén mennyiségének hanyadosa. A megfigyelt és szamitott fenotipusos paraméterek listaja és
Kiszamitasuk modja az 5. mellékletben talalhato.

A felvételezett jellegek adatainak statisztikai elemzését és kiértékelését az SPSS v. 22.0
(IBM, Statistical Package for the Social Sciences) statisztikai szoftverrel végeztiik. A torzitd
adatpontok (outlierek) kereséséhez Cook-féle D-statisztikat hasznaltunk. A parametrikussag
feltételeinek ellendrzéséhez Levene tesztet és Kolmogorov-Smirnov probat végeztiink, nagyszamu
minta esetén figyelembe vettiik a kdzponti hatareloszlas tétel (WiLcox 2010) torvényszerliségeit.
A vizsgilt jellegek tobbvaltozos regresszios elemzéseéhez altalanos linearis modellt hasznaltunk.

A vizsgalt jellegek 0sszefiiggéseinek vizsgalatdhoz Pearson-féle korrelaciot hasznaltunk.
A genotipus-, kornyezeti- €s kezelés-hatas kozott fennalld kapcsolatot altalanos linearis modellel
vizsgaltuk. A kornyezeti hatds minimalizalasa érdekében a felvételezett jellegek kiilonbozo
1ismétlésekbdl szarmazo adatait genotipusonként atlagoltuk, majd az atlagértékeket hasznaltuk fel
az asszociacids analizishez. A kezeléshatas kimutatasdra variancia analizist végeztiink. A
dolgozatban a szignifikans eltérések jelolése: *: p<0,05; **: p<0,01; ***: p<0,001.

Meghatdroztuk a vizsgalt jellegek tagabb értelembe vett orokolhetdségi/ismételhetdségi
(broad-sense heritability) értékszamat is. Ami a teljes fenotipusos variancidjanak genetikai

VG)_ V(G ,
V) - VOvE Ahol a fenotipusos (VP)

variancia a genetikai (VG) és a kornyezeti variancia (VK) 0sszege.

komponensekkel meghatarozhat6 hanyadat jelenti: H =
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3.3 Genotipizalas

A kisérletben vizsgalt 93 vonal genomi DNS-ét fajtanként 4 fiatal novény levelébdl a
Qiagen cég DNeasy® Plant Mini Kit-jével izolaltuk, a gyart6 altal megadott protokoll alapjan. Az
izolalt DNS mennyiségét és mindségét NanoDrop™ ND-1000 (NanoDrop, Thermo Scientific,
Wilmington, DE, USA) késziilékkel ellendriztiik. PCR lemezen (plate) 100 pl mennyiségii, 50 ng
Australia; http://diversityarrays.com/) részére, ahol a DNS mintak GBS analizisét ,,wheat
DArTseq™ 1.0” buzara optimalizalt platformon végezték el, SANSALONI ET AL. (2011) altal leirt
protokoll szerint. A kapott szekvenciakat, pozicidjuk meghatarozasa érdekében a
,Wheat_ChineseSpring” referencia genomhoz illesztették.

A genotipizalas eredménye két tipusi marker adatot tartalmaz: dominans, ugynevezett
,,S1licoDATT markerek”-et, melyek hasonloképpen a microarray hibridizacion alapulé DArT
markerekhez, a restrikcids fragmentumok jelenlétérdl vagy hidnyarol nyujtanak informaciot, mig
a masik tipus, a kodominans SNP markerek a restrikcids fragmentumok szekvenalt végeiben
fellelheté egypontos nukleotid polimorfizmusokat irtak le (HUIHUI LI ET AL. 2015).

A marker adatok sziiréséhez harom f6 marker mindséget jellemz6 paramétert szamitottunk:
(1) ,.call rate”: a marker sikeres genotipizalasi aranyat mutatja meg a genotipusok kozott
(ANDERSON ET AL. 2010); (2) ,,reproducibility” (reprodukalhatosag) azt jelzi, hogy az adott marker
technikai ismétlései milyen aranyban mutattak azonos eredményt. A minimalis kiiszobérték
mindkét paraméternél 95% volt. Végiil (3): a ,,minor allele frequency” (ritka allél el6fordulasi
gyakorisdga) alapjan az 5%-nal ritkabb allélfrekvencidjo markereket zartuk ki a tovabbi
analizisekbdl.

A mindkét SNP allélt hordozo 16kusz (azaz a heterozigétak aranya) aranya rendkiviil
alacsony volt. Ezért, a hasonlo esetekben bevalt gyakorlatnak megfeleléen, a heterozigdta
lokuszokat ,,hidnyz6 adatnak™ tekinthettiik és az SNP markereket ,,kétallélos domindns marker”-
ként kezeltiik, melyek igy mar alkalmasak voltak Bayesi statisztikai analizishez és kinship
rokonsagi egyiitthatd szamitasahoz is (SINGH és SINGH 2015).

A markermindséget jellemzd paraméterekkel torténd sziirés utan kigytijtottiik azokat a
markereket, melyeknek a referencia genom alapjan ismert volt a kromoszomalis pozicidja, mivel
az ismeretlen kromoszomalis elhelyezkedésii markereket nem hasznaltuk fel a kapcsoltsagi
egyensulytalansag vizsgalatdhoz és asszociacids analizishez.

3.4 Populécio6 struktira analizis, rokonsagi viszonyok vizsgalata

A vizsgalt gylijtemény populacio struktirajat tobb kiillonb6z6é modszerrel vizsgaltuk, majd
a modszerek eredményeinek kovetkezetességét is meghataroztuk. A 93 genotipus legvalosziniibb
elkiiloniilését a STRUCTURE 2.3.4 szoftver csomag ugynevezett Bayes statisztikai megkozelités
segitségével hataroztuk meg (FALUSH ET AL. 2007). A szoftver a vizsgalt genotipusokat az
allélmintazatuk alapjan azonos, illetve kiilonb6zd csoportokba (alpopulacidkba) sorolja, -
mindenféle eldfeltételezés nélkiil - ugy, hogy a genetikai mintdzatuk alapjdn hasonlo egyedek
keriiljenek azonos csoportba. A szoftver az dsszes lehetséges csoportositds elvégzése kdzben
futtatasat két markerszettel is elvégeztiik, egy tobb informacidt hordozé 4 201 markerbdl allo
szettel és egy mindossze 300 markerbdl allo szett segitségével is, melyben a markerek egymastol
teljesen fiiggetleniil 6roklddtek. Az elemzésben feltételeztiik, hogy a vizsgalt vonalak szarmazasa
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kevert (admixture) lehet, illetve a korrelald allélgyakorisagok beallitas mellett 100 000 iteracid
ugynevezett ,,burn-in periddus” utan az MCMC (Markov Chain Monte Carlo) algoritmust tovabbi
100 000 1épésben alkalmaztuk mintavételezésre minden egyes fiiggetlen ciklusban, Pritchard et al.
(2010) ajanlasai alapjan. Az alpopulaciok szamanak valoszinliségét (K) 1-7-ig teszteltiik, az
analizist 5 fliggetlen futtatassal végeztiik - a becslések konzisztenciajanak biztositasa céljabol. Az
analizis eredményeit az Evanno moddszert hasznalo Structure Harvester online szoftverrel
elemeztiik (EARL és VONHOLDT 2012; EVANNO ET AL. 2005). A két markerszettel végzett analizis
eredményeit Osszehasonlitottuk. A vizsgalt vonalakat az alpopulaciohoz vald tartozas
valoszinlisége (Q) alapjan az egyes alpopulaciokhoz soroltuk.

A vizsgalt genotipusok rokonsagi viszonyait filogenetikai- és fokoordinata analizissel is
vizsgaltuk, PAST v.3.12 (PAleontological STatistics) szoftver segitségével (KOT és DANIEL 2008).
A filogenetikai kapcsolat vizsgalatahoz a genotipusok genetikai hasonlosagat Jaccard-indexekkel
hataroztuk meg, majd az eredményeket egy 0-t6l 1-ig terjedd skdalan hasonldsagi matrixba
rendeztiik (ahol az 1 a teljes azonossagot, a 0 pedig a teljes kiilonboz6séget jelenti). A hasonlosagi
matrix alapjaul szolgalt a szomszéd Osszevond (Neighbour-joining) klaszterezé analizisnek,
mellyel filogentikai rekonstrukciot végeztiik és dendrogramot hoztunk létre PAVLOPOULOS ET AL.
(2010) ajanlasai alapjan. A dendrogram csomopontjainak megbizhatosagat bootstrap eljaras
(1,000 ismétlés) alkalmazasaval ellendriztiik.

A rokonsagi viszonyok vizualizadldsahoz metrikus tobbdimenzids skélédzast, azon beliil
fékoordinata analizist (PCoA, principal coordinates analysis) alkalmaztunk. A f6koordinata
analizishez a Jaccard-index segitségével létrehozott genetikai hasonlosagi matrixban 1évo
informéaciokat hasznaltuk fel, majd az eredményeket ponttérkép forméjaban jelenitettiik meg.

A filogenetikai rekonstrukcio €s a fokoordinata analizis eredményét nyilvanosan elérhetd
pedigré adatbazisok segitségével - ,,Genetic Resources Information System for Wheat and
Triticale” (http://www.wheatpedigree.net/), “Current List of Wheats with Rye and Alien
Introgression” (http://www.rye-gene-map.de/rye-introgression/index.html), “Wheat Pedigree On
Line” (http://genbank.vurv.cz/wheat/pedigree/pedigree.asp) - validaltuk.

A teljes genetikai diverzitds komponenseinek meghatarozasdhoz molekularis variancia
analizist (Analysis of Molecular Variance, AMOVA) végeztiink Arlequin 3.5.2.2 szoftver
segitségével (VINET és ZHEDANOV 2010). Az Arlequin szoftver Fst értékére és annak

crer

3.5 Kapcsoltsagi egyensulytalansag vizsgalata

A kapcsoltsagi egyensulytdl vald eltérést a TASSEL 5.0 szoftver LD funkcigjaval
vizsgaltuk (BRADBURY ET AL. 2007). A szoftver altal meghatarozott paraméterek koziil az r? értéket
mint a két 16kusz alléljai kozti korrelaciés koefficienst hasznaltuk az LD jellemzésére. Az r? 0
értéket akkor vesz fel, ha a két gén alléljai fiiggetleniil szegregalodnak. Mig az 1 érték a tokéletes
kapcsoltsagot jelenti, ami csak akkor kovetkezik be, ha a két gént vizsgalva csak két haplotipus
talalhatd, vagyis nem tortént a két gén kozott rekombinacio (ABDURAKHMONOV és ABDUKARIMOV
2008; FLINT-GARCIAET AL. 2003; ZHU ET AL. 2008).

Az LD Kkiterjedésének vizualizalaséhoz a szignifikans r? értékeket pontdiagramon

abrazoltuk az azonos kromoszéman 1évo 10kuszokparok kozotti genetikai tdvolsag fliggvényében,
majd az adatokra masodfoktl lokalis polinomialis regresszioval (Loess, Locally weighted
polynomial regression) fliggvényt illesztettiink SPSS 22.0. szoftver segitségével. Az LD atlagos
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kiterjedésének a Loess gorbe és kritikus r? érték metszési pontjat tekintettiik. A kritikus r? érték
meghatarozasahoz BRESEGHELLO és SORRELLS (2006a) altal publikalt modszert hasznaltuk, azzal
a feltevéssel, hogy az 50 cM-nal nagyobb tavolsagra 1évé 1okuszparok nem kapcsoltnak
tekintendék. Az 50 cM-nal tavolabb elhelyezkedd l6kuszparok r? értékeibdl négyzetgyokot
vontunk, majd az igy kapott 0j valtoz6 eloszlasanak 95-0s percentilisét tekintettiik annak az
értéknek, amin tul az LD-t valdsziniileg genetikai kapcsoltsag okozza (NEUMANN ET AL. 2011;
NIELSEN ET AL. 2014). Az LD mintazatast TASSEL 5.0 szoftverrel szerkesztett,
genomot/kromoszémakat lefedé LD térképpel (color-code triangle plot/ disequilibrium matrix)
jellemeztiik.

3.6 Asszociacios elemzés

Tizenegy N hasznositasi hatékonysag szempontjabol jelentds fenotipusos jelleg (GY; SN;
GN; GNACE; GPC; NHI; NUE; NUpE; NUtE; NUpgrin; NUprur) genetikai komponenseinek
meghatarozasahoz genom szintli asszociacios analizist végeztiink TASSEL 5.0 szoftver
segitségével (BRADBURY ET AL. 2007). Tovabba nyolc fenotipusos jellegnél (GY, SN, GN, GPC,
NHI, NUPsui1, NUpgrain é¢s NUtE) a nitrogén reakcio hatasat a kezelt és kezelés nélkiili fenotipusos
értékek hanyadosaként hatdroztuk meg; az igy szamitott fenotipusos jellegek asszociacios
analizisét évjaratonként végeztiik el. Az asszocidcids analizisnél az egyes vonalak fenotipusos
értékeit a harom ismétlés sulyozott atlaga képviselte minden kdrnyezetben.

A fals asszociaciok elkeriilése érdekében négy kiilonbozo statisztikai modellt alkalmaztunk a
marker — tulajdonsag asszociaciok p-értékének kiszamitasahoz (FALUSH ET AL. 2007; YU ET AL.
2006):

(1) altalanos linearis modell (GLM) - kovariansként Q-matrixot alkalmazva,
(2) éltalanos linearis modell (GLM) - kovariansként fékomponens analizist (PCA) alkalmazva,

(3) vegyes linearis modell (MLM) - kovariansként kinship-matrixt (K-matrix) alkalmazva
(MLM+K),

(4) vegyes linearis modell (MLM) - kovariansként Q- és K-matrixot alkalmazva (MLM+Q+K).

A vegyes linearis modellt ZHANG ET AL. (2010) ajanlasai alapjan ,,without compression”
és “population parameters previously determined” beallitdsokkal futattuk. A fékomponens
elemzést és a kinship-matrix szamitasat PATTERSON ET AL. (2006) ajanlasait figyelembe véve
TASSEL 5.0 szoftverrel végeztiik. A marker — tulajdonsag asszociacids analizisnél a tobbszords
Osszehasonlitas korrekciojat a Benjamini—Hochberg-féle 5%-os fals talalati arany (false discovery
rate) segitségével végeztiik, kiilon-kiilon, minden kdrnyezetben (BENJAMINI €s HOCHBERG 1995).
Egy marker — tulajdonsag asszociaciot akkor definialtunk szignifikansnak, ha annak a szamitott g-
értéke mind a négy modell esetében kisebbnek bizonyult az FDR kiiszobértéknél. Amikor egy
adott kornyezetben egy jelleg tobb, mint egy markerrel mutatott szignifikans asszocidciot egy adott
kromoszéma 5cM szakaszan beliill, akkor azt a marker — tulajdonsdg asszociaciot vettiik
figyelembe, amely a legalacsonyabb p-értékiinek bizonyult.
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4 EREDMENYEK ES MEGVITATASUK
4.1 Az évjarat és a nitrogén-kezelés hatdsa a buza egyes agrondmiai jellemzdire

Haroméves szant6foldi kisérletben részletesen analizaltuk a genotipusok egyedfejlodési-,
morfoldgiai-, terméskomponenseivel kapcsolatos mért és szamitott mutatoit, illetve a fajtak
nitrogén hasznositasi hatékonysagat, az azzal kapcsolatos paramétereket. A vizsgalt populacio
fenotipusos eredményeit a 6. melléklet foglalja Ossze. Az 0Osszes felvételezett jellegnél
nagymértékii fenotipusos variabilitas volt megfigyelhetd. A N mitragya kezelés szignifikdns
hatast gyakorolt az 6sszes vizsgalt évjaratban a legtobb vizsgalt jellegre. A N kezelés a legnagyobb
mértékben a termésmennyiséget, illetve a biomasszaban (NUpru) és szemtermésben (NUpgrain)
felhalmozott N mennyiségét novelte. A kiilonbozo évjaratok kozotti legnagyobb mértéki eltérés a
NUE, NUpE ¢s a GNACE jellegeknél volt megfigyelhetd.

Vizsgéltuk, hogy a fenotipusos variabilitds mekkora része koszonheté a genetikai
kiilonbségeknek, s mekkora részért felelds a kornyezeti hatds, illetve mekkora része a N-kezelés
eredetli variancia. A tobbtényezGs variancia analizise feltarta, hogy a vizsgalt jellegek tobbségénél
fenotipusos valtozatossaganak legnagyobb részét a kornyezeti hatas magyarazza (7. melléklet). Az
id6jarasi adatok Osszehasonlitasa alapjan elmondhatjuk, a harom évjarat iddjarasa jelentdsen
kiilonbozott egymastol, megtestesitve a vizsgalt teriileten eléforduld f6 id6jarasi ingadozasokat (2,
3 abra). Nem csak az iddjarasi koriilmények tértek el a kiilonb6zo évjaratok kozott, hanem a
szant6foldi kisérletek talajanak N szolgaltato képessége is (1. tablazat). Bar a kisérleti teriiletek
talajtipusa minden esetben erddmaradvanyos csernozjom talaj volt és a miivelt rétegének fobb
agrokémiai jellemzd6i hasonloak voltak, a talajok tavasszal elérheté dsvanyi N tartalma jelentésen
kiilonbdzott az egyes évjaratok kozott: 21, 494 és 78 kg ha™ volt a 2013, 2014 és 2015-6s években
(3. melléklet, 1 tablazat). A talajoldatban 1évd, névények szamara kdzvetleniil elérhetd N formak
mennyisége a talaj tavaszi nitrogénszolgéltatdé képességérdl fontos informacidt nyljt, azonban
csak egy aktudlis allapotot tiikr6z. Mértéke gyorsan ingadozhat a kimosddas, mikroszervezetek
tevékenysége kovetkeztében. A tavasszal elérhetd asvanyi N tartalomban fellelhetd kiilonbségek
részben a teriiletek tdpanyag ellatottsagat, részben pedig az iddjarasi koriilmények hatasat
tilkkrozik:

A 2012/2013-as évjaratot atlagosnal hlivosebb 6sz, majd sokaig elhtizodo, a tobbi
évjaratnal hidegebb, csapadékos tél kovette (2.,3. dbra). A heves zaporok formdjaban érkezd tél
végi csapadék a talajmintavétel id6pontjara a talajoldatban 1€vé N formék kimosddasat okozta. A
2012/2013-as évjaratban mért alacsony tavaszi talaj N tartalomért foként a kimosodas felelds. A
2013/2014-es évjaratot a magasabb Oszi atlaghomérséklet, enyhe tél, korabbi kitavaszodas
jellemezte (2., 3. abra). A kisérleti terlilet humusz tartalma és tdpanyag ellatottsaga jelentdsen
magasabb volt, mint tanulmanyunk masik két évjarataban (3. melléklet). A klimatikus viszonyok
is kedvezdbbek voltak a talaj szervesanyag tartalmanak mineralizacigjahoz. Feltételezésiink
szerint elérhet6 N formak magas mennyisége ezzel magyarazhato.

A kisérletiinkben a legtobb vizsgalt jelleg fenotipusos Osszvaltozatossaganak nagyobb
részét magyarazta a kdrnyezeti hatas (ami magaba foglalja a kisérleti teriileteket talajanak eltérd
N szolgaltaté képességét is) mint maga a N kezelés hatasa (120 kg ha* N miitragya hatéanyag),
vagy a genetikai kiilonbségek (6.A, 7. melléklet). A jelentds kornyezeti hatas ellenére 13 vizsgalt
jelleg a fenotipusos valtozatossagat genetikai kiillonbségek hatasa is szignifikansan magyarazta. A
kivételt képzd NUpE €s GNACE jellegek évjaratokra szétbontott tobbtényez0ds variancia analizise
pedig azt mutatta, hogy genetikai kiilonbségek hatasa csak a 2012/2013-as évjaratban nem volt
szignifikans, mely ¢&vjaratot alacsony tépanyag ellatottsag, kedvezdtlen csapadékeloszlas
jellemezte.
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4.1.1 Kalaszolasi ido

A 2012/2013-as évjaratot atlagosan 209 + 2,68 napos kalaszolasi id6 jellemezte. Mivel a
2013/2014-es évjaratra meleg 6sz, korai kitavaszodas és kedvezo csapadékeloszlas volt jellemzo,
mar 196+3,93 napos korban regisztraltuk a kalaszoltast. Ugyanakkor a 2014/2015-6s évjaratban
mértiik a leghosszabb kalaszolasi id6t, ami populaci6 atlagban 225 + 3,07 nap volt.

A tobbtényez0s variancia analizis kimutatta, hogy a kalaszolasi id6 6sszvaltozatossaganak
legnagyobb részét a kornyezeti hatas magyarazta (7. melléklet). Az analizis azt mutatta, hogy a
kornyezeti hatas utdn a kalaszoldsi id6 Osszvaltozatossagat masodik legnagyobb meértékben
genetikai kiilonbségek hataroztdk meg, mig kisérletiinkben a N kezelésnek nem volt szignifikans
hatasa a kalaszolasi idére (6. A, 7. melléklet). Az altalunk vizsgalt valtozatos Osszetételi
populacidban a legkorabban és legkésobb kalaszold genotipus kozott 2012/2013-as és 2014/2015-
0s évjaratban 15 nap kiilonbséget, mig a 2013/2014-es évjaratban 21 nap kiilonbséget mértiink.
Kimutattuk, hogy kisérletiinkben a kalaszolasi id6 nem gyakorolt jelentds hatast a

termoéképességre. A kiilonboz6 évjaratokban mért Pearson Korrelacidé korrelacios egylitthatoi:
2013: r=0,034, p=0,64; 2014: r=0,305, p<0,05; 2015: r=-0,125, p=0,095.

4.1.2 Novénymagassag, szalmatomeg és harvest-index

A populacioban a legnagyobb ndvénymagassagot a kivalo tapanyagellatottsagot biztosito,
kedvez6 id6jarasa 2013/2014-es évjaratban mértiik, amikor a kontrol névények magassaga
atlagosan 92,8 cm, mig a N mitragyaval kezelt genotipusoknal 95,7 cm volt. A 2012/2013-as
évjaratban, amit gyenge tipanyag ellatottsag ¢és szdraz tavaszi iddjaras jellemzett, a
novénymagassag atlagosan 51,6 cm és 54,8 cm volt az NO, illetve az N120 kezelésnél. A
2014/2015-6s évjaratban 74,9 cm-es és 78,3 cm-es atlagos magassagot mértiink a kontrol, illetve
N miitragyaval kezelt novényeknél (6. A melléklet). A ndvénymagassag és a terméshozam kozott
évjaratfiiggd, gyenge kapcsolatot tudtunk kimutatni. A kiilonb6z6 évjaratokban és kezelésekben
mért Pearson korrelacio korrelacios egyiitthatdi: 2013 NO: r=0,098, p=0,352; 2013 N120: r=0,243,
p=0,019; 2014 NO: r=0,008, p=0,943; 2014 N120: r=-0,197, p=0,059; 2015 NO: r=0,060, p=0,575;
2015 N120: r=-0,013, p=0,904.

A legnagyobb harvest-indexet (46) a gyenge tapanyagellatottsagn 2012/2013-as évjaratban
mértiik a N mitragyaval kezelt novényeknél. Mig a legalacsonyabb harvest-index (35,1) a
2014/2015-6s évjaratra NO kezelésére volt jellemezd, amikor az er6s bokrosodast és a vegetativ
fejlodést kovetden a szemtelitddés - csapadék hidnyaban - er6sen korlatozott volt. A harvest-
indexet a 2012/2013-as és a 2014/2015-6s évjaratban szignifikansan novelte N miitragya kezelés
(6. A melléklet). A kivald tapanyagellatottsagi és kedvezd csapadékeloszlasu 2013/2014-es
évjaratban a harvest-index érték mar nem mutatott szignifikdns novekedést a N miitragya kezelés
hatasara. A szalma tomege (biomassza — termésmennyiség) és a terméshozam kozott pozitiv
linearis korrelacid figyelhetd meg, aminek mértéke erdsen évjaratfiiggd. A kiilonbozo
évjaratokban mért Pearson korrelacio korrelacios egyiitthatoja: 2013: r=0,707, p<0,05; 2014:
r=0,178, p= 0,015; 2015: r=0,216, p= 0,004

A novénymagassag ¢és a szalmatomeg jellegek dsszvaltozatossaganak legnagyobb részét a
kornyezet hatdsa magyardzta (7. melléklet). A harvest index valtozatossagaért leginkdbb a
genetikai kiilonbségek voltak felelosek. A N kezelés az sszes évjaratban szignifikansan novelte
a ndvénymagassagot €s a szalma tomegét (6. A melléklet); am megddlést egyik évjaratban sem
tapasztaltunk.
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4.1.3 Termés, terméskomponensek €s a szemtermeés fehérjetartalma

A N kezelés az 0Osszes évjaratban szignifikdnsan novelte a termésmennyiséget, a
kalaszszamot, a kalaszonkénti szemszamot és a szemtermés fehérje tartalmat is (6. A melléklet).
A N kezelés hatdsa az ezerszemtomegre ¢évjaratfliggd volt. A 2012/2013-as évjaratban
szignifikansan novelte az ezerszemtomeget, mig a 2013/2014-es évjaratban az ezerszemtdmeg
szignifikans csokkenését idézte eld; a 2014/2015-0s évjaratban viszont az ezerszemtdmegre nem
volt szignifikans hatdsa a N kezelésnek.

A kivalé tapanyagellatottsagu és kedvezd csapadékeloszlasu 2013/2014-es évjaratban
mértiik a legmagasabb termésmennyiségeket, ami a populacié atlagaban 4887 kg ha™ és 6656 kg
hal volt a NO és N120 kezeléseknél. A legalacsonyabb termésmennyiség a 2012/2013-as
évjaratban volt megfigyelhetd, a populacio atlagaban 2338 kg ha™ és 3951 kg ha? volt a
termésmennyiség az NO és N120 kezelésekben (6. A melléklet). A 2014/2015-6s évjaratban a NO
és N120 kezeléseknél 3802 kg ha és 5139 kg ha? termésmennyiséget mértiink a populacid
atlagaban.

A legalacsonyabb szemtermés fehérje tartalmakat populdcid szinten a 2012/2013-as
évjaratban mértiilk, mely évjaratot gyenge N elérhetdség és kedvezoOtlen csapadékeloszlas
jellemzett, a populacié atlaga 8,7% és 10,8% volt a két kezelésnél (NO és N120). A szemtermés
fehérjetartalma nagyon hasonld volt a 2013/2014-es ¢és a 2014/2015-6s évjaratban, azonban a
legmagasabb szemtermés fehérjetartalom értékeket a 2014/2015-6s évjaratban, a 120 kg ha® N
kezelésénél mértiik. A 2012/2013-as évjarat NO kezelésénél mértiik a legkisebb kaldszszamokat a
populacidoban (6. A melléklet). Mig a hiarom évjarat koziil a legmagasabb kaldszszamok a
2014/2015-6s évjarat N120 kezelésénél voltak megfigyelheték. A kalaszonkénti szemszam
legalacsonyabb értékeit populdcid szinten a 2012/2013-as évjaratban, a legmagasabbat pedig a
2013/2014-es évjaratban mértiik. A legmagasabb ezerszemtomegek a 2013/2014-es évjarat
kontrol kezelésénél voltak megfigyelhetdk a populacioban, mig a legalacsonyabbak a 2014/2015-
0s évjarat kontrol kezelésénél.

A tobbtényezbs varianciaanalizis kimutatta, hogy a fenotipusos valtozatossag legnagyobb
részeéért a kornyezeti hatas felelos a termésmennyiség, a terméskomponensek €s a szemtermés
fehérjetartalom esetén (7. melléklet). Az Osszvaltozatossag masodik részét a genetikali
kiilonbségek magyardzzdk a termésmennyiség, kalaszszam ¢és kaldszonkénti szemszam
jellegeknél. Az ezerszemtomeg értékeinek alakulasara ellenben a genetikai kiilonbségek
gyakoroljak a legnagyobb hatést.

A terméskomponensek Pearson-féle korrelacids- €s variancia—kovariancia elemzése azt
mutatta, hogy a kalaszszamban és a kalaszonkénti szemszamban 1év6 kiilonbségek hataroztak meg
a termésmennyiség dsszevaltozatossaganak legnagyobb részét az sszes évjaratban (8. melléklet);
az ezerszemtomeg szerepe csekélynek bizonyult. A 2012/2013-as évjaratban a termésmennyiség
Osszvaltozatossagara a kalaszonkénti szemszamnak volt legnagyobb hatasa, mig 2013/2014-s és
2014/2015-6s évjaratban a kalaszszam ¢s a kalaszonkénti szemszam koriilbeliil azonos részét
magyarazta termésmennyiséget Osszvaltoztatossaganak.
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4.1.4 Nitrogénhasznositasi hatékonysag, €s az azzal kapcsolatos jellegek

A nitrogén hasznositasi hatékonysadg nagymértékii variabilitasa volt megfigyelhet az
Osszes kornyezetben (9. melléklet). A N kezelés hatésa szignifikdnsnak bizonyult a NUE, NUpE,
NUpgrain, NUprun és GNACE jellegeknél az 6sszes vizsgalt évjaratban, mig a NUtE és N harvest-
index esetében a N kezelés hatdsa ¢évjaratfiiggd volt (6. A melléklet). A NUE értéke
nagymértékben csokkent a N kezelés hatasara a kiszamitdsdhoz alkalmazott képlet jellegébdl
(NUE =szemtermés mennyisége / ndvény szamara elérheté N mennyisége) addédoan, kivéve a
2013/2014-es évjaratban, amikor a NUE értékének novekedése volt megfigyelhetd.ii Ugyanez a
tendencia volt megfigyelhetd a NUpE és GNACE jellegeknél.

A N harvest-index értéke a 2012/2013-as és 2014/2015-6s évjaratban a N kezelés hatasara
szignifikansan novekedett, mig a kivallo tapanyagellatottsagu 2013/2014-es évjaratban nem volt
kimutathat6 kiilonbség a két kezelés kozott. Ezzel szemben a nitrogen hasznosuléds hatékonysaga
mindhérom évjaratban a N kezelés hatdsara csokkent.

A tobbtényezds variancia analizis kimutatta hogy a kornyezeti hatisa jatszotta a
legnagyobb szerepet a NUtE, N harvest index, NUpgrin és a NUpsn jellegek fenotipusos
Osszvaltozatossaganak kialakitdséban.

4.1.5 A vizsgalt fenotipusos paraméterek egymasra gyakorolt hatsa

A fenotipusos paraméterek egymadsra gyakorolt hatasat Pearson-féle korrelacios analizissel
vizsgaltuk mindhdrom évjarat mindkét kezelésénél, melynek eredményeképpen szamos
szignifikans korrelaciot taldltunk p<0,01 szinten (2. tablazat). Mivel a nitrogén hasznositasi
hatékonysdgot a termésmennyiség és a ndvény szamara elérhetd N mennyiségének hanyadosaként
szamoltuk, ebbdl adoddan a nitrogén hasznositasi hatékonysag és a termésmennyiség korrelacios
analizise barmely mas jelleggel ugyanazt az eredményt adja, ezért az attekinthetdség miatt a
korrelacids matrixban csak a nitrogén hasznositasi hatékonysagot (NUE) jelenitettiik meg.

A NUE, és ezaltal a termésmennyiség, erdteljesebben korrelalt a NUpE-vel mint a NUtE-
vel az Osszes vizsgalt kornyezetben. A NULE szignifikans korrelaciot mutatott a NUE-val a
2013/2014-es és 2014/2015-6s évjaratokban, mely évjaratokban a NHI-el és a Hl-el is pozitiv
korrelacidja volt megfigyelhetd. Linearis regresszio analizissel megerdsitettiik, hogy a HI és a NHI
a NUtE varianciajanak jelentds részét magyarazza a 2013/2014 és 2014/2015-6s évjaratban (10.
melléklet).

A szemtermés nitrogén felhalmozasi hatékonysaga (GNACE) erds korrelacidét mutatott a
NUE-vel és a NUpE-vel. Mig a szemtermés fehérje tartalma az évjaratok tobbségében negativ
korrelaciot mutatott a NUE-vel és a NUtE-vel, kivéve a 2012/2013-as évjaratot, amikor a
szemtermés fehérjetartalma nem mutatott szignifikdns kapcsolatot a nitrogén hasznositasi
hatékonyséaggal (2. tdblazat).
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2. tablazat. A fobb vizsgalt jellegek kozotti Osszefiiggésvizsgalat Pearson-féle korrelacios
matrixa a 2012/2013-as (A), 2013/2014-es (B), a 2014/2015-6s (C) évjaratokban

A
T NUE | NUpE | NUtE | NHI HD SN | TGW | GN PH | GPC | GNACE
NUE 0,779 NS 0,274 NS 0,305 NS 0,686 NS NS 0,812
NUpE 0,831 -0,424 NS NS NS NS 0,537 | 0,319 | 0,548 0,953
NUtE NS -0,482 0,384 NS NS NS NS NS -0,733 -0,276
NHI NS NS NS NS NS NS 0,412 NS NS NS
HD 0,292 NS NS NS NS NS NS NS NS NS
SN 0,389 0,34 NS -0,352 NS -0,304 | -0,342 NS NS NS
TGW NS NS NS NS NS -0,292 -0,283 NS NS NS
GN 0,704 0,542 NS NS 0,461 NS NS NS NS 0,624
PH NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS
GPC NS 0,386 -0,931 | 0,282 -0,332 NS NS NS NS 0,54
GNACE | 0,834 0,981 -0,491 NS NS 0,289 NS 0,563 NS 0,413
B
NUE | NUpE | NUtE | NHI HD SN | TGW | GN | PH | GPC | GNACE
NUE 0,716 0,286 0,582 0,277 0,658 NS 0,665 | NS -0,278 0,85
NUpE 0,671 -0,37 NS NS 0,501 NS 0,439 | NS 0,414 0,931
NUtE 0,549 NS 0,618 0,294 NS NS NS NS -0,772 NS
NHI 0,611 NS 0,763 0,473 0,314 NS 0,546 | NS -0,478 0,425
HD 0,309 NS 0,381 0,48 NS NS 0,404 | 0,305 NS NS
SN 0,574 0,486 NS NS NS -0,389 NS NS NS 0,553
TGW NS NS NS NS -0,295 | -0,462 NS NS NS NS
GN 0,509 NS 0,5 0,557 0,621 NS -0,3 NS NS 0,574
PH NS NS NS NS 0,393 NS NS NS 0,387 NS
GPC -0,442 0,305 -0,93 -0,525 NS NS NS -0,36 NS NS
GNACE | 0,809 0,929 NS 0,362 NS 0,466 NS 0,36 NS NS
C
NUE | NUpE | NUtE | NHI | HD SN | TGW | GN PH | GPC | GNACE
NUE 0,898 0,401 NS NS 0,575 NS 0,687 NS -0,327 0,939
NUpE 0,897 NS NS NS 0,64 NS 0,486 NS NS 0,948
NUtE 0,58 NS 0,659 NS NS NS 0,527 NS -0,738 NS
NHI 0,569 0,28 0,774 NS NS NS 0,499 NS NS 0,282
HD NS NS NS NS NS NS -0,275 NS NS NS
SN 0,494 0,567 NS NS NS -0,327 NS 0,316 NS 0,523
TGW NS NS NS NS NS NS -0,369 NS NS NS
GN 0,695 0,51 0,622 | 0,527 NS NS NS NS NS 0,623
PH NS NS NS NS NS 0,331 NS NS NS 0,255
GPC -0,275 NS -0,694 NS NS NS NS -0,378 NS -0,02
GNACE | 0,957 0,94 0,407 | 0,576 NS 0,527 NS 0,62 NS NS

Az atlo felett a kontrol kezelés (NO) korrelacios koefficiensei, mig az atlo alatt a N kezelés
(N120) korrelacios koefficiensei lathatok. (NS: nem szignifikans).
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4.1.6 A fenotipusos eredmények megvitatasa

Hasonloképpen, szamos kordbbi elit buza vonalakon végezett tanulmany eredményéhez
nagymértékli variabilitds volt megfigyelhetd a nitrogén hasznositasi hatékonysagaban, annak f6
komponenseiben és egyéb, a ndvény adaptacids képességét meghatarozd agrondmiai jellegekben
amely eredmények alapjan az el6bbi jellegek fejlesztése valik lehetové (BARRACLOUGH ET AL.
2010, 2014; CORMIER ET AL. 2013; GAJUET AL. 2011; GUTTIERI ET AL. 2017). A kisérletek harom
évjaratanak iddjarasa, a teriilet tapanyagellatottsiga jelentésen kiilonbozott. Nagymértékii
kornyezeti hatas volt megfigyelhetd a legtobb vizsgalt jellegnél (ami a kiilonbozd iddjarasa
évjaratokon kiviil magaba foglalta a kisérleti teriiletek talajanak eltérd N ellatottsagat is), és ez a
fenotipusos variabilitds nagyobb részét befolyasolta, mint maga a N kezelés (120 kg ha® N
mitragya hatéanyag). Ugyanakkor a N miitragya kezelés szignifikans hatast gyakorolt a legtobb
vizsgalt jellegre az Osszes vizsgalt évjaratban. Legnagyobb mértékben a ndvények
termésmennyiségét, illetve a novények altal a talajbol felvett és terméssel learatott N mennyiségét
novelte. A NUE, a NUpE és a GNACE jellegek értékei jelentds eltérést mutattak a kiillonb6zd
évjaratok kozott, mivel szamitasukbol adodoan az értékeket nagymértékben befolyasolja a talaj
4svanyi N tartalma, ami 21, 494 és 78 kg ha™! volt a harom egymast kdvetd évjaratban.

Kisérletiinkben a legtobb vizsgalt tulajdonsag kifejezodését szignifikansan befolyasoltak a
genetikai kiilonbségek, ami a jellegek fejlesztésére ad lehetéséget. A felvételezett jellegek
orokolhetéségi értékszamat a 11. melléklet mutatja be. Az 6rokolhetdségi értékszam az adott
kornyezetben vizsgalt adott populacidra sajatos, mert mind a genetikai, mind a fenotipusos
varianciat tiikrozik. Ezért kiegyenlitettebb kornyezetekben magasabb H? értékeket tapasztalhato,
mert a populacioban megmutatkozik a kdrnyezeti hatasok valtozatossaga is (BURGHARDT ET AL.
2017). Tobb szerzé (CORMIERET AL. 2016; M. S. KANG 2002) is megfigyelte hogy NUE genetikai
hatterének feltarasat neheziti az a jelenség hogy alacsonyabb N ellatottsagth mellett altalaban
nagyobb kornyezeti variablitas figyelheté meg, ami csokkenti a termésmennyiség 6rokolhetdségi
értekszamat. A kiilonbo6zo évjaratok elkiilonitett vizsgalatanal ugyanezt a jelenséget figyeltiik meg,
a 2014-es évjaratban a vizsgat jellegek tobbségénél jelentdsen magasabb 6rokolhetségi értékszam
volt megfigyelhetd.

Az eredményeinkhez képest magasabb 6rokolhetdseégi értékszamokat publikalt tobb szerzd
(CORMIER ET AL. 2013; GUTTIERI ET AL. 2017) a NUE-hez kothetd jellegeknél 6szi buza vonalak
vizsgalatakor, viszont kutatasukban jelentdsen tobb genotipust vizsgaltak. Vizsgalataikban
ugyanazt a jelenséget figyelték meg hogy a NULE 6rokolhetdsége magasabbnak bizonyult a NUpE
orokolhetdségénél.

HAWKESFORD AND GRIFFITHS (2019) arra a kovetkeztetésre jutottak, hogy a NUE-vel
kapcsolatos jellegeket viszonylag alacsony 6rokdlhetdség jellemzi, tehat a kornyezeti tényezdk
jelentdsen befolyasoljak kifejezddésiiket. A legtdbb nitrogén hasznositasi hatékonysagot vizsgald
tanulmanyt alacsony N ellatottsag mellett végezték. Mivel hosszl ideig az az elképzelés volt
elfogadott hogy alacsony N ellatottsag esetén hatékonyabban lehet a nitrogen hasznositassal
kapcsoltos genetikai elemeket kimutatni. Ugyanakkor az alacsonyabb N ellatottsagu kornyezet
meg is neheziti a N hasznositassal kapcsolatos genetikai elemek azonositasat mivel ilyen
kornyezetben nagyobb kornyezeti variablitds figyelhetd meg. A mennyiségi jellegek bonyolult
kornyezeti és genetikai kontrol alatt allnak, ezért az 6rokolhetdségiik még idealis kdrnyezeti
feltételek mellett is alacsony foku. Megfigyelték, hogy a nitrogénhasznositassal kapcsolatos
jellegek kolcsonhathatnak a novénymagassagért és nappalhossz érzékenységért felelds fobb gének
alléljainak hatasaval, mely zavar6 hatas tovabb nehezitheti az érintett genetikai régiok azonositasat
(LAPERCHE ET AL. 2007; LOPES ET AL. 2015; SCHOLTEN 1994). A stressz szintii N hiany hatasara
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megfigyelhetd fenotipusos variancia csokkenése €s a kornyezeti variancia novekedése szintén
nehezitheti a nitrogénhasznositasért felelés QTL-ek azonositasat (BRANCOURT-HULMEL ET AL.
2005; LAPERCHE ET AL. 2006, 2008). A kornyezeti hatas ily nagymértéki jelentésége komoly
kihivast jelent a N hasznositassal kapcsolatos jellegek fejlesztése szempontjabol (GORJANOVIC ET
AL. 2010).

A tenyészkerti kisérleteink soran tapasztalt nagymértéki kornyezeti hatasért elsésorban a
harom évjarat id6jarasi koriilményeinek markans kiilonbségei felelosek. A 2012/2013-as évjaratot
atlagosnal hiivosebb 6sz, majd sokaig elhuz6do, a tobbi évjaratnal hidegebb, csapadékos tél
kovette. A heves zaporok formajaban érkezo tél végi csapadék tavaszra a talajoldatban 1évé N
formak kimosodasat okozta. A késdi kitavaszodast hirtelen felmelegedés kovette, ami hozzajarult
az ¢lettani folyamatok felgyorsulasahoz. A csapadékszegény aprilis €s majus eleje megnehezitette
a fejtragya hasznosuldsat: mindkét kezelésnél N hiany volt tapasztalhat6. A vegetacios iddszakot
altalanossagban kedvezdétlen eloszlasu csapadék és a tapanyaghidny jellemezte, ami korlatozta az
allomany vegetativ és generativ fejlodését.

A 2013/2014-es évjaratot a magasabb 6szi atlaghémérséklet, enyhe tél, korabbi
kitavaszodas ¢és kivald tapanyagellatas jellemezte. A csapadékeloszlas a novények szamara
kedvezGbb volt, a nagyobb aprilisi, majusi csapadékmennyiség eldsegitette az allomany vegetativ
¢és generativ fejlodését. A 2014/2015-6s évjaratot csapadékos 6szi-tél jellemezte, mely tavaszra
feltoltotte a talaj viztartalékait. Az enyhe telet csapadékszegény tavasz kovette. A vegetacios
periddus tovabbi részét viszonylag egyenletes felmelegedés és kedvezdtlen csapadékeloszlas
kovette. A nagymértékli kornyezeti hatdshoz az is hozzajarult hogy, bar a kisérleti teriiletek
talajtipusa minden esetben erddmaradvanyos csernozjom talaj volt és a miivelt rétegének fobb
agrokémiai jellemzdi hasonldoak voltak, a kisérleti teriiletek talajdnak 4dsvanyi N tartalma
nagymeértékben eltért a kiillonbozd évjaratok kozott (példaul nitrat kimosddas miatt) a tavaszi
talajmintavételi adatok alapjan. Tovabba, a talaj N szolgaltatd képességét a kiilonbozé évjaratok
eltérd talaj-nedvességtartalma és hdmérsékleti viszonyai befolyasolhattdk. Mindezen tényezdket
figyelembe véve, a harom vizsgalt évjarat tulajdonképpen harom kiilonb6zé kornyezetnek
tekinthetd, igy kisérletiinkben Osszesen hatféle (3 kornyezet x 2 N-szint) kisérleti ,,beallitas”
vizsgalatara volt lehetdseg.

A vetéstdl kalaszolasig eltelt iddszak hosszaban a kiilonb6zd évjaratok kozott szignifikans
kiilonbség mutatkozott, ami annak a kovetkezménye, hogy a novények fejlédésének sebessége
kornyezetfliggd szabalyozas alatt all, mivel a viragzas és kalaszolas id6pontjanak szabalyozasa az
adott kornyezeti koriilményekhez torténd adaptacionak az egyik legfontosabb eleme. A
kisérletiinkben a kalaszolasi id6 nagymértékli valtozatossagaért leginkdbb a kornyezeti hatés
(évjarathatas) volt felelds, mig a fenotipusos valtozatossag masodik legnagyobb része a genetikai
kiilonbségekre vezethetd vissza. A vizsgalt vonalak foként a kozép-eurdopai klimatikus
koriilményekhez optimalizalt kaldszolasi és érési idejliek, atlagosan 3-4 napos fenotipusos
valtozatossag volt a populacid kaldszolasi idejében megfigyelhetd. Ilyen mértékii valtozatossag
érthetd, hiszen Kiss (2016) kimutatta, hogy a hazank kiilonféle tajegységein termeszthetd fajtak
kozott kiilonbség van a vernalizacids igényben, valamint a nappalhossz érzékenységben is. Azon
tulmenden, hogy a kalaszolasi id6 a termesztés koriilményeihez vald adaptacié f6 eleme, annak
variabilitdsa fontos az aratési id6 kiterjesztése szempontjabol is.

A gylijteményiink kalaszoldsi idejében nagymértékii kiilonbség volt megfigyelhetd.
Kisérletiinkben a kalaszolasi id0 hatasa a vizsgalt fajtak termdékésségeére évjaratfiiggd s altalaban
kismértéki volt. Ennek egyik oka az lehet, hogy bar nagymértékii valtozatossag figyelheté meg a
kozép-eurdpai klimatikus koriilményekhez adaptalodott fajtak kalaszolasi idejében, az érési
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idében, igy a tenyészidOszak hosszaban csak néhany napos eltérés figyelhetd meg. Masrészt,
ahogy BANYAl (2017) is ramutatott, a kalaszolasi id6 elsGsorban a fajtak adaptacios
mechanizmuséra utal, a hozammal val6 Osszefiiggése csak viszonylagos és kornyezetfiiggd. A
késobbi kalaszolasi id6 olyan kornyezetekben vezet magasabb hozamhoz, ahol az alacsonyabb
hémérséklet és optimalis talajnedvesség all rendelkezésre az asszimildtumok el6allitasahoz,
raktarozasahoz és mobilizalasahoz. A korai kalaszolasi id6, majd az életciklus korai befejezése
pedig olyan kornyezetben eldnyds, ahol a hosszabb tenyészidejii fajtaknal a szarazsag és/vagy
hostressz kovetkeztében bekdvetkezd kényszerérés miatt a szeneszcencia és szemtelitddés ideje
lerdvidiilhet. Kisérletiinkben a N kezelés nem gyakorolt szignifikéns hatést a vizsgalt genotipusok
kalaszolasi idejére, ami nem meglepd, hiszen a termesztési gyakorlatban a kalaszolasi id6t csak
jelentds mennyiségli miitragya adagok alkalmazasa, illetve a nitrogén miitragya késdi kijuttatasa
modosithatja.

A novénymagassag és szalma tomeg jellegek fenotipusos Osszvaltozatossagat szintén a
kornyezeti hatas hatarozta meg legjelentdsebben. A buza levélfeliiletének kialakulasat, illetve a
szar novekedését a marcius végétol kalaszolasig tartd id6szak id6jarasa, foként ezen idGszak alatti
viz és tapanyag clérhet6ség hatarozza meg a legnagyobb mértékben. Ennek megfeleléen a
kiilonboz6 évjaratokban meteoroldgiai és tapanyagellatasban megfigyelt kiilonbségeknek
megfeleléen valtozott a ndvények magassaga és a szalma tomege. Kisérletiinkben a vizsgalt
kornyezetektobbségében nem tudtunk statisztikailag szignifikans Osszefliggést kimutatni a
novénymagassag és a hozam kozott. Ennek az lehet az oka, hogy az altalunk vizsgalt populacid
(néhany kivétellel) féltdrpe genotipusokat tartalmaz, melyek a Rht-B1, Rht-D1 és Rht8 gének
torpésitd variansait hordozzak (BOGNAR ET AL. 2007; GULYAS ET AL. 2011). A legnagyobb harvest
index értékek a 2012/2013-as évjarat két kezelésénél voltak megfigyelhetdek, mivel a biomassza
novekedése a N hidny és a kedvezotlen csapadék eloszlas miatt korlatozott volt. A legalacsonyabb
harvest index értékeket mutaté 2014/2015-6s évjaratban jelentés bokrosodas és zoldtomeg
novekedés volt megfigyelhetd, azonban a vegetacios iddszak kedvezdtlen csapadékeloszlasa miatt
a magas termésmennyiség kialakuldsa gatolt volt. A harvest index értéke a kezelés hatisara
mindharom évjaratban nétt, ami azt jelzi, hogy a N kezelés a nagy tdpanyagigényli idészakban
novelte a viragok, kalaszok ¢€s kalaszkak talélési aranyat, ezaltal novelte a termésmennyiséget.

A harom vizsgalt évjarat koziil a 2012/2013-as évjaratban tapasztaltuk a legalacsonyabb
kaldszszdmot. Az alacsony kaldszszdm részben arra vezethetd vissza, hogy a tobbi évjarthoz képest
ebben az évjaratban a hlivosebb Oszt €és az elhuzodo telet egy hirtelen kitavaszodas kovette, aminek
kovetkeztében a bokrosodasi fazis lerovidiilt, €s igy a produktiv oldalhajtasok szama is jelentds
mértékben csokkent, a tipanyaghiany pedig a kaldszkezdemények tulélési aranyanak tovabbi
csokkenéséhez vezetett. A legmagasabb kalaszszamot a 2014/2015-6s évjaratban rogzitettiik; a
meleg, csapadékos Osz és a lassu tavaszi felmelegedés eldsegitette a bokrosodast és a
kalaszkezdemények talélését. Ehhez képest a 2013/2014-es évjaratban alacsonyabb kaldszszamot
figyeltiink meg. A szarbaindulastol kalaszolasig tartd iddszak (aprilis elsé - majus masodik
dekadja) kornyezeti koriilményei a buza terméspotencialjat nagymértékben meghatarozzak, mivel
ebben az iddszakban az asszimilatumokért folyd versengés ndveli a ndvények kornyezeti
stresszekkel (pl.: vizhidny, N hidny) szembeni érzékenységét; ebben az idészakban ddl el a
kalaszkezdemények talélési aranya és a kalaszonkénti kalaszkaszam is (ERDELYI 2008; REYNOLDS
ET AL. 2012). A 2013/2014-es évjaratban a kalaszonkénti szemszam magas volt a bdséges
tapanyagellatasnak, a kedvezd csapadékeloszlasnak és a virdgzasi idészak alatti enyhébb
hémérsékletnek koszonhetden. Ez azzal magyarazhatd, hogy a kalaszkakon beliil a taléld viragok
szama a kalasz hasban fazistol a virdgzas befejezddéséig dol el. A virdgszerveknek a magas
hémérsékletre és/vagy az elégtelen viz-, tipanyag-ellatasra bekovetkezd elhalasa a kalaszonkénti
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szemszam csokkenéséhez vezet (REYNOLDS ET AL. 2012). Pontosan ez volt megfigyelhet6 a
2012/2013-as és a 2014/2015-0s évjaratban, amikor a kedvezodtlenebb csapadékeloszlas és a
szerényebb tapanyag elérhetdség jelentdsen csokkentette a kaldszonkénti szemszamot.

Ezerszemtomeg novekedés volt megfigyelhetd a N kezelés hatdsdra a 2012/2013-as ¢és
2014/2015-6s évjaratokban, ami nem csak a megnovekedett asszimilalo feliilet altali nagyobb
mértékl szemtelitddésnek, de a szignifikdnsan megnovekedett NHI-nek is tulajdonithato (6. A
melléklet). A legmagasabb ezerszemtomeg a 2013/2014-es évjarat kezeléseinél volt
megfigyelhetd, ebben az évjaratban kiugroan magas kaldszszam nem, de magas kaldszonkénti
szemszam ¢€s ezerszemtomeg volt megfigyelhetd, ami tiikkr6zi a ndvények kivalo
tapanyagellatottsagat és a kedvezd csapadékeloszlast. A N mitragyaval kezelt novényeknél
nagymértéki kaldszszdm ¢€s kaldszonkénti szemszam novekedés volt megfigyelhetd a kontrolhoz
képest, ezért az asszimilatumokért folyd versengés kisebb ezerszemtomeghez vezetett. A
2014/2015-6s évjarat kedvezett a bokrosodasnak és kalaszok tulélésének, azonban a szemtelit6dést
a rossz csapadékeloszlasu tenyésziddszak hatraltatta, ami az asszimilatumok megoszlasa altal
alacsony ezerszemtOomeghez vezetett. Az Osszes terméskomponens koziik a termésmennyiség
fenotipusos variancidjanak csupan csekély részét magyarazta az ezerszemtdmeg a harom vizsgalt
évjaratban, ez az eredmény egybevag azzal a megfigyeléssel miszerint a terméskomponensek
koziil az ezerszemtomeg genetikai determindltsaga a legjelentdsebb (11. melléklet).

A 2014/2015-6s évjaratban megfigyelt kimagaslo szemtermés fehérjetartalom arra
vezethet6 vissza, hogy a novények atlagos N felvétele (NUprun) a populacioban csak kismértékben
marad el az el6z6 kivalo tapanyag ellatottsagh évjaratétol (6. A melléklet), viszont a kedvezdtlen
csapadék eloszlasu tenyésziddszak miatt a szemtelitddés gatolt volt, tehat a szemtermés fehérje
tartalma ,,nem higult ki” a nagymértékii szemtelitddés miatt. Ez meger6siti KICHEY ET AL. (2007)
megfigyeléseit, miszerint a szemtelitddés a gyakorlatban elsésorban a szénhidratok, és nem a N
elérhetdsége altal limitalt folyamat. A 2013/2014-as évjaratban a nagy termésmennyiség ellenére
hasonldéan magas szemtermés fehérjetartalmat mértiink, mint a 2014/2015-6s évjaratban, mivel a
kivalo N ellatottsag és a kedvezd csapadékeloszlas nagy mennyiségli N felvételéhez vezetett, amit
a novények a magas NHI alapjan kivaloan remobilizalni is tudtak mindkét kezelésben. A harom
évjarat koziil a 2012/2013-as évjaratban volt a legalacsonyabb N felvétel megfigyelhetd, ekkor
rogzitettiik a legalacsonyabb szemtermés fehérje tartalmakat is, tovabba a NHI is alacsony volt a
kontrol kezelésnél. A nitrogénnel kezelt n6vényeknél viszont a tapanyaghiany mérséklodott, ezért
mind a NHI, mind a szemtermés fehérjetartalom szignifikans novekedése volt megfigyelhetd.

A populdcidban a nitrogén hasznositasi hatékonysdg nagymértékii variabilitdsa volt
megfigyelhetd az Osszes kornyezetben (9. melléklet), ami azt bizonyitja, hogy a populacié
megfeleld potenciallal rendelkezik a nitrogén hasznositasi hatékonysag fejlesztéséhez. A korabbi
tanulmanyok eredményeivel Osszhangban a NUE értékét nagymértékben befolydsolta a N
elérhetsége, a legmagasabb NUE értékeket a (NO: 61 — 159; N120: 12-51) a 2012/2013-as
évjaratban rogzitettiik, melyben a legalacsonyabb N elérhetdség volt megfigyelhetd. A
legalacsonyabb NUE értékeket (NO: 3-17; N120: 4-16) a kivald N ellatottsagu 2013/2014-es
évjaratban rogzitettiink. Mig a 2014/2015-6s évjaratban kdzepes NUE értékeket (NO: 19-83; N120:
11-41) szamitottunk. A blizan végzett korabbi kutatdsok eredményeihez hasonléan a NUpE ¢és a
NUE hozzajarulasa a nitrogén hasznositasi hatékonysdghoz fOként a talajban elérhetd N
mennyiségének fiiggvényében valtozott. Kisérletiinkben az dsszes vizsgalt évjaratban a nitrogén
hasznositasi hatékonysagban 1évé kiilonbségeket nagyobb mértékben hatarozta meg a N
felvételének hatékonysaga, mint a felvett N hasznosulasanak hatékonysaga. A legnagyobb
jelentdsége a NUtE-nek a 2013/2014-es évjaratban volt, mely évjaratot rendkiviil jo N ellatottsag
jellemzett, de még ekkor is a NUpE volt a NUE-t meghataroz6 f6 tényez6. Ennek alapjan gyengébb
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N ellatottsag esetén a NUpE hatarozza meg legnagyobb mértékben a termoképességet, a NUtE
jelentésége novekvo N elérhetdség esetén fokozodik. A HI €s NHI mint a remobilizaciot mértékét
jellemzd paraméterek a NUE variancidjanak jelentds részét magyardzzak a 2013/2014 és
2014/2015-6s évjaratokban. Ez azt jelzi, hogy még az altalunk vizsgalt gyiijteményben is nagy
jelentdsége van a magas HI és NHI a NUtE fejlesztése szempontjabol.

Korabbi tanulmanyok (DOBERMANN és CASSMAN 2005; HAWKESFORD 2014; LIANG ET AL.
2014; SWARBRECK ET AL. 2019) eredményeihez hasonloan, nem csak a NUE, de a NUpE és a
GNACE jellegek értékei a magasabb N elérhetdség hatasara csokkentek. Ennek oka, hogy a buza
termésmennyisége, a felvett N mennyisége vagy a szemtermés N tartalma és a N elérhetdsége
kozott nem linearis az Osszefliggés. Ezért a tendencidért a novények N igénye, N felvételi-
dinamikaja, a talaj N szolgaltato képessége ¢és a talaj-—novény rendszerben kialakulo N veszteségek
a feleldsek.

A szemterméssel betakaritott N mennyiségét adott N elérhet6ség mellett, vagyis a
szemtermés nitrogén felhalmozasi hatékonysagot (GNACE) a populacioban legnagyobb
mértékben a nitrogén felvételének hatékonysag hatarozza meg. Kisérletiinkben - Korabbi
tanulméanyok eredményeivel 0sszhangban - a szemtermés fehérjetartalom és NUtE kozotti forditott
kapcsolat volt kimutathato, ami nehezitheti a NUE fejlesztését, mivel N felvételének valtozatlan
hatékonysaga mellett a termésmennyiség novekedése a szemtermés fehérjetartalmanak
csokkenéséhez vezet (hacsak nem né a N harvest index) (BARRACLOUGH ET AL. 2010). Sajnos, a
gyakorlatban a N harvest index és a termésmennyiség egyidejii fejlesztése nehéz. Ugyanis a minél
nagyobb mértékill viragzas utdni N remobilizaci6 kulcsfontossdgi a N harvest index ndveléséhez,
azonban a fotoszintetizald szovetek remobilizacidjanak mértéke és iiteme hatarozza meg a
szemtelitddést. Tehat a termésmennyiség €s szemtermés fehérjetartalmanak egyidejii noveléséhez
a nitrogén felvétel hatékonysdganak fejlesztése mellett a szeneszcencia preciz iddzitése — az
ugymond ,stay green” jelleg fejlesztése — ¢és ugyanakkor a remobilizacio fokozasa
kulcsfontossagu. Tehat a szar tapanyagraktarainak korai, nagymértékii, majd a fotoszintetizalo
szovetek késleltetett remobilizcidja a nemesitési cél.

4.2 Kromoszomak marker lefedettsége, kapcsoltsagi egyenstlytalansdg mértéke, eloszlasa

A marker-mindséget jellemz0 paraméterekkel torténd sziirés 4201 polimorf markert
eredményezett. Az ismert kromoszomalis pozicioval rendelkezd 3290 markert hasznaltuk fel
markerek genomok kozotti eloszlasa egyenetlen: 1631 marker (49,6%) lokalizalodott a B
genomon, az A genomon 1210 marker (36,8%), mig a D genomon &sszesen 449 marker (13,6%)
volt megtalalhato. Ezekkel a markerekkel készitett genetikai térkép dsszesen 5880 cM genetikai
tavolsagot fed le. A teljes genomon a markerek atlagos tavolsaga 1,79 cM, mig az A, B és D
genomokon 1,75 cM, 1,22 cM és 5,77 ¢cM volt.

A legtobb homeoldég kromoszéma csoport markeres lefedettsége hasonldonak bizonyult,
kivételt képezett a 2. és 4. homeoldg kromoszoéma csoport. A 2.-ndl nagyobb marker lefedettséget
(20%), mig a 4.-nél alacsony szintii lefedettséget (8,4%) talaltunk. A biza homeoldg csoportjainak
hasonlé marker lefedettségét mar tobb szerzo leirta (KISSET AL. 2016; WEN ET AL. 2017). Kisérleti
rendszeriinkben a markerek kromoszomalis eloszlasat a 4. abra mutatja be. A legnagyobb marker
lefedettséget a B genom 1l-es (344 marker) és 2-es kromoszomai (285 marker) esetében
tapasztaltuk, mig a legkevesebbet a D genom 4-es kromoszomajan, ahol csak 15 marker talalhato.
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A markerek kozotti tdvolsagok nem haladtdk meg sem az A, sem a B genomon az 50 cM
tavolsagot. A legnagyobb markerek kozotti tavolsagok a 3D, 4D és 5D kromoszoémakon voltak
megtalalhatok (60,42 cM, 74,21 cM ¢és 64,55 cM). A 3D, 5D és foként a 4D kromoszémak
alacsony marker lefedettségét mar szamos szerzo leirta (BENSON ET AL. 2012; NIELSEN ET AL.
2014).
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4. dbra. A kromoszémak marker lefedettsége

A kapcsoltsagi egyensulytalansag (LD) kiilonféle aspektusait a teljes genomban, valamint a
harom blza genomban kiilon-kiilon is vizsgaltuk. A kromoszoéman beliilli markerparok, a
szignifikans marker parok szamat, a markerparok kozotti r? atlagos értékét és a kritikus r? értéket
a 3. tablazat foglalja 6ssze, mig a kapcsoltsagi egyensulytalansagban fellelheté kromoszomak
kozotti kiilonbségeket a 12. mellékletben foglaltuk 6ssze.
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3. tablazat. A kromoszomakon beliili markerparok kapcsoltsagi egyensulytalansaganak
attekintése a teljes genomban, valamint a harom btiza genomban kiilon-kiilon.

A A Tokéletes
| szignifikans | Markerparok kapcsoltsagban ,
Marker- | 0,05 kozotti 2 | Kritikus 1év6 kapcsoltsagban
parok . . 2 , 1évo
, markerparok atlagos r markerparok ,
szdma L s . markerparok
szédma és érteke szama €s .
aranya® (%) aranya® (%) szama
A 29405 0
genom 106384 (27,6%) 0,062 0,342 | 3604 (12,2%) 971
B 78450 0
genom 209186 (37,5%) 0,102 0,389 | 14476 (18,5%) 3785
D 10543 0
genom 21010 (50,29%) 0,221 0,335 | 5295 (50,2%) 855
Teljes 118398 0
genom 336580 (35.2%) 0,097 0,372 | 23084 (19,5%) 5611

kapcsoltsagban 1év6 markerpéarok: r2>kritikus r?;

tokéletes kapcsoltsdgban 1évé markerparok: r2=1 és D’=1

% a szignifikans kapcsoltsagban allo markerparok szazalékos aranya (p<0,05)

b a kritikus értéknél magasabb r? értékkel rendelkezd szignifikdns markerparok szézalékos aranya

A teljes genomban 118398 (35,2%) kromoszoman beliili markerpar mutatott szignifikans
LD-t (3. tablazat). A harom genom analizise kimutatta, hogy a legtobb kromoszéman beliili
markerpar, szignifikdns markerpar és tokéletes kapcsoltsigban 1évé markerpar a B genomon
talalhato. A kisebb marker lefedettségnek koszonhetéen a D genomon talalhatd a legkevesebb
kromoszéman beliili markerpar, szignifikans markerpar és tokéletes kapcsoltsagban 1évo
markerpar. Ezzel parhuzamosan azonban a D genomon a szignifikans és kapcsoltsagban 1€évo
markerparok aranya jelentésen magasabb, mint az A és a B genomon. A markerparok kozotti
atlagos 12 értékek dsszehasonlitasa azt mutatta, hogy a D genomban a markerparok kozotti atlagos
r? érték (0,221) magasabb, mint a B (0,102) és az A (0,062) genomban. Az egyes kromoszomak
osszehasonlitasanal a legnagyobb atlagos 12 értékeket a 2D és 1B kromoszomakon talaltuk, mig a
legkisebbeket a 3A, a 7A, a 3B és a 7B kromoszomak esetében szamitottuk. A kritikus r? értékek
meglehetdsen hasonlonak bizonyultak a mindhdrom buza genomnal, az egyes kromoszémak
fiiggetlen Osszehasonlitod vizsgalatakor a legnagyobb (0,437) és legkisebb (0,214) értéket a 1B és
4D kromoszomakon talaltuk.

A kapcsoltsagi egyensulytalansag kiterjedésének, avagy az LD csokkenésének atlagos
mértekét a teljes genomban és a harom bliza genomban a 5. dbra mutatja be. Az LD csokkenés
atlagos értékének a masodfokti LOESS-gorbe és a kritikus r? érték metszéspontjat tekintettiik, ami
azt a genetikai tavolsagot tiikr6zi, ahol a kapcsoltsagi egyensulytalansig megsziinik. A teljes
genomra viszonyitott atlagos LD csokkenés 9 cM, a B és D btiza genomokon 9 és 30,5 cM volt.
Az A genom esetében az LD rendkiviil gyors csokkenése miatt a LOESS-g6rbe lathatdan nem
metszette a kritikus r? értéket.
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5. dbra. Az LD éatlagos csokkenése a teljes genomban, illetve a harom buza genomban a
markerparok kozotti genetikai tavolsag (cM) fliggvényében.
A vizszintes vonal a kritikus 12 értéket jelzi. A kritikus r? érték és a masodfoku lokalis
polinomialis regresszioval illesztett fiiggvény (LOESS /sziirke/ gorbe) metszéspontja tekinthetd

az LD csokkenés atlagos értékének.

A kromoszémankénti genetikai diverzitds, rekombindcids sivatagok, az egyiitt mozgd
marker blokkok meghatarozasa érdekében az LD mintazatat LD térképpel is jellemeztiik (13.
melléklet). Az LD mértéke és kiterjedése eltérést mutatott a genom kiilonb6z6 régidiban: az LD
térképen szamos kisebb-nagyobb LD blokk lathato. A kromoszoémak tobbségén azonositottunk
kiilonbozd méretli és mintazati rekombinécios sivatagokat. A legnagyobb kiterjedésii LD blokkok
az 1B és a 2D kromoszoémakon taladlhatok (6. abra).
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6. abra. Az 1B és 2D kromoszomak LD térképe. Az 4tlo felett a markerparok kozotti r2
értékek, mig az atlo alatt a megfeleld Fisher-egzakt tesztb6l szarmazo p-értékek lathatok. A cellak

szine az 12 értékre, illetve a p-értékre utal, melyek a szinkéd alapjan, az abra jobb oldalan

olvashatok le.

4.3 A térképezési populacio genetikai diverzitasa és populacio struktura jellemzése

Az 0szi buza genotipusbdl 4llo térképezési populécio struktirajat elészor Bayes statisztikai
megkozelitéssel vizsgaltuk, STRUCTURE 2.3.4 szoftver csomag segitségével (FALUSH ET AL.
2007). Az analizis eredményeit Evanno modszerrel (EVANNO ET AL. 2005) dolgoztuk fel, Structure
Harvester (EARL ¢és VONHoLDT 2012) szoftverrel - a genotipusok legvaldsziniibb
csoportositasanak meghatarozasa érdekében. Mindkét marker-szett vizsgalata esetén a legnagyobb
AK paramétert K=2 esetben tapasztaltuk, tehat az analizisek alapjan a 93 genotipus két
alpopulacioba torténd elkiiloniilése a legvalosziniibb populacioszerkezet (14. melléklet). A
genotipusok két alpopulacidhoz (Sp1 és Sp2) rendelését az analizis altal szamitott Q csoportositasi
matrix (membership probability coefficent) alapjan végeztiik, mely a genotipusok egyes
alpopulaciokhoz tartozasnak valosziniiségét mutatja meg. Az Spl-es alpopulacio tartalmazza a

genotipusok tobbségét (79 genotipus), mig az Sp2 alpopulécido a fennmarad6d 14 genotipust
tartalmazza (4. melléklet).

A genotipusok rokonsagi viszonyainak és a populacidé struktirdjanak tovabbi
tanulmanyozasa és vizualizdldsa érdekében a genotipusok genetikai hasonlosagat Jaccard-
indexszel meghataroztuk, az eredményként kapott hasonlosagi matrixban 1évé informaciokat
fékoordinata analizissel (PCoA, principal coordinates analysis) ponttérkép formajaban, a 7. dbran
jelenitjiik meg. Az els6 két koordinata (PCol és PCo2) a genetikai variancia 15,2% és 11,2%-at
magyarazza. A 93 genotipusbol all6 6szi biiza gylijtemény hatarozott strukturaval rendelkezik, két

jol elkiiloniild csoport figyelhetd meg, melyek megegyeznek a Bayes-i modszer altal azonositott
alpopulaciokkal (Spl és Sp2).
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7. dbra: A 93 0Oszi blza genotipus fOkoordinata analizise Jaccard indexSzel szamitott
hasonlésagi matrix alapjan. A PCo 1 és PCo 2 a legtobb genotipusos varianciat hordoz6 koordinéta
tengelyek.

Az eredmények tovabbi megerdsitése érdekében a genotipusok rokonsagi kapcsolatait és
genetikai diverzitdsat marker adatok alapjan, szomszéd Osszevono agglomerativ klaszterezd
analizissel készitett dendrogram forméjaban a 8. abran abrazoltuk. A dendrogramon azonositott
alcsoportok szoros egybeesést mutatnak a fékoordinata analizis eredményével.

A populacio6 struktura analizis altal azonositott két alpopulacié fenotipusos jellegeinek
eltéréseit, az Gsszes évjaratban és a két N kezelésnél a 4. tablazatban mutatjuk be.

A teljes molekularis variancia két alpopulacid kozotti €s az alpopulacidkon beliili
eloszlasanak vizsgalatat molekularis variancia analizissel (AMOVA) végeztiik. A Wright-féle F-
statisztika feltarta, hogy a teljes genetikai diverzitas legnagyobb része (77%) az alpopulécidokon
beliil talalhat6, mig 23%-a (p<0,001) az alpopulacidk elkiiloniiléséért feleldés. Bar a genetikai
diverzitas tilnyomo része az alpopulacidkon beliilrdl ered, azonban az alpopulaciok kézott erds
fragmentalodas figyelhetd meg.
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abra: A 93 Oszi biza genotipus filogenetikai kapcsolatat bemutat6 szomszéd 6sszevono klaszter analizis, ami Jaccard hasonldsagi indexel szamolt
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4 tablazat. A populacié struktura analizis altal azonositott két alpopulacid (Spl és Sp2) szignifikdnsan (* p<0,05; ** p<0,01; ***p<0,001) eltérd
fenotipusos jellegeinek atlagértékei a (A) 2013/2014-es és 2014/2015-0s, illetve a (B) 2012/2013-as és 2014/2015-0s évjarat két kezelésénél.

A
Bvjérat 2013/2014  2013/2014  2013/2014  2013/2014  2014/2015 2014/2015 2014/2015  2014/2015
Kezelés NO NO N120 N120 NO NO N120 N120
Alpopulacio Spl Sp2 Spl Sp2 Spl Sp2 Spl Sp2
Kaldszoldsi id6 ~ 195648*** 198251  196,00%** 108,904  224,873*** 22713  224,974*** 227524
fzaelrf;z‘;ﬁ‘en“ 25 04* 26,69 28 55%* 3031 19,08%* 15,22 21 5@ 16,84
NUpE 0,25* 0,29 0,29** 0,33 1,56%*** 1,30 0,85* 0,74
NUpgrain 100,887 113,629  142,258** 161,924 84,07%** 68,95 122,388** 99,33
NUprui 127,517* 142535  176,872** 201,892  122,375*** 101,463 168,065* 146,684
GNACE 0,21* 0,23 0,23** 0,26 1,09%** 0,88 0,62* 0,50
Szemtermes 12,00%* 13,41 12,54%* 13,91 12,54%** 13,56 13,24%* 14,35
fehérjetartalom

B
Bvjarat 2012/2013  2012/2013  2012/2013  2012/2013  2014/2015 2014/2015 2014/2015  2014/2015
Kezelés NO NO N120 N120 NO NO N120 N120
Alpopulécid Sp1 Sp2 Spl Sp2 Spl Sp2 Spl Sp2
NUE 112.847**  90.0880 28.815** 24.0670 50.8%** 37.9090  27.0571***  20.2990
Harvest-index 40.865** 37.1150 46.693** 433520  35.888*** 312900  39.609***  33.9240




4.4 A genetikai diverzitas, populacio struktara és a kapcsoltsagi egyenstlytalansag
eredményeinek megvitatasa

A markerek genomok kozotti eloszlasa megegyezik korabbi tanulmanyok eredményeivel.
Szamos, elit vonalak és tajfajtadk genetikai diverzitasat vizsgald tanulményban a markerek nagyon
hasonlé eloszlasat figyelték meg a harom genom kozott az alkalmazott marker rendszertdl
figgetleniil (RFLP: (Liu és TSUNEWAKI 1991), mikroszatellit: (PESTSOVA ET AL. 2000), DArT:
(BELLUCCI ET AL. 2015; BENSON ET AL. 2012; NIELSEN ET AL. 2014; WHITE ET AL. 2008), SNP:
(ALIPOUR ET AL. 2017; BALFOURIER ET AL. 2019; CAVANAGH ET AL. 2013; ELTAHER ET AL. 2018;
HuiHu! L1 ET AL. 2015; LOPES ET AL. 2015; RUFO ET AL. 2019; S. WANG ET AL. 2014; WINGEN ET
AL. 2017). Az 6szi buzat vizsgald tanulmanyokban az A és B genomokon azonositott polimorf
markerek szama hasonlo (altalaban a B genomon némileg magasabb), mig a D genomon jelentdsen
alacsonyabb, minddssze fele-6t6de, mint az A és B genomokon. Hasonloképpen, vizsgalatunkban
a B genom marker lefedettsége a legnagyobb, az A genomé hasonlé mértékli, mig a D genom
polimorf marker lefedettsége (tehat genetikai diverzitasa) jelent6sen kisebb mértékii. T6bb korabbi
tanulmany vonta mar le azt a kovetkeztetést, hogy a kenyérbuiza genetikai diverzitadsanak nagyobb
része szarmazik a tetraploid 6st6l, mint az Aegilops tauschii-t6l (DuBCOVSKY és DVORAK 2007).
A D genom alacsonyabb genetikai diverzitisa tobb okra vezethetd vissza. A D genom
introgresszdja minddssze 8000-10000 éve kovetkezett be, ami kevesebb rekombindcidos esemény
bekovetkezésére adott lehetdséget (SHIAOMAN CHAO ET AL. 2010; LoPes ET AL. 2015).
Valoszintisithet6 tovabba, hogy korai génaramlas kovetkezett be a T. aestivum és a tetraploid Ose
kozott, ami a D genomot nem érintette (ALIPOUR ET AL. 2017; BERKMAN ET AL. 2013). ALIPOUR
ET AL. (2017) arra is felhivtak a figyelmet, hogy az A és B genomban megfigyelheté nagyszamu
génduplikacios és mutacios esemény géndozisbeli kiilonbségeket okozott a buza poliploid
természete miatt. A szintetikus hexaploid biizavonalakban azonban a D genom hasonl6 genetikai
diverzitassal rendelkezik, mint az A és B genom BHATTA ET AL. (2018) szerint, ezért a szintetikus
buza vonalak alkalmas keresztezési partnerek lehetnek a D genom genetikai diverzitasanak
novelésére (MOLNAR-LANG ET AL. 2015).

A kapcsoltsagi egyenstlytalansag vizsgalata soran a markerparok kozotti legnagyobb
atlagos r? értéket a D genomnal (0,221) mutattuk ki, mig jelentdsen kisebb értékek voltak
megfigyelheték a B (0,102) és az A (0,062) genomnal. Az r? érték a markerparok kozott
bekovetkezd rekombinacio valdszindségével forditottan ardnyos. Az LD legnagyobb atlagos
kiterjedése a D genom esetén volt tapasztalhatd. A teljes genomra viszonyitott atlagos LD
csokkenés 9 cM volt. Figyelembe véve a genom — marker telitettséget, a D genom néhany
kromoszoémajanak kivételével a legtobb kromoszoma marker lefedettsége megfeleld a marker —
tulajdonsag asszociaciok kimutatasahoz. A buza kapcsoltsagi egyenstlytalansagaval foglalkozo
tanulmanyok az LD kiterjedésében nagy kiilonbségeket figyeltek meg a populdcid méretétdl,
genetikai diverzitasatol és a vizsgalt populacid Gsszegtételétdl fiiggéen. BELLUCCI ET AL. (2015)
egy hasonlé méretti, f6ként észak-eurdpai 0szi buza genotipusokbol allo gylijteményt vizsgaltak
SNP és DArT markerek segitségével. Az SNP markerek esetén atlagosan 9,51 cM-os, mig a DarT
markerek alkalmazasanal 20,59 cM-os LD csokkenést figyeltek meg a teljes genomban. Egy,
foként eurdpai genotipusokat tartalmazo, 94 vonalbol allo fajtagylijtemény DArT markerekkel
végzett vizsgalatakor NIELSEN ET AL. (2014) 23 cM-os LD csokkenés mértek, mig egy nagyobb,
251 6szi buza genotipust feldleld, szintén DArT markereket hasznal6 tanulmany 9,9 cM-os LD
csokkenést mutatott ki a teljes genomban (BENSON ET AL. 2012).
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Az altalunk vizsgalt (viszonylag kisméretli) populacioban aranylag gyors LD csokkenés,
vagyis atlagosan kis kiterjedésti LD volt megfigyelhetd, ami kiilondsen meglepd, ha figyelembe
vessziik, hogy foként kozép-eurdpai Okoldgiai koriilményekre nemesitett, mindsitett fajtakat
tartalmaz a gylijtemény. Ez azzal magyarazhaté6 hogy a kozép-eurdpai fajtaszortimentet és
nemesitési alapanyagot képviseld gyiijteménylink aranylag nagy genetikai diverzitdst hordoz.
Tajfajtakat és egzotikus vonalakat tartalmazd génbanki gylijtemények vizsgalata nagyobb
genetikai diverzitast eredményezhetett volna, azonban a vizsgalat kdrnyezetéhez és annak
betegségeihez rosszul adaptalédé fajtdk tanulményozasa egyben félrevezetd eredményeket is
eredményezhetett volna. Az alacsony Orokolhetéségli mennyiségi tulajdonsdgok (mint pl. a
termoképesség) asszociacids vizsgalatdhoz a fejlett torzsek, vagy a mindsitett fajtdk jobban
megfelelnek, mivel genetikailag stabilabbak és jol alkalmazkodtak a termesztési koriilményekhez
(BRESEGHELLO és SORRELLS 2006b; MOLNAR-LANG ET AL. 2015).

A genom kiilonboz6 régioiban az LD kiterjedése nagymértékii variabilitast mutatott (13.
melléklet). A kromoszémdkon szadmos rekombinacids ,,sivatag” volt megfigyelhetd, nagy egyiitt
mozg6 marker blokkokat azonositottunk: a legnagyobb kiterjedésti LD blokkok az 1B és a 2D
kromoszémakon voltak talalhatok. A nagy tavolsagokat athidalé LD erds szelekcidos nyomasnak
Kitett genetikai régiokban figyelheté meg, de lehet a populacid sajatossaga is. Egyrészt azok a
génkombinacidk vannak szelekcios nyomasnak kitéve, melyeknek a helyi klimatikus feltételekhez
val6 alkalmazkodasban van szerepiik, masrészt a nemesités - a kedvezo tulajdonsagokra torténd
szelekcioval - megdrzi a kedvezd haplotipusokat, igy olyan LD blokkokat képez, melyek a
nemesités szamara relevans tulajdonsagok kifejezodéséért felelés génegyiitteseket tartalmaznak
(BRESEGHELLO és SORRELLS 2006b; FRADGLEY ET AL. 2019).

Az 1B kromoszéman a teljes kapcsoltsagban 1évé markerparok nagy szama és a nagy
tavolsagot athidalo LD blokk azzal hozhatok osszefiiggésbe, hogy a magyarorszagi nemesitési
programok kiilonb6z6 rezisztenciaforrasokat hasznaltak a buza fo betegségeivel szemben. Az
1BL.1RS transzlokacié haszndlata sokaig elterjedt volt, féleg a martonvasari nemesitési
programokban, mivel az hatékony Sr31 (szarrozsda, Puccinia graminis), Lr26 (levélrozsda, P.
recondita), Yr9 (sargarozsda, P. striiformis), Pm8 (lisztharmat, Erysiphe graminis) rezisztencia
géneket hordoz. Raadasul, szemben sok mas transzlokacioval, a nagyfoku homeoldgia miatt az
IRS kromoszémakar jol kompenzélja az elveszett 1BS kromoszoémakar hianyat (LANGNE
MOLNAR 2006). A 1BL.1RS transzlokacié Magyarorszagon az Avrora, Kavkaz és Bezostaja-1
genotipusok termesztésbe és nemesitésbe vonasaval jelent meg. Az ezredforduld 6ta az 1BL.1RS
transzlokacio hasznalata kevésbé jellemzd, mivel az 1RS kromoszomakaron talalhato rezisztencia
gének tobbsége mara mar kevésbé hatékony az ujabb kérokozé rasszok ellen; mi tobb, az 1BL.1RS
transzlokaci6 bizonyos genetikai kdrnyezetben hatranyosan befolydsolhatja a bliza siitdipari
mindségét (BALLA és FITOSNE 2009; BEDO ET AL. 2017; LANGNE MOLNAR 2006; PURNHAUSER ET
AL. 2011Db). A vizsgalt genotipus koziil a kovetkezd genotipusok biztos hordozzak az 1BL.1RS
bliza-rozs transzlokéciot: Mv Aprod; Mv Béres; Mv Csardas; Mv Magdaléna; Mv Verbunkos; Mv
Walzer; Bezostaja-1; GK Goncol; GK Rozi; Karolinum; Mv Kikelet; Mv Kokarda; Mv Kolompos;
My Marsall; Mv Nador; Mv Tallér (BENKOVICS ET AL. 2010; BRADOVA és SASEK 2012; BRAUNET
AL. 1997; KOSZEGI ET AL. 2000; MAYER ET AL. 2014; MOLNAR-LANG ET AL. 2010; PURNHAUSER
ET AL. 2011b; SCHNEIDER és MOLNAR-LANG 2009; SZAKACS ET AL. 2004).
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A 2B kromoszoéman szintén magas kritikus r° értékeket hatdroztunk meg, mely részben
hasonlo6 okra vezethetd vissza. A 2B kromoszoman az LD blokkok egy részét az magyarazhatja,
hogy - féleg a szegedi nemesitési programokban- a szarrozsda és lisztharmat elleni rezisztenciat a
Sr36/Pm6 rezisztenciagén-klasztert biztositotta. A populacidban a kdvetkezd genotipusoknal
biztos megtalalhaté a Triticum timopheevii-bdl szarmazd Sr36/Pm6 génklaszter: GK Ati; GK
Békés; GK Berény; GK Csongrad; GK Garaboly; GK Kalasz (PURNHAUSER ET AL. 2011a, 2011b).

A 2D kromoszéman azonositott LD blokkok egy része valdsziniileg ahhoz kothetd, hogy a
magyarorszagi nemesitési programokban hasznalt Avrora, Bezostaja-1 és Kavkaz genotipusok
nem csak az 1BL.1RS transzlokaciot, de a Rht8 gén torpisité alléljat is hordozzak (WORLAND ET
AL. 1998). Az Rht8 mutans allé¢ljainak hasznalata - az Rht-B1 és Rht-D1 mellett - a mai napig
gyakori a magyarorszagi mindsitésii fajtaknal, mivel a magyarorszagi klimatikus viszonyok k6zott
az Rht8 torpisitd allél hasznalatanak nem ismertek negativ hatasai (BEDO ET AL. 2017; BOGNAR ET
AL. 2007). Az Rht8 génnel, a nappalhossz-érzékenység szabalyozasaban résztvevé Ppd-D1 gén
szoros kapcsoltsagban van (BOGNAR ET AL. 2007; KORZUN ET AL. 1998; NIELSEN ET AL. 2014;
WORLAND ET AL. 1998). Mivel kontinentalis klimatikus koriilmények kozott a viragzas és
szemtelitédés idépontjanak idozitése kulcsfontossdgi a termésmennyiség maximalizalasa
szempontjabol, ezért a kalaszolas id6épontjat legnagyobb mértékben befolyasold Ppd-D1 és Ppd-
B1 géneknek kiemelten fontos szerepiik van a termesztési koriilményekhez valé alkalmazkodasban
(Kiss ET AL. 2016; Kiss, ET AL. 2014). A nemesitdi szelekcid ily moédon jarulhatott a 2B és 2D
kromoszéman 1évé LD kialakuldsdhoz.

A populacidstruktira analizise a vizsgalt genotipusokat a legvaldsziniibb elkiiloniilés alapjan két
alpopuléciora valasztotta ketté. A nagyobb alpopulacié (Spl) dsszesen 79 genotipust tartalmaz,
mig az Sp2 alpopulacié a maradék 14 genotipust tartalmazza (4. melléklet). A két alpopulacid
elkiiloniilése a genotipusok eltérd szarmazasat, valamint a kiilonbdz6 nemesitési programok eltérd
céljait tiikrozi. A kisebb alpopulacioba (Sp2) az egyik magyarorszagi nemesitd cég egy nemesitési
programjabdl szarmazo6 genotipusok tartoznak. A genotipusok pedigréjének vizsgalata feltarta az
alpopulacioba tartoz6 genotipusok kozos jellemzdjét, miszerint a pedigréjilkben megtalalhaté a
Mironovskaya genotipus (vagy annak valamelyik utddja - pl.: Mv Magdaléna), ahogy az a 15.
mellékletben is lathaté. Az Spl populdcion beliil jelentdsen nagyobb genetikai variabilitas
figyelhetd meg, mivel az tobb nemesitd cég eltérd nemesitési célu elit vonalait €s nemesitési
alapanyagait is magaba foglalja. Az Spl populacidba tartozd genotipusok tovabbi populacid
struktara vizsgalata a legvalosziniibb populacioszerkezetnek vonalak 3 alpopuléciora, illetve ezek
keverékére valo elkiiloniilését tartja.

Az Spl alpopulacié abban is kiilonbozik az Sp2 alpopulaciotol, hogy nem csak kivalo
mindségli, magas sikértartalmt javito fajtak, illetve joO mindségi stabilitassal rendelkezd fajtak
talalhatok meg benne, hanem mas nemesitési prioritasi  (pl.: bétermd, kivalo
alkalmazkodoképességii) vonalak is. A populacido struktira analizis altal azonositott két
alpopulacio kalaszolédsi ideje, kaldszonkénti szemszdma, N felvétele, szemtermés nitrogén
felhalmozasi hatékonysdga ¢és szemtermés fehérjetartalma szignifikdns eltérést mutatott a
2013/2014 és 2014/2015-06s évjarat mindkét kezelésénél (6. B melléklet. 4 tablazat). A 2013/2014
¢s 2014/2015-6s évjarat mindkét kezelésénél az Sp2 alpopulécio kaldszolt késdbb és a szemtermés
fehérje tartalma is magasabbnak bizonyult az Spl populdcidhoz képest. Mig a 2013/2014-as
évjaratban a kaldszonkénti szemszdm, a N felvétel hatékonysaga és a szemtermés nitrogén
felhalmozasi hatékonysag az Sp2-es populacio kezeléseinél mutatott szignifikdnsan magasabb
értéket, addig a 2014/2015-6s évjaratban két kezelésénél ellenkez6 tendenciat figyeltiink meg (4.
A tablazat). Az Spl populdcid nitrogén hasznositasi hatékonysag és harvest-index értékei a
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2012/2013-as és 2014/2015-6s évjaratok kezeléseinél mutatott szignifikansan magasabb értékeket
az Sp2 populéacidhoz képest.

A két alpopulacio elkiilontilésének okait keresve, irodalmi adatok alapjan megvizsgaltuk a
buza adaptacios képességében szerepet jatszo fobb géncsalddok alléljainak eloszlasat a két
alpopulacioban. Mind Magyarorszagon, mind vilagviszonylatban a novénymagassag mérséklését
leginkabb az Rht-B1, Rht-D1 és az Rht8 gének torpisito alléljainak hasznalata hatarozza meg (ZHAI
ET AL. 2016). Tobb tanulmany is vizsgalta magyarorszagi gylijteményekben az Rht-B1b; Rht-D1b
torpisitd allélok (GULYAS ET AL. 2011) és az Rht8 gén (BOGNAR ET AL. 2007) alléljainak eloszlasat.
Ezen adatok alapjan a torpisito allélok eloszlasa nem korreldl a kisérletiinkben feltart populécio
struktaraval. Ezt erdsiti meg, hogy a kisérletiink fenotipusos adatainak vizsgalatakor nem
figyeltiink meg szignifikans kiilonbséget a két alpopulacid ndvénymagassaga kozott egyik
kornyezetben sem (6. B melléklet). A vernalizacios igényt nagymértékben meghatarozo VRN1
géncsalad génjeit (VRN-AL, VRN-B1, VRN-D1) génspecifikus markerekkel (Kiss 2016; Kiss, ET
AL. 2014a; KISSET AL. 2014b) vizsgalta. Szamos a mi populacionkban egyarant vizsgalt genotipust
tanulmanyoztak, eredményeik alapjan kijelenthetd, hogy az altalunk azonositott két alpopulaciod
elkiiloniiléséért valosziniileg a VRN1 géncsalad génjei sem feleldsek. Ezt alatdmasztja az a tény is,
hogy néhany kivételtdl eltekintve, a VRN1 géncsalad recessziv alléljai taldlhatok meg az Oszi
¢letformaju buza genotipusokndl. A nappalhossz-érzékenység szabalyozdsdban részt vevo
legfontosabb gének (PPD-B1; PPD-D1) allélikus eloszlasat (Kiss 2016; Kiss, ET AL. 2014a; Kiss
ET AL. 2014Db) szintén vizsgaltak. A mindkét tanulmanyban egyarant vizsgalt genotipusok alapjan
valdszintsithetd, hogy a Ppd-B1l génnek csak a nappalhossz-érzékeny alléljai talalhatok meg az
Sp2 alpopulacionkban, mig az Spl populacionkban mind a nappalhossz-érzékeny, mind a
nappalhossz-érzéketlen allélok eléfordulnak (16. és 17. melléklet). Ezzel szemben a Ppd-D1 gén
mind a nappalhossz-érzékeny, mind a nappalhossz-érzéketlen alléltipusai megtalalhatok mindkét
alpopulacioban. A késObbiekben érdemesnek tartjuk megvizsgdlni a populacid 0Osszes
genotipusanak Ppd-B1l gén allél eloszlasat allél specifikus markerekkel, ugyanis a 17. melléklet
alapjan gy tlinik, hogy a Ppd-B1 gén alléljai kozotti kiilonbség a genetikai variabilitas egy részét
magyarazhatja.

4.5 Asszociacios elemzés

A tanulmanyunk f6 célja a N hasznositasi hatékonysag, e paraméter komponenseinek,
valamint a hozzajuk kothetd jellegek genetikai hatterének vizsgalata volt, genom szintii
asszociacios elemzés segitsegével.

Ennek érdekében hat kdrnyezetben (3 €vjarat x 2 N kezelés) vizsgalt 11 jelleg fenotipusos
adatmatrixat hasznaltunk fel a GWAS analizishez, illetve tovabbi 8 jelleg (GY, SN, GN, GPC,
NHI, NUPsui, NUpgrin és NUtE) esetében az adott jelleg N reakcidjat meghatarozd genetikai
régiok azonositasara is kisérletet tettlink.
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4.5.1 Asszociacios elemzés eredményei

Az asszocidcios elemzés eredményei alapjan 130 marker asszocialt legalabb egy jelleggel,
6sszesen 183 marker — tulajdonsag asszociaciot azonositottunk a hat vizsgalt kdrnyezetben, mivel
szamos marker tobb jelleggel asszocialt.

A genomszintli asszociacids analizis soran az 1D és a 3D kromoszémak kivételével az
0sszes kromoszoman azonositottunk legalabb egy marker - tulajdonsag asszociaciot. Figyelembe
véve a tanulmanyunkban megfigyelt LD atlagos kiterjedését, altalanossagban elmondhatjuk, hogy
a tulajdonsag kifejezodéséért felelos lokusz a szignifikans asszociaciot jelzo marker ~9 cM-0s
kozelségében helyezkedhet el, igy ezen a tavolsagon beliil talalhato tovabbi szignifikans markerek
ugyanazt az asszociaciot tikrozhetik. Szamos esetben a kiilonbozé jellegekkel asszociald
markerek LD régioi részben atfedték egymast, igy egyes kromoszomarégiok tobb jelleg
meghatarozasaban is szerepet jatszhattak. Ez esetben t6bb tulajdonsag kialakulasara is hatd
16kuszrol, vagy olyan genetikai régiorol lehet sz6, melyben olyan genetikai elemek talalhatok,
amelyek tobb altalunk vizsgalt tulajdonsag kifejezodését is befolyasoljak.

A genom szintli asszocidcioés analizissel szdmos olyan kromoszéma régiodt sikeriilt
azonositani, amelyek szerepet jatszhatnak a buza nitrogén hasznositasi hatékonysaganak,
komponenseinek és a termésmennyiséget meghatarozo agrondmiailag fontos jellegek genetikai
szabalyozasaban. A 11 vizsgalt jelleg esetében azonositott marker — tulajdonsag asszociaciok
jellemzdit a 18. mellékletben Osszegeztiik, mig azok kromoszomalis elhelyezkedését a 9. dbra
szemlélteti. Az eredmények egyszeriibb attekinthet6sége érdekében a 10 vizsgalt jelleget harom
csoportba sorultuk: N felvételi hatékonysaggal (NupE), a felvett N hasznosulasanak
hatékonysagaval (NutE), illetve terméskomponensekkel kapcsolatos jellegek. Ennek a
csoportositasnak a segitségével a teljes genomra viszonyitott atlagos LD csokkenés (9 cM)
tavolsagéan beliili elhelyezkedd marker — tulajdonsag asszocidciokat “szignifikdns kromoszoma
régioként” is megjelenitetiik.

A hat vizsgélt kornyezet eredményeit Osszesitve elmondhatjuk, hogy a B genomon
azonositottuk a legtobb vizsgalt jellegekkel Osszefiiggd marker — tulajdonsag asszociaciot,
Osszesen 93-at, amit az A genom kovetett (75 MTA), mig a D genomon csak 15 MTA-t tudtunk
kimutatni. A homeolog kromoszéma csoportokat dsszehasonlitva a 2-es, 5-0s €s 1-es homeolog
kromoszoémakon azonositottuk a legtobb (34, 33 és 21) szignifikins MTA-t, a legkevesebbet (18-
at) pedig a 4-es és 6-0S homeoldg kromoszomakon talaltuk. Az egyes kromoszomakat tekintve a
legtobb szignifikans asszociaciot (25 és 19 MTA) az 1B és 7A kromoszoémakon azonositottunk.
Kisérletiinkben a vizsgalt jellegek koziil a kaldszszdmhoz kothetd a legtobb MTA (17), mig a
szemtermés fehérjetartalomhoz 16, am a GY RN és NHI RN nitrogén reakci6 jellegekkel
kapcsolatban csupan csak 2-2 MTA-t talaltunk.

Az egyes évjaratok sordn eltéré szamu marker — tulajdonsdg asszociaciot azonositottunk
(18. melléklet). Mivel a harom évjarat idGjarasa, talajanak N tartalma (1. tablazat) és
csapadékeloszlasa (2., 3. abra) jelent6sen kiilonbozott, ezért a kisérlet évjaratai kiilonbdzo
kornyezetnek tekintheték. Korabbi tanulmanyok eredményeihez hasonldan a legtobb jellegnél
jobb N ellatottsagu esetén tobb marker — tulajdonsag asszociaciot azonositottunk (GALLAIS ES
HIREL 2004). Az altalunk vizsgalt jellegek tobbségének fenotipusos megnyilvanulasa erésen
kornyezetfiiggének bizonyult (7. melléklet).

Ennek megfeleléen az MTA-k tobbsége csak valamelyik évjarat valamely N kezelésénél,
vagyis kornyezett6l fliggden volt szignifikans szinten kimutathaté (18. melléklet). A kornyezeti
variabilitas ellenére 4 marker (azonosito: 1087592; 1035639; 1139663; 1121033) szignifikdnsnak

64



bizonyult két kiilonboz6 évjaratban is. Az azonositott 130 szignifikans MTA koziil 27 marker
jatszott szerepet egyidejlileg tobb tulajdonsag meghatarozasaban, amelyek tehat nem bizonyultak
jellegspecifikusnak (19. melléklet); tovabba 17 kromoszoma régiot azonositounk, ahol a
szignifikans asszociaciot jelz6 markerek LD régioi atfedik egymast (9. abra).

1A 2A 3A
0——F 0 F 0 F
15 1143089 NUE,NUpfull
41 1117907 NUE,NUpE NUpgrain,NUpfull
107 —}—990692 NUE
v 113 — T~ 1142583 GPC
=l 131 1111004 GY
S| 140 1081450 GY
161 3034278 GN_RN
175 1062584 GN
b om T 1121175 GN_RN
el | 221>:/ 1093498 GN~
g H _l{ J3084817 GN RN 225 1124497 SN
£ 2322322279 GN
241 2252245 GN_RN ﬁl e [Soaaard on
273 L
280 L
332 1099100 SN
4A
oA INF
1064602 SN_RN
40~ | 2253908 SN
45—~ 1030068 GPC
481 1124920 NHI
492 ———L
164 2257698 NUpgrain_RN
177 1137959 SN
198 983765 NHI

215~]_|— 1202232 NUtE
- 1398343 NUE
1713025243 NUtE_RN
249 1040398 GPC NUtE
B 251 =< 3022810 GN
259 —~L

NUtE, Termés

9. dbra. A kromoszomakon azonositott QTL-ek elhelyezkedését bemutatd genetikai térkép.
A kromoszoma bal oldaldan a cM-ban kifejezett térképtavolsag és a szignifikdns kromoszoma
régiok, mig a jobb oldalon a marker azonositdja €s a vele asszociacioban 1€vé jelleg roviditése
lathato.
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4.5.2 TermOképességet és komponenseit jellemzé marker — tulajdonsag asszociaciok

A termOképességgel, a kalaszszdmmal ¢és a kaldszonkénti szemszammal asszocidlo
markereket hét, tizenegy, illetve tiz kromoszéman azonositottunk, mely kromoszoma régiok a
buza termoképességének fokozasat célzd nemesitési programok jo jeloltjei lehetnek.

Tanulményunkban 6sszesen 12 termésmennyiséggel kapcsolt markert azonositottunk (18.
melléklet), a legtobbet, Gsszesen 7-at a 2013/2014 évjaratban. A markerek tobbségét olyan
kromoszoma régiokban azonositotuk melyekben tobb termésmennyiséggel kapcsolatos QTL-t is
leirtak korabbi tanulmanyokban. Az 1B kromoszoma hosszu karjan mindkét N kezelésnél egy
termésmennyiséggel kapcsolatos MTA-t (azonosito: 3021826) azonositottunk a 2013/2014-es
évjaratban. Két termésmennyiséggel asszociald marker (azonositd: 1081450 és 1111004),
melyeket a 2014/2015-6s évjarat N120 kezelésénél azonositottunk, a 2A kromoszéman egy
szignifikans kromoszéma régiot alkotott. Analizisiik soran a 3B kromoszoéman lokalizalt,
termémennyiséggel asszocialé marker (azonositdo: 1241817) kromoszomalis pozicidja
megegyezett egy N reakcioval kapcsolatos MTA (azonosito: 1265489) kromoszomalis
helyzetével.

A 2012/2013-as évjarat N120-as kezelésénél az SA kromoszoéman két korabbi
tanulmdnyban még nem publikilt, egymashoz kozeli kromoszomalis elhelyezkedést
termésmennyiséggel kapcsolatos MTA (azonositd: 2246034 ¢és 1087592), tobb N felvételhez és
szemtetrés N tartalomhoz kothetd MTA-val egyiitt, egy szignifikdns kromoszoma régiot alkot. Az
5D kromoszémén csupan egy MTA-t (azonositd: 3021772) azonositottunk tanulmanyunk soran,
ami a terméshozamhoz volt kothetd. A 6A kromoszoman mindkét N kezelésénél azonositottunk
termésmennyiséghez kothetd MTA-Kat (azonosito: 1013298 és 1000221), 1 ¢M tavolsagon beliil,
melyek igy egy eddig nem publikalt szignifikins kromoszoma régiét alkotnak. Mig a 7A
kromoszoma hosszi karjan azonositott szignifikans kromoszoéma régio termésmennyiséggel és N
felvételi hatkonysaggal asszocialdo markereket foglal magéba.

Kiserletiinkben 16, kalaszszdmmal szignifikdnsan asszocialdé markert talaltunk 11
kromoszoman; ezek mindegyike - egyetlen kivétel az 5B kromoszoman - csak jelleg specifikus
volt (18. melléklet). A legtobb marker (9) a kalasszammal abban a 2014/2015-6s évjaratban
Mmutatott asszociaciot, amelyben a legmagasabb kalasszamot figyeltik meg a populacidban.
Korabbi tanulmanyok altal eddig még nem azonositott, kaldszszamal szignifikdnsan asszocialo
markert (azonositd: 1099100) talaltunk az 1A kromoszéman, mig az 1B kromoszoéman két
szignifikdns kromoszoma régioban is talalhatok kaldszszamhoz kothetd6 MTA-k (azonosito:
1123955; 2291619; 1092189), NUE és NUpE jellegekhez kothetd MTA-k kozvetlen kozelében.
A 2A kromoszoman, abban a szignifikans kromoszoma régioban, ahol a jelen vizsgalatban
kalaszonkénti szemszammal asszociald6 MTA-t azonositottunk, kalaszszammal asszociald markert
(azonositd: 2289171) is talaltunk. A 2D kromoszéman két kalaszszammal asszocialdé markert
(azonositd: 1020115; 1265458) is kimutattunk. A 4A kromoszoman N120-as kezelés esetén két
kalaszszammal asszociald markert (azonositdé: 2253908 és 1137959) is leirtak. Az 5B
kromoszoman két kalaszszammal asszocidlo (azonosité: 1020159; 1671520) marker, N
felvételéhez kothetd markerekkel egyiitt egy szignifikdns kromoszoma régiot alkotott. Egy masik
kalaszszdmmal asszocialé marker (azonositd: 1113641) a 7A kromoszéménak ugyanabban a
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Tanulményunkban a kalaszonkénti szemszammal kapcsolatban 10 kromoszéman 15
markert azonositottunk. Korabbi tanulmanyok altal le nem irt, kalaszonkénti szemszammal
asszocialo markereket (azonositd: 1062584 ¢és 985289) azonositottunk az 1A ¢és 1B
kromoszomakon. A 2A kromoszoéman két szignifikans kromoszéma régiot is azonositottunk,
melyek kalaszonkénti szemszammal asszocialo markereket (azonosito: 1093498 és 2322279) is
tartalmaztak, nitrogen reakcidoval és kalasszammal asszocialdo markerek mellett. Az 2B
kromoszoman szintén két kalaszonkénti szemszammal asszocialdé markert (azonosito: 1084234,
3021490) azonositottunk. A 4A kromoszomén elhelyezkedd szignifikdns kromoszoma régio
kalaszonkénti szemszdmmal asszocidld6 markeren kiviil szemtermés fehérjetartalomhoz és N
hasznositasi hatékonysaghoz kothetd MTA-Kat is tartalmazott. Az 5B kromoszoéman szignifikans
kromoszéma régiot azonositottunk, ami harom kalaszonkénti szemszammal asszocialé markert
(azonositd: 1090590; 1210062; 1862942) tartalmazott a 2014/2015-6s évjarat NO kezelésénél.

4.5.3 Nitrogén hasznositasi hatékonysagot, annak komponenseit és nitrogén felvételt
jellemzd marker — tulajdonsag asszociaciok

A nitrogén hasznositdsi hatékonysagot befolyasolé minden anyagcsere folyamat, igy a N
felvétele, asszimilécioja, transzlokdcioja és remobilizécioja is szdmos genetikai és kornyezeti
faktor altal szabalyozott. Ennek megfelelden, asszocidcios analizisiink eredményei is azt mutattak,
hogy a legtobb nitrogén hasznositasi hatékonysaggal (és komponenseivel) kapcsolt marker
kornyezet specifikus (18. melléklet). Osszesen 12 nitrogén hasznositasi hatékonysaggal kapcsolt
markert azonositottunk az 1A (azonosito: 1143089), az 1B (2321290; 2322599), a 2B (1120906;
2257090), a 3A (1117907; 990692), a 3B (1862716), 4B (1024824), a 6A (1094425; 1092206) és
a 7A (1107195) kromoszémakon. A 1B kromoszomén taldlhaté NUE-vel asszocidlé marker
(azonositd: 2322599) két kozeli kromoszomalis elhelyezkedésti kaldaszszammal asszocidlo
markerrel alkot szignifikdns kromoszoma régiot. A 2B kromoszoman két szignifikans
kromoszoma régid is tartalmazott NUE-hez kothetd MTA-kat, mely régiok szemtermés N
felhalmozasi hatékonysaggal és N reakcioval asszocialo markereket is tartalmaztak. Mig egy 4B
kromoszoman talalhatd marker (azonositd: 1024824) szintén nem csak NUE-vel, de szemtermés
N felhalmozasi hatékonysaggal is asszocialt, mig a 3A és a 7A kromoszéman NUE-al asszocialo
markerek (azonosité: 1117907 és 1107195) egyéb N felvétellel kapcsolatos jellegekkel is
szignifikans asszociaciot mutatnak. Végiil a 6A kromoszoéman egy szignifikans kromoszéma régio
nem csak NUE-vel, de szemtermés fehérjetartalommal asszocialé markereket is tartalmaz. A
2013/2014-es évjaratban a 2257090-es azonositoval rendelkez6 marker mindkét N kezelés esetén
szignifikansnak bizonyult a NUE-val kapcsolatban, tehat, meglepd modon, N kezeléstdl fiiggetlen
volt.

A tanulmanyuk soran a N felvételének hatékonysagaval (NUpE) asszocialdo 11 marker 5
kromoszoéman helyezkedik el (18. mell¢klet). A 2013/2014-es ¢évjaratban 5 NUpE-vel
szignifikansan asszocidld6 markert azonositottunk, melyek koziil 4 tovabbi N felvétellel
kapcsolatos jellegekkel is asszociot mutatott, egy pedig szignifikans kromoszdma régio tagja volt.
A 2B kromoszoman egy NUpE-vel asszocialé marker szintén egy szignifikdns kromoszoma régid
részeseként szamos N felvétellel kapcsolatos jelleggel kapcsolatba hozhato. A 3A és SA
kromoszéman is olyan NUpE-val asszocidld6 marekereket (azonositd: 1117907 és 1111119)
azonositottunk, melyek egyéb N-hez kothetd jellegekkel is asszocialnak. Egy szignifikdns
kromoszoma régi6 az 5B kromoszoman olyan markert tartalmaztott, mely a NUpE-vel és a
kalasszammal is asszocidlt. Végiil a 7A kromoszoéman egy NUpE-vel asszocialdé marker
(azonosito: 1107195) N felvétellel kapcsolatos jellegekkel (NUpfull, a NUpgrain és a GNACE) és
NUE-vel is szignifikans asszocidciot mutatott. Az Osszes kromoszoman 8 nitrogén felvételi
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hatékonysaghoz kdthetd szignifikans kromoszdma régiot azonositottunk az 1B, 2B, 3B, 5A, 5B ¢és
7A kromoszdémakon (9. abra).

A genom szintli asszociacios analizissel 12 NUprui-lal asszocidlé markert azonositottunk
az 1A (azonositd: 1143089), az 1B (1089620; 1103430; 1724416; 1235415), a 2B (1245384), 3A
(1117907), a 3B (1113201), 5A (1111119), az 5B (1090414; 1020159) és a 7A (1107195)
kromoszoémakon. A 2B kromoszoéman NUprui-lal asszociald marker egy olyan szigifikans
kromoszoma régioban talalhatd, ahol szamos N felvétellel kapcsolatos jelleggel kapcsolatos
asszociaciot is kimutattak. Azonban altalanossagban is elmondhatjuk, hogy azok a markerek,
melyek a NUprui-lal asszocialntak, mas nitrogen felvételi hatékonysaggal kapcsolatos jellegekkel,
mint a NUpE ¢és a GNACE is szignifikans asszociaciot mutattak (9. dbra). A legtobb marker -
tulajdonsag asszociaciot a 2013/2014-es évjaratban talaltuk. A N fejtragyazas nélkiili kontroll
kezelésnél 8 marker, mig a N-nel fejtragyazott novényeknél 4 asszocialt a NUps-lal (18.
melléklet).

Tanulméanyunkban 7 kromoszoman 10 nitrogén hasznosulasi hatékonysaggal (NULE)
szignifikansan asszociald6 markert azonositottunk (18. melléklet). A 4A kromoszoéméan harom
(azonositd: 1202232, 1398343, 1040398), a 4B kromoszoman egy (1220880), az SA
kromoszéman egy (1138589), az 5B kromoszoman kettd (999614, 1139663), a 6A és 6B
kromoszéman egy-egy (998518 ¢és 1121033) és a 7D kromoszéman egy (989099) marker
asszocialt szignifikansan a N hasznosulasi hatékonysaggal. A legtobb marker jelleg-specifikusnak
bizonyult, néhany marker pedig szignifikdnan asszocidlt volt a szemtermés fehérjetartalommal is
(18. melléklet; 9 abra). Az egyik 4A kromoszomén azonositott marker (azonosito: 1040398) a N
hasznosulasi hatékonysagon kiviil a szemtermés fehérjetartalommal is asszocialt. Hasonloképpen,
a 6A kromoszoman azonositott NUtE-vel asszocidldo marker (azonositd: 1121033) a szemtermés
fehérjetartalommal is statisztikailag szignifikans egyiittjarast mutatott. A N hasznosulasi
hatékonysaggal kapcsolatos MTA-k tobbségét a legjobb tapanyag-ellatottsagn 2013/2014-as
évjaratban azonositottuk; Kivéve két markert (azonosité: 1139663 és 998518), melyeket a
2014/2015-6s évjaratban is sikeriilt azonositani.

A N harvest-indexszel Osszefiiggésben 7 kromoszoman 8 markert azonositottunk a
2013/2014 és 2014/2015-6s évjaratokban, melyekben a nitrogén harvest-index a NUE
varianciajanak jelentds részét magyarazta. A NHI-vel szignifikdnsan asszocialé markerek az 1A
(azonosito: 1124920), az 1B (1100879), a 2B (1128281), a 3B (3029380; 1104615), a 4A
(983765), a 6A (1007239) és a 6D (2246764) kromoszémakon voltak megfigyelhetdk, melyek -
egy kivétellel - jelleg-specifikusnak bizonyultak (9. abra). A 3B kromoszoman N harvest-
indexszel asszocialdo marker (azonosito: 1104615) a szemterméssel betakaritott N mennyiségével
1s Osszefliggést mutatott.

Tanulmanyunkban az Gsszes vizsgalt kornyezetben 15 szemtermés fehérjetartalommal
kapcsolt markert azonositottunk a 2D (1237643; 1296943), a 3A (1142583), a 3B (1088625), a 4A
(1030068; 1040398), a 4D (1111560), az 5A (1211121; 1087592), a 6A (1090357; 1086474), a
6B (1121033), a 7A (3021638; 1003763) ¢s a 7D (1059577) kromoszémakon. Legtobb esetben a
szemtermés fehérjetartalommal asszocialé markereket a 2014/2015-6s évjaratban azonositottuk,
amikor kimagasloan magas szemterés fehérjetartalom volt megfigyelhet6. Az azonositott
markerek altalaban jelleg-specifikusnak bizonyultak. Ez alol kivételt 3 marker jelentett, a 4A
kromoszoman taldlhat6 szignifikdns kromoszéma régioban az egyik marker nemcsak a
szemtermés fehérjetartalommal asszocidl, de a N hasznosulds hatékonysagaval is. Az 5A
kromoszéman taldlhatd szignifikdns kromoszoma régioban talalhatdé markerek a szemtermés
fehérje tartalmon kiviil a terméshozammal, a szemtermés N felhalmozasi hatékonysaggal €s az
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NUpgrain-el is asszocidlnak. A 6B kromoszoman talalhatd szemtermés fehérjetartalommal
asszocialo marker a N hasznosulasi hatékonysagaval (NUtE) is asszocial.

Tanulmanyunkban a szemtermés fehérje tartalman kiviil a szemterméssel betakaritott N
mennyiségét (NUpgrain) is vizsgaltuk. Osszesen 9 kromoszomén 15 NUpgrain-el asszocidlé markert
azonositottunk, tobbségliket a 2013/2014-es évjaratban. A jelleggel asszocialé markereket az 1B
(azonosito: 1103430, 1724416, 1235415), a 2B (1035639, 1245384, 1120906), a 2D (3385285), a
3A (1117907), a 3B (1104615), a 4B (1024824), az 5A (2259167, 1111119), az 5B (1104310,
1020159) és a 7A (1107195) kromoszomakon azonositottuk (18. melléklet). Az azonositott
markerek kivétel nélkiil mas N felvétellel kapcsolatos jellegel is asszocialtak. A 2B kromoszéman
két szignifikans kromoszoéma régi6 tartalmazott NUpgrain-el és egyéb N felvétellel asszociald
markert. Ugyanez igaz a 5A és 5B kromoszomakon talalhaté szignifikans kromoszoéma régiora is.

Vizsgaltuk tovabba a ndvény szamara elérhetd N (talaj N + mitragya N) ardnyaban a N
felvétel, szallitas és remobilizacio egylittes hatékonysagat tiikr6z0 paramétert, az un. ,,szemtermés
nitrogén felhalmozasi hatékonysag”-ot (GNACE) is. A GNACE-val asszocial6 15 markert az 1B
(azonosito: 1103430, 1724416), a 2B (1035639, 1138588, 1120906, 1245384, 1254797), a 2D
(3385285), a 3B (1113201), a 4B (1024824), az 5A (2259167, 1111119), az 5B (1104310,
1020159) és a 7A (1107195) kromoszomakon azonositottuk, mely markerek legtobbszor
egyidejileg mas N felvétellel kapcsolatos jellegel is asszocialtak.

4.5.4 N reakciot jellemz6 marker — tulajdonsag asszociaciok

A jelen tanulméanyban a fejtragydzas nélkiili és az optimalis ellatast biztositdo kezelés
segitségével mért fenotipusos eredmények Osszevetése lehetdséget nyujtott a N reakciok
tanulmanyozasara. Ily médon 8 jellegnél (GY, SN, GN, GPC, NHIL, NUprtui, NUpgrain €s NUtE) a
N reakcioval kapcsolt markereket iS meghataroztunk. A harom évjarat alatt Gsszesen 38 N
reakcidval Osszefiiggd markert azonositottunk 14 kromoszoman (18. melléklet); a legtobbet a 7A,
a 7B és a 3B kromoszoméakon. A N kezelés hatdsdra bekovetkezd kaldszonkénti szemszam
valtozassal Osszefliggésben (GN_RN) 9, a NUtE RN esetén 6, a GPC_RN, NUpfull RN és az
SN_RN paraméterekkel kapcsolatosan 5, mig a NUpgrain RN esetén 4, végiil a GY_RN és
NHI_ RN paraméterekkel 2-2 kapcsolt markert azonositottunk. Huszonhat N reakcidval
Osszefiiggd marker jelleg-specifikusnak bizonyult, mig a tobbi marker tobb tulajdonsag
kialakulasara is hatd lokusznak bizonyult. Az utébbi markerek legtobbszor tobb jelleg N
reakcidjaval szignifikéns asszociaciot mutattak. A 3B és 7B kromoszoman talalhaté szignifikéns
kromoszoma régiokat N reakcigjaval szignifikans asszociaciot mutaté markerek alkotjak. A 2A és
2B kromoszéman azonositott N reakcioval asszociald markerek (azonositd: 997103; 3064817 ¢és
1082485) szintén két szignifikans kromoszoma régio részét képzik, a kaldszonkénti szemszam €s
anitrogen hasznositasi hatékonysaggal asszocial6 markerek mellett. Kutatasunkban csak két olyan
N reakcioval asszocialdé markert azonositottunk, melyek mas agronomiai paraméterekkel is
Osszefliggésbe hozhatok voltak (1089620 és 1139663).
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455 Az asszociacios analizis eredményeinek megvitatasa

A hat vizsgalt kdrnyezetben végzett asszociacids elemzés eredményei alapjan dsszesen 183
olyan marker-tulajdonsag asszociaciot azonositottunk, amelyek szerepet jatszhatnak a buza
nitrogén hasznositasi hatékonysaganak, e jelleg komponenseinek, valamint a termésmennyiséget
meghataroz6 agrondmiailag fontos jellegek genetikai szabdlyozdsdban. Tizenhét olyan
kromoszémarégiot azonositottunk ahol kiilonboz6 jelleggekkel asszocialé markerek LD régioi
atfedik egymast, tehat tobb jelleg meghatarozéasaban is szerepet jatszanak (9. abra).

A tanulmanyunkban azonositott marker — tulajdonsag asszociaciok genomok kozotti
eloszlasa a polimorf markerek genomok kozotti eloszlasat kovette, tehat a B genomon
azonositottuk a legtobb vizsgalt jellegekkel 6sszefiiggd marker — tulajdonsag asszociaciot. Mivel
kisérletiink mindharom évének iddjarasa, talajanak N tartalma (1. tdblazat) és csapadékeloszlasa
(2., 3. abra) jelent6sen kiilonbozott, ezért mas szerzok (GALLAIS és HIREL 2004; HAN ET AL. 2015;
KINDU ET AL. 2014; RANJAN és YADAV 2019) eredményeihez hasonléan - a kisérleti évjaratoktol
¢és kornyezeti feltételekt6l foggéen eltéré szamu marker-tulajdonsag asszociaciot azonositottunk.
A legtobb jelleg esetében altalanossagban kijelenthetd, hogy jobb N ellatottsagu, kedvezébb
koriilmények kozott tobb marker tulajdonsdg asszocidciot azonositottunk, mint N hidny,
kedvezdtélen kornyezeti feltételek esetén.

Az altalunk azonositott 10kuszok hatasa tobbnyire kornyezetfiiggdnek bizonyult, azaz az
MTA-k tobbsége csak valamelyik évjarat valamely N kezelésénél volt szignifikdns szinten
kimutathat6 (18. melléklet). Ez arra enged kovetkeztetni, hogy a tulajdonsdgok kialakuldséért
felelds gének, bizonyos kornyezeti feltételek kozott fejtik ki hatasukat, kifejezddésiik a kdrnyezeti
tényezOk egyedi modon befolyasoljak, tehat kornyezetfiiggd genetikai szabalyozas alatt allnak.
Ezeknek a kornyezet-specifikus marker — tulajdonsag asszociacioknak szerepe lehet az adott
kornyezethez vald alkalmazkodasban.

A kornyezeti variabilitas ellenére 4 marker (azonositdé: 1087592; 1035639; 1139663;
1121033) szignifikansnak bizonyult két kiilonb6z6 évjaratban is. Ezek a QTL-ek a legjobb jeldltjei
a tovabbi vizsgalatoknak, mivel szereplik lehet agrondmiai szempontbol fontos jellegek
kornyezettol kevésbé fiiggd kialakitasdban. Az egy évjaraton beliil mindkét N kezelésnél
asszocialo markerek (marker azonositd: 3021826, 2257090 és 1125985) pedig olyan l6kuszokat
jelolhetnek, melyeket a N elérhetdségének valtozasa nem, vagy csak kis mértékben befolyasol.

Osszesen 27 marker jatszott szerepet egyidejiileg tobb tulajdonsag meghatarozasaban,
amelyek tehat nem bizonyultak jellegspecifikusnak (19. melléklet). Tobb jelleggel egy marker
akkor asszocidlhat, ha a marker a kiilonboz0 jellegek kialakitasaért felelds 10kuszokkal erds LD-
ben van, vagy ha a pleiotropia a jellegek kozotti genetikai korrelacié fo6 oka. A tobb jelleg
meghatdrozasaban szerepet jatszo genetikai régiok azonositasa segithet megérteni ezen jellegek
Osszetett szabalyozasi mechanizmusait.

A termOképességgel és komponenseivel asszocialdo markerek a buza termdoképességének
fokozasan keresztiil a NUE novelésének megfeleld jeldltjei lehetnek. Tanulményunkban 6sszesen
12 termésmennyiséggel kapcsolt markert azonositottunk (18. melléklet), a legtobbet, Gsszesen 7-
et a 2013/2014 évjaratban. A markerek tobbségét olyan kromoszoma régiokban azonositotuk,
melyekben tobb termésmennyiséggel kapcsolatos QTL-t is leirtak korabbi tanulményokban.,
melyeket az alabbiakban ismertetiink.
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Az 1B kromoszoma hosszti karjan mindkét N kezelésnél egy termésmennyiséggel
kapcsolatos MTA-t (azonositd: 3021826) azonositottunk a 2013/2014-es évjaratban. Az altalunk
leirttal megegyez6 kromoszoma régioban HILL ET AL. (2013) egy dihaploid populacié analizise
soran egy termOképességgel kapcsolatos QTL-t (QYId-1B) mutattak ki az 1B kromoszoman.
ECHEVERRY-SOLARTE ET AL. (2015) rekombinans beltenyésztett vonalakbol allé populécid
vizsgalatakor két termésmennyiséggel kapcsolatos QTL-t (QGY.ndsu.2A.1 és QGY.ndsu.2A.2)
azonositottak a 2A kromoszéman, azonos kromoszomalis pozicidban azzal a szignifikans
kromoszéma régioval, ami két termésmennyiséggel asszocidldo markert (azonositd: 1081450 és
1111004) foglal magaba; ezeket mi a 2014/2015-6s évjarat N120 kezelésénél azonositottuk. Ez a
szignifikans kromoszoma régid atfedésben van azzal a nagy kiterjedésti QTL-régioval, amiben
BOGARD ET AL. (2013) 3 termdéképességgel és 10 szemtermés fehérjetartalommal kapcsolatos
QTL-t irtak le. Egy masik szignifikans kromoszéma régié, ami két terméskomponenssel
(kalaszonkénti szemszam ¢és kalaszszam) asszociald markert (azonositd: 2322279 és 2289171)
hatarol, megegyez6 kromoszoéma régioban talalhaté a 2A kromoszoéman a CROSSA ET AL. (2007)
altal azonostott két termésmennyiséggel asszocialé markerrel (WPt-7901 és wPt-6687).

Analizisiik soran a 3B kromoszoman lokalizalt, termémennyiséggel asszociald marker
(azonositd: 1241817) kromoszomalis pozicidja megegyezett a CROSSAET AL. (2007) és a BOGARD
ET AL. (2013) altal azonositott termdképességgel kapcsolatos QTL-k kromoszomalis helyzetével.
A 7A kromoszéma hosszl karjan talalhato szignifikdns kromoszoéma régié termésmennyiséggel
¢és N felvételi hatkonysaggal asszocialdo markereket foglal magaba; ugyanebben a régiban CROSSA
ET AL. (2007) termésmennyiséggel szignifikansan asszocialé markert (WPt-6495) azonositottak.

A kalaszszammal szignifikansan asszocialo markerek egyetlen kivételtdl eltekintve jelleg
specifikusak voltak (18. melléklet). Az azonositott markerek koziil tobb olyan kromoszdéma
régioban taldlhatd, melyeket kordbbi tanulminyok mdar Osszefiiggésbe hoztak a kaldszszam
szabalyozasaval. NEUMANN ET AL. (2011) egy kalaszszammal erdsen asszociald markert
(WPt-9277) azonositottak a 2A kromoszoman, abban a régioban, ahol a jelen vizsgalatban szintén
kalaszszdmmal asszocialé markert (azonosito: 2289171) talaltunk. Az el6bbi tanulmanyban a 4A
kromoszoman is azonositottak egy kalaszszammal asszocialé markert (WPt-0817), mely azonos
kromoszoéma régioban helyezkedik el az altalunk 2012/2013-as évjaratban kalaszszammal
kapcsolatban azonositott markerrel (azonosit6:1137959). Egy masik kalaszszammal asszociald
korabbi tanulmany (ECHEVERRY-SOLARTE ET AL. 2015; NEUMANN ET AL. 2011) is e jelleggel
kapcsolatos QTL-t (QNS.ndsu.7A) azonositott. Korabbi tanulmanyok altal nem azonositott,
kaldszszdmmal kapcsolt markereket azonositottunk az 1A (azonosit6: 1099100), az 1B (1123955;
2291619; 1092189), a 2D (1020115; 1265458), a 3A (1124497), a 3B (991168), a 4A (2253908),
az 5B (1020159; 1671520), a 6B (1125985) ¢és végiil a 7B (1106430) kromoszoémakon a 6 vizsgalt
kornyezetben (18. melléklet). A legtobb kaldszszammal asszocidldo marker kornyezettdl fiiggéen
volt kimutathatd, viszont a 2014/2015-6s évjaratban a 1125985 azonositdji marker N kezeléstol
fiiggetlentil asszocialt a kalaszszdmmal.

Kisérletiinkben a kaldszonkénti szemszdmmal kapcsolatban azonositott markerek nem
bizonyultak konzisztensnek a kiilonboz6 évjaratok és kezelések kozott, ami a kdrnyezet jelentds
hatasara utal (18. melléklet). Ennek ellenére kordbbi tanulményok eredményeivel egyezd
kromoszéma régiokat is sikeriilt azonositanunk. Tanulményunkban a kaldszonkénti szemszammal
kapcsolatban 10 kromoszoman 15 markert azonositottunk. A 2A kromoszoman egy szignifikans
kromoszoma régiot talaltunk, mely kalaszonkénti szemszammal asszocialé markert (azonosito:
2322279) is tartalmazott, abban a kromoszoma régioban, melyben NEUMANN ET AL. (2011) egy
szintén azonos jelleggel szignifikdnsan asszocialdo markert (WPt-9793) mutattak ki. CAMILLA B
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HiLL ET AL. (2015) azonos kromoszoma régioban azonositottak négyzetméterenkénti
szemszammal kapcsolatos QTL-t az 5B kromoszéman, a wPt-8604 ¢és wPt-5175 markerek kozotti
intervallumban, ott, ahol mi is szignifikdns kromoszéma régidt azonositottunk, ami harom
kalaszonkénti szemszammal asszocialdé markert (azonosito: 1090590; 1210062; 1862942)
tartalmazott a 2014/2015-6s évjarat NO kezelésénél. Tovabbi 11, korabbi tanulmanyok altal le nem
irt, kaldszonkénti szemszdmmal asszocialé markert azonositottunk az 1A (azonositod: 1062584), az
1B (985289), a 2A (1093498), a 2B (1084234; 3021490), a 4A (3022810), a 4B (1258252), az 5A
(1050133), az 5B (1285290), a 6B (1002651) és a 6D (2281208) kromoszomakon (18. melléklet).

Asszociacios analizisiink eredményei alapjan a legtobb nitrogén hasznositasi
hatékonysaggal (és komponenseivel) kapcsolt marker kornyezet specifikusnak bizonyult (18.
melléklet). Osszesen 12 nitrogén hasznositasi hatékonysaggal kapcsolt markert azonositottunk, a
legtobb N hasznositasi hatékonysaggal asszociald6 markert a 2013/2014-es évjaratban.
Megfigyeltiik hogy a legtobb nitrogén hasznositasi hatékonysaggal asszocialo marker N felvétellel
¢s/vagy N felhalmozési hatékonysaggal is asszocidlt vagy elobbi jellegeket is reprezentdlod
szignifikans kromoszéma régié tagja. Ezek a nitrogén hasznositasi hatékonysaggal kornyezet
specifikusan asszociald6 markerek elésegithetik a NUE-t meghatarozo6 strukturalis €s regulator
gének azonositasat kiilonbozd, specifikus kornyezeti koriilmények kozott.

Korabbi tanulméanyok mar vizsgaltdk a N felvétel hatékonysaganak jelentoségét a NUE
fejleszthet6ségében, kiillondsen N hianyos koriilmények esetén (HAN ET AL. 2015; LIANG ET AL.
2014). Azt figyeltiik meg hogy a NUpE-vel asszocialo markerek tobbsége tovabbi N felvétellel
kapcsolatos jellegekkel (NUpsui, @ NUpgrain és a GNACE) is szignifikans asszociaciot mutatott,
hiszen a f6ld feletti biomasszéban akkumulal6édé N mennyisége, a szemtermésben akkumulalodo
N mennyisége és a GNACE erdsen korrelal a NUpE-vel (2. tablazat). Ennek megfelelden 8
nitrogén felvételi hatékonysaghoz kothetd szignifikdns kromoszoma régidt azonositottunk az 1B,
2B, 3B, 5A, 5B és 7A kromoszomakon (9. abra).

A tanulméanyunkban vizsgalt fold feletti biomasszdban akkumuldlodé N mennyiségét
(NUpsun) csupan csak néhany korabbi tanulmany vizsgalta (AN ET AL. 2006; XU ET AL. 2014). A
genom szintli asszociacios analizissel 12 NUpsun-lal asszocialdé markert azonositottunk, a legtobb
marker-tulajdonsag asszociaciot a 2013/2014-es évjaratban talaltuk. A N-fejtragyazas nélkiili
kontroll kezelésnél 8 marker, mig a N-nel fejtragyazott novényeknél 4 asszocialt a NUpsun
paraméterrel (18. melléklet). Azok a markerek, melyek a NUpsui-lal asszocialtak, mas nitrogen
felvételi hatékonysaggal kapcsolatos jellegekkel, mint a NUpE és a GNACE is szignifikdns
asszociaciot mutattak (9. abra). Eredményeink Osszehasonlitadsat korabbi N felvétellel vizsgalo
tanulmanyok eredményeivel az neheziti (vagy teszi egyelére lehetetlenné), hogy azokat az
analiziseket eltéré marker rendszer hasznalataval végezték.

A NUE masik f6 komponensét, a N hasznosulasi hatékonysagot (NUtE), leginkdbb az
asszimilacids folyamatok hatékonysaga és a N remobilizacid6 mértéke, 1d6zitése hatdrozza meg
(BORDES ET AL. 2013). Tanulmanyunkban 7 kromoszoman 10 nitrogén hasznosulasi
hatékonysaggal szignifikansan asszocialdé markert azonositottunk (18. melléklet). A N
hasznosuladsi hatékonysaggal kapcsolatos MTA-k tobbségét a legjobb tapanyag-ellatottsag
2013/2014-as évjaratban azonositottuk, ami nem meglepd, hiszen a NUtE-nek jobb N elérhetdség
esetén novekszik a jelentésége - két markert (azonosito: 1139663 és 998518) kivéve, melyeket a
2014/2015-6s évjaratban is sikeriilt azonositani. A legtobb marker jelleg-specifikusnak bizonyult;
néhany marker pedig szignifikdnan asszocialt a szemtermés fehérjetartalmaval is (18. melléklet; 9
abra). Ezt az eredményt megerésiti, hogy a NUE altalanossagban negativan korrelal a GPC-vel.
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A szemtermés nitrogén felhalmozasi hatékonysdg és a NUpgrin jellegekkel asszocidlod
markerek a NUpE-vel és a NUpru-al is asszociaciot mutattak (18. melléklet). Ezen eredmények
megerdsitik azt a megallapitast, mely szerint a szemtermésben felhalmoz6dé6 N mennyiségét
azonositottunk GNACE-vel és NUpgrin-nel asszocidld markert, melyben a glutamin szintaz
plasztiszokban eléfordulé formajat kodolo gént (GS2) azonositottak BORDES ET AL. (2013). Mivel
a GS2 enzim az elsddleges N asszimilacioban és a fotorespiraciobdl szarmazé ammoénium
asszimilacioban is szerepet jatszik, ezért szerepet jatszhat az eldbbi jellegek kialakitasaban.

Szdmos NUE-vel és komponenseivel Osszefliggd QTL-t azonositottak 6szi buzanal N
hianyos, vagy N-nel gyengén ellatott kornyezetben, vagy éppen idealis N ellatottsag esetén is (AN
ET AL. 2006; MAHJOURIMAJD ET AL. 2016), azonban csak néhany kvantitativ genetikai tanulmany
(ANNE LAPERCHE ET AL. 2007; Y. XU ET AL. 2014) vizsgalta az agronomiailag jelentds jellegek N
reakciojat (azaz a N elérhetdség fliggvényében bekovetkezo valtozasok mértékét). A jelen kisérlet
lehetdséget nyujtott a N reakciok tanulmanyozasara is. Az azonositott markerek tobbsége jelleg-
specifikusnak bizonyult, mig a tobbi marker tobb tulajdonsag kialakitasaért is felelosnek
bizonyult. Annak ellenére hogy csak néhany tanulmanyban azonositottak agronomiailag jelentds
jellegek N reakciojat, egyes megallapitasaikkal azonos eredményre jutottunk. BORDES ET AL.
(2013) egy N reakcioval osszefiiggd markert (WPt-8330) azonositottak a 2D kromoszoéman, abban
a kromoszoma régioban, melyben egy NUpru_ RN és egy NUpgrain_ RN jelleggel szignifikdnsan
asszocialdo markereket azonositottunk. Az idézett tanulmanyban két N reakcidval szignifikdnsan
asszocialo markert (WPt-1250 és wPt-5153) azonositottak az 5B és a 7A kromoszomakon is, mely
markerek kozelségében GPC RN-nel és NHI RN-nel 0Osszefliggd markereket (azonosito:
1106769 és 1060475) mutattunk ki jelen munkankban. Végiil, a BORDES ET AL. (2013) altal leirt,
termésmennyiséggel és szemtermés fehérjetartalommal 6sszefiiggd QTL régidban (MQTL7B_1)
azonositottunk egy kalaszszdm N reakcioval §sszefliggd tijabb markert (azonositd: 3024792).

Kisérletiinkben jonéhany, mar korabban leirt MTA-t azonositottunk, ami alatdmasztja
kutatasunk eredményeit. Ezentul szdmos 0j, még nem azonositott QTL-t, kromoszéma régiot
irtunk le, melyek koziil néhany olyan is felfedezésre keriilt, mely a nitrogénhasznositasi
hatékonysag novelésére iranyuld nemesitési munka genetikai alapjaul szolgalhat a jovében.
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4.6 Uj tudomanyos eredmények

1. Egy a kozép-europai fajtaszortimentet és nemesitési anyagot képviseld 93
genotipusbol allé 6szi buza gyiijteményben a nitrogén hasznositasi hatékonysag genetikai
analizise soran megallapitottuk, az altalunk alkalmazott nitrogén mitragya kezelés a legnagyobb
mértékben a termésmennyiséget, illetve a ndvény altal felvett és szemtermésbe remobilizalt
nitrogén mennyiségét ndvelte. Munkank soran igazoltuk, hogy a N kezelésnek nem volt
szignifikans hatdsa a kalaszolasi idOre, mig az ezerszemtOmegre, a nitrogén hasznosuldsanak
hatékonysagara és a nitrogén harvest-indexre a kezelés hatasa évjaratfiiggo volt.

2. Kimutattuk, hogy az 0Osszes vizsgalt kornyezetben a nitrogén hasznositasi
hatékonysagot f6 komponensei koziil a N felvételének hatékonysaga hatarozta meg legnagyobb
mértékben. Igazoltuk, jo nitrogén ellatottsag esetén a nitrogén hasznosulds hatékonysagaganak
jelentdsége novekedett, melyet legnagyobb mértékben a harvest-index és a nitrogén harvest-index
hatarozott meg.

3. A legtobb jelleg fenotipusos variabilitasat a legnagyobb mértékben a kornyezeti
faktorok hataroztdk meg, mig a nitrogén hasznositasi hatékonysag, a nitrogén felvételének
hatékonysaga és a szemtermés nitrogén felhalmozasi hatékonysag jellegek esetében a kezelés
eredetli variancia bizonyult a legnagyobb mértékiinek.

4. Genetikai térképet készitettiink 3290 marker segitségével, mely 5880 cM genetikai
tavolsagot fedett le. A teljes genomon a markerek atlagos tavolsaga 1,79 ¢cM, mig az A, B és D
genomokon 1,75 cM, 122 cM ¢és 5,77 cM volt. A genomban az kapcsoltsagi
kiegyenstlyozatlansag kiterjedésének nagymérték(i variabilitasat tartuk fel, a legnagyobb
rekombinacids sivatagokat az 1B és 2D kromoszdémakon azonositotta. Meghataroztuk a vizsgalt
populaciéra jellemzd populacidstrukturat és rokonsagi viszonyokat, a legvalosziniibb
populécidszerkezetnek a vizsgalt vonalak két alpopulacidba torténd elkiiloniilése bizonyult.

S. A genom szintli asszocidcids analizissel 130 marker szignifikdns asszociacigjat
mutattuk ki legkevesebb egy vizsgalt jelleggel, legaldbb egy kdrnyezetben. Osszesen 183 olyan
marker-tulajdonsag asszociaciot azonositottunk, melyek szerepet jatszanak a nitrogén hasznositasi
hatékonysag és komponenseinek, valamint egyes agrondmiailag fontos jellegek kornyezetfiiggd
szabalyozasaban. Tizenhét szignifikans kromoszoma régiot talaltunk, ahol az 4tlagos kapcsoltsagi
kiegyensulyozatlansag csokkenés tavolsagan beliil tobb marker - tulajdonsag asszociaciot is
Kimutattunk. Feltartunk 8 agrondmiai jellegnél a nitrogén reakciot meghatirozo genetikai
komponenseket is.
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5 KOVETKEZTETESEK ES JAVASLATOK

Az 6szi blza iranti novekvo igények a terméshozamok és termésstabilitds novelésének
szlikségességét vetitik eld. A magas terméshozamokkal nagy mennyiségli tapelemet tavolitunk el
a talajbol, ezért leggyakrabban nagy mennyiségli mitragya hasznalataval biztosithatjuk a
novények megfeleld tapanyagellatottsagat. A nitrogén miitragya dozisok tovabbi jelentds novelése
a talaj-névény rendszer fokozodd veszteségei miatt kornyezetvédelmi és gazdasagossagi
szempontbol nem megengedhetd. A ndvény igényeit jol kiszolgald agrotechnikai mddszerek
alkalmazasaval, kivaltképp a buza tapanyagfelvételi dinamikajahoz igazodé modern tapanyag-
utdnpotlasi stratégiaval a mitragyak hasznosuldsa novelendd. Jelentésen csokkenthetik a
veszteségeket az informaciogytlijtési technologidkon alapuld, a ndvény tdpanyagellatottsagat,
tapanyagreakcidjat €s a tabla inhomogenitasait figyelembe vevO helyspecifikus kijuttatasi
technikak, illetve a modern szabalyozott tdpanyagleadasti mitragyak alkalmazasa.

A nitrogén hasznositasi hatékonysag ndvelésének masik lehetéségét a hagyomanyos
nemesitési és biotechnologiai moddszerek segitségével elballitott, a talaj tapanyagkészletét
hatékonyabban kiaknazé genotipusok nyujtjak. Ezek a genotipusok viszonylag nagy hozamok
elérésére képesek alacsonyabb nitrogén elérhetdség esetén is, ugyanakkor jo mutragya reakcidval
rendelkeznek, vagyis jol hasznositjak a kijuttatott nitrogén miitragyat.

Noha a nitrogén hasznositdsi hatékonysag fejlesztése jelentés kihivast jelent,
mindazonaltal oriasi jelentdségl teriilet. Ezért tanulmanyunkban az dszi biza nitrogén hasznositasi
hatékonysagnak kialakitasaban résztvevd kulcsfontossagu jellegek és a genetikai szabalyozasaban
szerepet jatszo komponensek azonositasat tliztiik ki célul, egy a kdzép-eurdpai fajtaszortimentet
¢s nemesitési anyagot képviseld gylijteményen.

E munka soran megerdsitettiik, hogy a termesztési gyakorlatban a nitrogén hasznositasi
hatékonysagot (igy a termésmennyiséget is) a f0 komponensei koziil a NUpPE hatdrozta meg a
legnagyobb mértékben. A NUE hatékony fejlesztéséhez azonban mind a felvétel, mind a
hasznosuléds koordinalt fejlesztése sziikséges. Ennélfogva a nitrogén hasznositasi hatékonysag
fejlesztésére torténd szelekcid soran elsdsorban a nagy gyokérsiirliségre €s a viragzas utdnig
elhtizodo N felvételre kell fektetni a hangstlyt. Emellett a nitrogén remobilizacié hatékonysaga,
annak moédja, vagyis a szar nagymértéki és a fotoszintetizalo szovetek késleltetett remobilizacidja
szintén nagy jelentdséggel bir a NUE hatékonysaganak fejesztése szempontjabol.

Szant6foldi kisérleteink soran a vizsgalt jellegek nagymértékli fenotipusos variabilitasat
figyeltik meg, ami azt bizonyitja, hogy van genetikai potencidl a nitrogén hasznositasi
hatékonysag fejlesztésére. A nitrogén hasznositasi hatékonysag €és komponensei genetikai
hatterének feltarasat neheziti, hogy a kornyezeti fakorok, illetve a genotipus x kornyezet
kolcsonhatas nagymértékben befolyasoljak kifejezodésiiket. Emellett a N felvétel, és transzport
bonyolult genetikai szabalyozas alatt 4all, nem csak transzkripcionalisan, de poszt-
transzkripcionalis és poszt-transzlacids szinten is, igy vizsgalata és az eredmények értékelése
bonyolult.

Szekvenalason alapuld genotipizalds modszerét valasztottuk a megfelelé marker stirliség
biztositasahoz. Tanulmanyunkban genom szintli asszociacios analizissel 130 olyan MTA
azonositottunk, melyek szant6foldi kortilmények kozott szerepet jatszanak a N hasznositasi
hatékonysag, annak komponenseinek, valamint jelentds agronomiailag jellegek kornyezetfiiggd
szabalyozasaban. Szamos altalunk azonositott régiot mar kordbban is lokalizaltak, megerdsitve
ezen eredményeket és felhivva ezen régiok fontossdgara a figyelmet. Azonositottunk olyan
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kromoszoma régiokat is, melyeket korabban még nem publikaltak. A vizsgalt tulajdonsaggal
asszocialo markerek tobbségét egyedi kornyezetben azonositottuk, aminek hatterében az eltérd
nitrogén elérhetdségnek ¢€s id6jarasnak koszonhetd nagymértékii kornyezeti hatas és szignifikans
genotipus x kornyezet kolcsonhatas 4ll a legtobb vizsgalt jellegnél. Tobb jelleg meghatarozasaban
27 MTA jatszott szerepet, melyek kiillonbozé jellegek kialakitasaért felelds lokuszokba
csoportosulhatnak, vagy szabalyozo régiot reprezentalhatnak, vagy az azonositott SNP
markerekhez kapcsolddd gén pleiotrop hatast. A tobb kornyezetben is megfigyelt marker-
tulajdonsag asszociaciok a marker alapt szelekcid legjobb jeldltjei lehetnek.

Eredményeinket tovabbi vizsgalatokkal érdemes aldtdmasztani, tobb genotipust, tehat
nagyobb genetikai bazist feloleld gylijtemény segitségével. Ez esetben a térkép felbonto képessége
javul és - amennyiben a hipotézis helyes - az asszocidcid erésége is novekedhet. Jelenleg a
genetikai térképiink felbontasabol addédoan a tulajdonsdggal asszocialdé marker akar tobb cM
tavolsagra is elhelyezkedhet a funkcionalis gén(ek)tol. Munkank tovabbi Iépéseként a funkcionalis
gének helyzetének pontosabb meghatarozasa érdekében finom térképezéssel (pozicionalis
kloénozas) az asszocialt genomrégiokat tjabb markerekkel tovabb sziikitjiik. Idedlis esetben néhany
génjeloltre/nyitott leolvasasi keretre lehet lesziikiteni a keresést, majd génexpresszios ¢és
funkcionalis vizsgalatokkal azonosithatjuk a tulajdonsag kialakitasaban szerepet jatszo géneket. A
NUE-t szabalyozo6 16kuszokhoz szorosan kapcsolodd molekuldris markerek felfedezése, lehetdvé
tenné a NUE-t meghataroz6 gének szelekcidjat koltséges és iddigényes fenotipizalas nélkiil.

Az eddigi vizsgalatok eredményei azt mutattak, hogy a nitrogén anyagcsere egyes génjeinek
egyediili befolyasolasa nem elég hatékony a NUE fejlesztése szempontjabol. Jobb
megkozelitésnek tlinik a nitrogén felvételért, transzportjaért, asszimilacidjaért és remobilizacioért
felelés gének halozatanak egyidejli, koordindlt szabalyozasa. Ezért a transzkripcios faktorok
lehetnek (a N anyagcsere szamos génjének egyidejii szabalyozasaval) a nitrogén hasznositasi
hatékonysag fejlesztése szempontjabol kulcsfontossagiiak. A DNS szekvencia variaciok és
transzkriptumok mennyisége kozotti kapcsolatot vizsgaldo eQTL elemzések megfeleld eszkdzok
lehetnek a nitrogén hasznositasi hatékonysag biologiai utvonalainak azonositdsdra és a
transzkripcids szabalyozas jobb megértésére.
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6 OSSZEFOGLALAS

A buza a legnagyobb teriileten és az egyik legnagyobb mennyiségben termesztett
gabonaféle; az emberiség ¢lelmezésében foként mint szénhidrat (keményitd), és mint névényi
fehérje forras jelentOs szerepet tolt be. Figyelembe véve a vilag népességének novekedését, az egy
fore juto ¢lelmiszerfogyasztas varhato alakulasat, valamint a nagyobb mennyiségli allati fehérjét
tartalmazo6 étrendet, 2050-re a mezOdgazdasagnak varhatdan 60%-kal nagyobb mennyiségii élelmet
¢s takarméanyt kell majd eléallitania - azonos nagysagi mezdogazdasagi teriileten, raadasul
kornyezetet €s kozegészséget nem veszélyeztetd modon.

A makroelemek koziil a nitrogén elérhetésége gyakorolja a legnagyobb hatast a névények
vegetativ és generativ fejlodésére, ezért termoképességiiknek ez az egyik 6 limitald tényezdje. A
jelenlegi termésszintek biztositasahoz is jelentds mennyiségli nitrogén mitragya kijuttatasa
sziikséges, mivel a nagy termoOképességii fajtdk magas tapanyagigényét a talaj természetes
tapanyag-szolgaltaté képessége csak részben tudja fedezni. A mezdgazdasagi termékek irant
novekvd igények a N miitragyadk felhasznalasanak legalabb tovabbi kétszeres ndvekedését vetitik
elé 2050-ig. Ugyanakkor a kijuttatott N miitragyak hasznosulasa mar jelenleg sem megfelel6, a
kijutatott mennyiség 50-70%-a szennyezi az atmoszférat, a felszini és talajvizeket. A N
mitragyaadagok novelése a kdrnyezeti €s gazdasagi karok tovabbi novekedéséhez vezethet, ezért
a termesztés hatékonysaganak ndvelése és a kornyezetiink védelme a nitrogén miitragyak hatékony
felhasznalasat koveteli meg.

A ndvény igényeit jol kiszolgdlod agrotechnikai modszerek alkalmazésaval, kivaltképp a
bluza tapanyagfelvételi dinamikdjdhoz igazodo, a ndvény tdpanyagellatottsdgit és a tabla
inhomogenitasait figyelembe vevd precizids tadpanyag-utdnpotlasi stratégidkkal a miitragyak
hasznosuldsa ndvelendd. A nitrogén hasznositasi hatékonysag novelésének masik lehetdségét a
talaj tapanyagkészletét hatékonyabban kiaknazo genotipusok nyujtjak, melyek megfelelé hozamot
biztositanak alacsonyabb nitrogén elérhetdség esetén is, egyidejlileg jo miitragya reakcidval
rendelkeznek, vagyis jol hasznositjak a kijuttatott nitrogén miitragyat.

A nitrogén hasznositasi hatékonysag mint mennyiségi tulajdonsag, bonyolult genetikai
szabalyozas alatt all; meglehetésen komplex jelleg, melyet a kérnyezeti faktorok és a genotipus x
kornyezet kolcsonhatas nagymértékben befolyasol, ezért vizsgélata és értékelése bonyolult. A
bluza nitrogén hasznositasi hatékonysaganak molekuldris-genetikai folyamatai még nem
kelloképpen tisztazottak, viszonylag kevés informacio 4ll rendelkezésre a nitrogén hasznositasi
hatékonysag genetikai hatterérdl, a génkifejez0dés Osszetett szabalyozasarol

Tanulmanyunkban az 8szi bliza nitrogén hasznositasi hatékonysagnak kialakitasaban
résztvevo kulcsfontossagu jellegek és a genetikai szabalyozasaban szerepet jatszo komponensek
azonositasat tliztiik ki célul. Ennek érdekében 0sszedllitottunk egy kozép-eurodpai fajtaszortimentet
¢s nemesitési anyagot képviseld 93 6szi buza genotipusbdl allo gylijteményt. E gylijteményben,
szantofoldi kisérletekben, harom egymast kovetd évjaratban felmértiik a nitrogén hasznositasi
hatékonysag és komponenseinek, valamint a buza fejlodését €s termoképességét meghatarozo
agrondmiai jellegek fenotipusos variabilitasat.

Egy fejtragyazas nélkiili és egy optimalis ellatast biztositd nitrogén kezelés segitségével
meghatdroztuk a nitrogén miitragyazas hatdsat, az egyes jellegekben bekovetkezd valtozas
mértékét, nitrogén reakcidjat.
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Vizsgaltuk a jellegek egymasra gyakorolt hatasat és kapcsolatrendszeriiket a nitrogén
hasznositas kialakitdsdban résztvevd kulcsfontossdgu jellegek azonositasanak céljabol.
Megallapitottuk, hogy a nitrogén hasznositasi hatékonysagot és igy a termésmennyiséget is
mindharom évjaratban a NUE f6 komponensei koziil a N felvételének hatékonysaga hatarozta meg
nagyobb mértékben. Kimutattuk, hogy javuldé N elérhetdség esetén a N hasznosulas
hatékonysagaganak jelentdsége novekszik, ebbol adodéan a NUE hatékony fejlesztéséhez a N
hasznosulas hatékonysaganak fejlesztése is sziikséges.

Kisérletiink folyaman - a kornyezeti hatas minimalizalasa érdekében - kozel azonos
éghajlati tényezok ¢és talajtani tulajdonsagok mellett vizsgaltuk a harom évjarat folyaman a
novényeket. Mindezek ellenére, mikor meghataroztuk a kdrnyezeti tényezok, a nitrogén kezelés
¢és a genetikai komponensek hatasat a vizsgalt jellegek fenotipusos kifejezodésére, azt tapasztaltuk,
hogy a vizsgalt jellegek tobbségénél a kornyezeti tényezok hatasa bizonyult a legjelentdsebbnek.

Meghataroztuk a genetikai diverzitas mértékét, jellemeztiik a populacio struktirat és
felmértiik a kapcsoltsagi egyensulytalansag mértékét. Megallapitottuk, hogy a markerek genomok
kozotti eloszlasa megegyezik korabbi tanulmanyok eredményeivel, miszerint a legtobb polimorf
markert a B, majd az A genomon azonositottunk, mig a D genomon jelentdsen kevesebbet. A teljes
genomon a markerek atlagos tavolsaga 1,79 cM, mig az A, B és D genomokon 1,75 cM, 1,22 cM
és 5,77 cM volt. Az altalunk vizsgalt kozép-eurdpai Okologiai koriilményekre nemesitett,
mindsitett fajtakat tartalmazd populacidban aranylag gyors LD csokkenés volt megfigyelhetd.
Figyelembe véve a genom — marker telitettséget, a D genom néhény kromoszémaéjanak kivételével
a legtobb kromoszéma marker lefedettsége megfelelonek bizonyult a marker — tulajdonsag
asszocidciok kimutatdsdhoz. A populacidstruktira vizsgdlata a genotipusokat két alpopulaciora
kiilonitette el, a fajtdk szarmazésa, valamint a magyarorszagi nemesitési programok eltérd céljai
szerint.

Munkank f6 célja a nitrogénhasznositasi hatékonysagért felelds 10kuszok azonositasa volt,
genom szintli asszocidciés analizissel. Osszesen 183 olyan marker— tulajdonsdg asszociciot
azonositottunk, amelyek egyedi kornyezetben, évjarattol vagy kezeléstdl fliggben szignifikansak
voltak. A szignifkans markereket tartalmaz6 kromoszoma régiok vélhetéen szerepet jatszanak a N
hasznositasi haté¢konysag €s komponenseinek, valamint egyes agronomiailag fontos jellegek
kornyezetfiiggd szabdlyozasaban. Eredményeinket megerdsiti, hogy szamos, korabban publikalt
kromoszoma régiot lokalizaltunk, de leirtunk olyanokat is, melyeket még nem publikaltak. Ennek
alapjan elmondhatjuk, eredményeink hozz4jarulnak a nitrogénhasznositasi hatékonysag genetikai
ismereteinek bdvitésehez.
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7 SUMMARY

Wheat is grown on more land area than any other crop, moreover it is one of the highest
extent produced cereal. It has a major role as staple crop in providing carbohydrate (starch) and
also provides plant-based protein for human diet. Considering the intense growth rate of the human
population and the global shift towards greater consumption of calorie and meat intensive diets,
agriculture is expected to increase food and forage production with 60 percent until 2050, however,
more land will probably not be available for agricultural production. Most importantly, the
increase of yield should happen without endangering the environment and public health.

Among the macronutrients, nitrogen availability has the greatest influence on the plants’
vegetative and generative development, therefore its availability significantly limits plant
productivity. To ensure high yields, it is necessary to apply a significant amount of nitrogen
fertilizer, since the large nutrient requirements of high-yielding varieties can only be partially
covered by soil nutrient availability. The growing demand for agricultural products predicts at
least a further double increase in the use of N fertilisers by 2050. The utilization of nitrogen
fertilizers is already insufficient: 50-70% of the fertilizers is lost from the plant-soil system
contaminating the atmosphere, surface and ground waters. Further increase of using nitrogen
fertilisers will lead to additional environmental and economic damage. The increase in the
effectiveness of the cultivation and the protection of the environment both require the efficient use
of nitrogen fertilizers.

The utilization of nitrogen fertilizers should be increased using agrotechnical methods that
serve the needs of plants well, in particular the use of precision nutrient resupply strategies adapted
to the nutrient uptake dynamics of wheat, which takes into account the plants’ nutrient supply and
the inhomogeneities of the land. Another option for increasing nitrogen use efficiency is breeding
genotypes that effectively exploit the soil's nutrient supply. Therefore, they provide an adequate
yield under low nitrogen availability, meanwhile, they have a good fertilizer reaction so they utilize
the applied nitrogen fertilizer well.

Nitrogen use efficiency is a rather complex quantitative trait, controlled by a complex
genetic regulation system, and which is greatly influenced by environmental factors and genotype
x environment interaction as well. Therefore, its examination and evaluation are quite
complicated. The molecular-genetic processes behind the nitrogen use efficiency, especially in
wheat, are not yet sufficiently understood. Relatively little information is available on the genetic
background of nitrogen use efficiency and the complex regulation of gene expression. Until now,
the nitrogen use efficiency of Hungarian winter wheat varieties and breeding materials has not
been studied in details.

The aim of our study was to identify key traits determining the nitrogen use efficiency of
winter wheat and genetic components involved in molecular genetic regulation. Therefore we have
gathered a collection of 93 winter wheat genotypes representing central European varieties and
breeding materials. Using our collection in field experiments in three consecutive years, we have
characterized the phenotypic variability of nitrogen use efficiency and its components, as well as
agronomic traits that determine the development and productivity of wheat.

The effect of nitrogen fertilisation has been determined at two nitrogen fertiliser input rates,
(1) without fertilizer application, when only the naturally occurring nitrogen was available in the
soil; (2) top dressing according to standard agricultural practice. We compared the differences
between treatments to examine the degree of change in each examined trait due to nitrogen
fertilisation.
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In order to identify key traits involved in nitrogen use efficiency, we assessed the
relationship between traits. It was found that nitrogen use efficiency (and thus grain yield) was
more determined in all three years by nitrogen uptake efficiency amongst NUE components. We've
shown that, in case of good nitrogen availability, the importance of the nitrogen utilization
efficiency is increased. Consequently, the effective development of NUE requires the development
of both nitrogen uptake efficiency and nitrogen utilization efficiency.

In order to minimize the environmental impact, we examined the plants under nearly
identical climatic factors and soil conditions over the three years. Nevertheless, when we identified
the effects of the environmental factors, the nitrogen treatment and the genetic components on the
examined traits, it was found that the environmental impact is the most significant for the majority
of the examined traits. On the other hand, the variance of nitrogen treatment has been shown to be
the highest in case of nitrogen use efficiency, nitrogen uptake efficiency and grain nitrogen
accumulation efficiency traits.

We determined the degree of genetic diversity, characterized the population structure and
assessed the extent of linkage disequilibrium. We found that the distribution of markers between
wheat genomes is the same as it was found in previous studies. Consequently, most polymorphic
markers have been identified on B and then on A genome, while D genome marker coverage was
lower.

The average distance between markers on the entire genome was 1, 79 cM, while it was
1.75 cM, 1.22 cM and 5.77 cM in the A, B and D genome. Considering the fact that the studied
population contains varieties, bred for Central-European climatic condition, a relatively rapid LD
decay was observed. The genome marker coverage was sufficient to identify marker-trait
associations - with the exception of some chromosome regions of the D genome. The analysis of
the population structure identified two subpopulations; the genotypes were separated based on
their origin and the different breeding goals of the Hungarian breeding programmes.

The main objective of our study was to identify loci affecting nitrogen use efficiency using
genome-wide study approach. Altogether, 183 marker trait associations were identified, which
were detected at a significant level in specific environments, depending on year or treatment. The
identified chromosome regions are likely to play a role in the environment dependent regulation
of nitrogen use efficiency and its components, and certain agronomically important traits.

Our results confirm a number of previously published chromosome regions. However, we
have also identified chromosome regions that have not yet been published, therefore, we can state
that our results will facilitate the understanding of the genetic basis of nitrogen use efficiency.
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M2. A blza nitrogén hasznositasi hatékonysagat elemz06 kvantitativ genetikai vizsgalatok listaja.

Vigsodlt Vizsgalt Vizsgalathoz hasznalt Térképtavolsag
Referencia ga’t genotipusok  markerrendszerek, markerek szama, (cM)
populécio . S
szama vizsgalt gének
An et al. 2006 DH 120 Osszesen 395 (AFLP, SSR ¢s EST) 3904
Panel 260
Li etal. 2010 +DH +120 3TaGS2
+RIL +142
Guo et al. 2012 RIL 131 Osszesen 719 (DArT, SSR és EST) 4008
RIL 131 Osszesen 719 (DArT, SSR és EST) 4008
Sun etal. 2013 dsszesen 555 (SRR, EST és Glu
Laperche et al Osszesen 190 (SSR, GLU-1A/1D,
2087 ' DH 222 Rht-B1, SPA, Fd-gogat-D1 és 2164
VRN-A1, B1)
Laperche et al. Osszesen 190 (SSR, GLU-1A/1D,
2006a DH 120 Rht-B1, SPA, Fd-gogat-D1 és 2164
Laperche et al. VRN-A1, B1)
2008 DH 222 182 SSR 2164
Zheng et al. 2010 DH 222 2164
Fontaine et al.
2009 DH 137-221 197 SSR 3285
Habash et al. 2007 DH 91 Osszesen 449 (SSR és GS loci) 3522
Bogard et al. 2011 DH 140 Osszesend75 (DArT, SSR és SNP) 2344
80
Bogard etal. 2013 3 DH +80 Osszesen 741 ( DArT, SSR és SNP) 2510
+140
Diverz . .
Bordes et al. 2013 L, 196 Osszesen 899 (DATrT, SSR és SNP)
populacio
Cormier etal. 2014 IVe'Z 214 23603 SNP 3167
populacio

DH: dihaploidokbol all6 populécio; RIL: rekombinans beltenyésztett vonalakbol allo populacio
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M3. A martonvasari kisérletek miivelt rétegének fobb agrokémiai paraméterei, azok értékelése

Vetés éve/kezelés 2012* 2013 NO 2013 N120 2014 NO IEI?LlZL(l)

gyengeén ‘s
pHkcl 6,64 savanyti 7,22 gyengén lagos 7,19 semleges 6.89 semleges 7.02  semleges
Ka 39 valyog 45 agyagos valyog 46 agyagos valyog 45 agyagos valyog 47 agyagos valyos
(Srzt?an? loz)r)n 0,04 kis sotartalmia 0,02 kis sotartalmu <0,02 kis sotartalmu 0.04 kis sotartalma 0.03 kis sotartalmu
CaCOs . e " " . kozepesen
(m m-t %) 0 mészhianyos 6 kozepesen meszes 4,6 kozepesen meszes 2.3 gyengén meszes 6 Meszes
Humusz tartalom . . y . .
(m mt %) 2,24 kozepes 3,02 jo 3,51 jo 2.75 kozepes 2.75  kozepes
P.0s (mg kg™) 54,3  gyenge 411 igen jo 657 igen jo 156 jo 164 jo
K20 (mg kg™) 198 kozepes 311 jo 418 igen jo 201 kozepes 193 kozepes
Na (mg kg™?) 53,5 enyhénmagas 85,5 magas 96,6 magas 37.6 enyhén magas 41.8  enyhén magas
Mg (mg kg™) 265  jo 247 jo 242 jo 277 jo 241 jo
Cu (mg kg™) 4,98  kielégitd 1,09 nem kielégitd 1,48 nem kielégitd 2.99 kielégitd 2.17  kielégitd
Zn (mg kg?) 1,45 nem kielégitd 0,947 nem kielégitd 1,28 nem kielégitd 2.76 kielégitd 1.1 nem kielégitd
Mn (mg kg™b) 4,16  nem kielégit6 ~ 37,8 kielégitd 54,2 kielégitd 205 kielégitd 80.1  kielégitd

*A 2012-es év Oszén a teriiletrdl egy atlagminta laboratoriumi vizsgalatara keriilt sor. A 2013-as és a 2014-es évek 0szén mindkét nitrogén kezelés

atlagmintainak laboratdriumi analizise megtortént.
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M4. A kisérletben vizsgalt novényanyag listaja, fobb adatai

Genotipus Szarmazasi orszag Eletforma Klb(:chS:Jtas Alpopulacio*
Apache Franciaorszag 6szi 1998 Spl
Bakfis Csehorszag 6szi 2007 Spl
Balaton Ausztria 6szi 2006 Spl
Baletka Csehorszag 6szi 2007 Sp1
Bénkuti 1201 Magyarorszag, ATK 0szi 1931 Spl
Bardotka Csehorszag 6szi 2004 Spl
Betta Franciaorszag 0szi 1994 Spl
Cordiale Németorszag 6szi 2005 Spl
Dunai Ausztria 6szi 2003 Spl
Euclide Franciaorszag 6szi 2007 Sp1
Florina Németorszag 0szi NA Spl
Fulvio Ausztria Oszi 2009 Spl
GK Ati Magyarorszag, GK* 6szi 2001 Spl
GK Békés Magyarorszag, GK 0szi 2005 Sp1l
GK Berény Magyarorszag, GK 0szi 2010 Sp1l
GK Csillag Magyarorszag, GK 6szi 2005 Spl
GK Csongrad Magyarorszag, GK Oszi 2001 Spl
GK Fény Magyarorszag, GK Oszi 2005 Spl
GK Futar Magyarorszag, GK 0szi 2011 Spl
GK Garaboly Magyarorszag, GK 6szi 1998 Spl
GK Goncol Magyarorszag, GK 0szi 2009 Spl
GK Hajnal Magyarorszag, GK Oszi 2010 Spl
GK Hattyu Magyarorszag, GK 0szi 2002 Spl
GK Hunyad Magyarorszag, GK 6szi 2005 Spl
GK Kalasz Magyarorszag, GK 0szi 1996 Spl
GK Kapos Magyarorszag, GK 0szi 2003 Spl
GK Othalom Magyarorszag, GK 0szi 1985 Spl
GK Petur Magyarorszag, GK Oszi 1999 Spl
GK Piacos Magyarorszag, GK 6szi 2003 Spl
GK Rozi Magyarorszag, GK Oszi 2010 Spl
GK Szala Magyarorszag, GK 0szi 2005 Spl
GK Tisza Magyarorszag, GK 0szi 2003 Spl
GK Verecke Magyarorszag, GK 0szi 1999 Spl
GK Vitorlas Magyarorszag, GK Oszi 2010 Spl
Josef Ausztria 6szi 1994 Spl
Kalahari Franciaorszag 0szi 2010 Spl
Mascot Franciaorszag 0szi 1977 Spl
Mv Apréod Magyarorszag, ATKP 0szi 2010 Sp2
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M4. folytatasa

Genotipus Szarmazasi orszag Eletforma Klboécvseajtas Alpopulacio
Mv Béres Magyarorszag, ATK 0szi 2003 Sp2
Mv Bodri Magyarorszag, ATK 0szi 2008 Spl
My Csardas Magyarorszag, ATK 0szi 1999 Sp2
Mv Emese Magyarorszag, ATK 0szi 2000 Spl
Mv Hombar Magyarorszag, ATK 0szi 2004 Spl
Mv Kar¢j Magyarorszag, ATK 0szi 2011 Spl
Mv Karizma Magyarorszag, ATK jaréd 2009 Spl
Mv Kikelet Magyarorszag, ATK jaréd 2010 Spl
Mv Kolo Magyarorszag, ATK 6szi 2006 Sp2
Mv Kolompos Magyarorszag, ATK 6szi 2009 Spl
Myv K6dmon Magyarorszag, ATK Oszi 2002 Sp2
Mv Lepény Magyarorszag, ATK 0szi 2011 Spl
Mv Lucilla Magyarorszag, ATK 0szi 2007 Spl
Mv Magdaléna Magyarorszag, ATK 0szi 1996 Sp2
Mv Magvas Magyarorszag, ATK Oszi 1998 Spl
Mv Marsall Magyarorszag, ATK 6szi 2001 Spl
Mv Mazurka Magyarorszag, ATK 6szi 2003 Sp2
Mv Mentiett Magyarorszag, ATK Oszi 2009 Sp2
Mv Néador Magyarorszag, ATK Oszi 2012 Spl
My Palotés Magyarorszag, ATK Oszi 2000 Spl
My Pantlika Magyarorszag, ATK 0szi 2012 Spl
Mv Peng6 Magyarorszag, ATK 0szi 2012 Spl
Mv Petrence Magyarorszag, ATK 0szi 2009 Spl
Mv Regiment Magyarorszag, ATK 0szi 2004 Sp1
Mv Sobri Magyarorszag, ATK 0szi 2011 Sp1
Mv Suba Magyarorszag, ATK 6szi 2002 Sp2
My Siiveges Magyarorszag, ATK 0szi 2002 Sp2
My Tallér Magyarorszag, ATK 0szi 2010 Spl
Mv Toborzo Magyarorszag, ATK 0szi 2003 Sp2
Mv Toldi Magyarorszag, ATK 0szi 2008 Sp2
Mv Vekni Magyarorszag, ATK 0szi 2006 Sp1
Mv Verbunkos Magyarorszag, ATK 0szi 2001 Sp2
Mv Walzer Magyarorszag, ATK 0szi 2003 Sp2
Mv Zelma Magyarorszag, ATK 0szi 2008 Spl
Soissons Franciaorszag 0szi 1988 Spl
Yumai-34 Kina 0szi 1998 Sp1

*A vizsgalatba vont biiza genotipusokat a populdci6 struktira analizis alapjan soroltuk be

alpopuléciokba

8 GK: Gabonakutaté Nonprofit Kozhasznt Kft.
b ATK: az Elitmag Kft, illetve az ATK MGI fajtagyiijteménye
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M5. A fenotipusos paraméterek definicidja, azok szamitasa

GN (grain number) = kalaszonkénti szemszam (db kalasz?)

szemtermeéssel betakaritott N mennyisége (kg)

GNACE (szemtermés N felhalmozasi hatékonysag) =

névény szamara elérhet6 N mennyisége (kg)
GPC (grain protein content) = szemtermés N tartalma (%) * 5,7

GY (grain yield) = szemtermés mennyisége (kg ha™)

HD (heading date) = a novények vetésének idopontjatol kikalaszolasukig eltelt 1d6 (nap)

szemtermés mennyisége (kg)

HI (harvest-index) =

biomassza mennyisége (kg)

szemterméssel betakaritott N mennyisége (kg)

NHI (nitrogén harvest-index) =

fold feletti novényi részekben 1év6 6sszes N mennyisége (kg)

szemtermés mennyisége (kg)

NUE (nitrogén hasznositasi hatékonysag) =

novény szamara elérheté6 N mennyisége (kg)

fold feletti n6vényi részekben 1év6 6sszes N mennyisége (kg)

NUpE (N felvételének hatékonysaga) =

novény szamara elérheté6 N mennyisége (kg)

NUprun (f61d feletti novényi részekben megtalalhaté N mennyisége) = (szalma mennyisége [kg] *
szalma N tartalma[%] + (szemtermés mennyisége [kg] * szemtermés N tartalma [%])

NUpgrain  (szemterméssel betakaritott N mennyisége) = (szemtermés mennyisége [kg] *
szemtermés N tartalma [%])

szemtermés mennyisége (kg)

NULE (N hasznosulasanak hatékonysaga) =

fold feletti novényi részekben 1év6 6sszes N mennyisége (kg)
SN (spike number) = egy folydométeren megtalalhato kalaszok szama (kalasz fm™)
SY (straw yield) = biomassza mennyisége — szemtermés mennyisége (kg ha™)

TGW (thousand grain weight) = szemtermés ezerszemtomege (g)
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M6. A fenotipizalt jellegek atlagértékei a populacioban, illetve a populécio struktara analizis altal
meghatarozott két alpopulacioban (Spl és Sp2) a két N kezelés esetén (NO: 0 kg ha™ N és N120:
120 kg hal). Az adott jellegnél a két kezelés (A) és a két alpopulacio kozotti (B) szignifikans

kiilonbségeket jeleztiik (* p<0,05; ™ p<0,01;

*kk

p<0,001; NS: nem szignifikans).

A
Jelleg Csoport 2012-2013 2013-2014 2014-2015
NO N120 | NO N120 | NO N120
Populacio | 2338*** | 3951 | 4887*** | 6656 | 3802*** | 5139
Termésmennyiég
Spl 2387*** | 4032 | 4842*** | 6597 | 3953*** | 5300
(kg ha')
Sp2 2012*** | 3420 | 5157*** | 7020 | 2882*** | 4157
Populacié | 3451*** | 4536 | 7380*** | 9013 | 6962*** | 8034
Szalma tomege
Spl 3491*** | 4582 | 7330*** | 8889 | 7083*** | 8087
(kg ha')
Sp2 3182*** | 4235 | 7681*** | 9764 | 6227** | 7708
Populacio | 38,1* 39,8 |44,0%** |426 |351 35,8
Ezersz(eg;tomeg Spl 37,7%% 39,6 |43,7%* |424 |349 35,7
Sp2 41,4 41,2 | 45,5* 43,5 | 36,3 36,6
Populacio | 35,6*** | 74,0 | 102,5*** | 145,7 | 83,0*** | 119,1
NUpgrain
(szemterméssel e ek ek
betakaritott N: kg Sp1 35,8 75,3 | 100,2 1429 | 85,7 122,1
N) Sp2 34,6*%** | 65,2 | 116,2*** | 162,7 | 66,0*** | 101,2
NUpsun (fold Populacio | 49,6*** | 91,6 | 129,8*** | 181,6 | 119,6*** | 164,5
feletti ndvényi
részekkel Sp1 50,0*** 93,3 | 127,3*** | 178,3 | 123,1*** | 167,2
betakaritott N; kg
N) Sp2 47.4*** 1 80,5 |144,4*%** | 201,5 | 97,3*** | 147,6
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M6. melléklet folytatasa

Jelleg Csoport 2012-2013 2013-2014 2014-2015

NO N120 | NO N120 | NO N120

Populacio | 111,3*** | 280 | 9,9**  [10,8 |48,7*** |26,0

NUE spl 113,7%** | 286 | 9,8  [10,7 |50,7%** | 268

Sp2 05,8*** |243 | 104 11,4 |369%* |21,0

Populacio | 2,35%** | 0,64 |0,26%** |030 |153*** |0,83

NUpE spl 2,36%** 0,66 |0,25%** |029 |157*** |0,85

Sp2 2,26%** 056 |0,29 0,33 |1,25%** |0,75

Populacio | 49,8*** | 455 |39,9%* [37,0 |317 31,1

NUtE spl 50,7%** | 455 |405%* |373 |322 31,7

Sp2 44,5 454 | 36,3 354 | 289 27,9

Populacio | 0,72*** | 0,81 | 0,80 0,80 |0,70%* |0,72

Nitrogén Harvest | ) 0,72%% | 081 |0,79 0,80 | 0,70%%* | 0,72
index

Sp2 0,72*** | 0,82 |0,80 0,81 | 0,68 0,68

Populacié | 2092 | 208,7 | 1958 | 1962 | 2253 | 2254

Kalaszoldsiidé | o) 209,1  |2086 |1954  |1957 | 2250 | 2250
(nap)

Sp2 2099  [209,7 1997  |1991 2272  |2275

Populacio | 51,6 | 548 |92,8%** |957 |749%** |783

NéVén(yCl;lggaSSég Spl 515% |548 |925%* |954 |752%* |784

Sp2 52,2 545 | 945 | 975 |733* |780
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M6. melléklet folytatasa

Jelleg Csoport 2012-2013 2013-2014 2014-2015
NO N120 | NO N120 | NO N120
Populécio | 51,4** 57,8 |53,9*** |66,8 |71,0* 82,9
Kalészszam
Spl 53,4** 58,7 | 54,5** 67,2 | 72,4* 83,6
(db m™)

Sp2 44,8 51,5 | 50,3* 63,5 |61,8 78,7
Populacio 14,4%** 1 21,0 | 25,1*** | 287" |18,6%* 21,0
Kaldszonkénti | ) 14,6%** | 21,2 |24,7%** |283 |19,0** |216

szemszam (db)
Sp2 13,0*** | 19,2 | 27,0* 31,2 | 158 17,4
Populédcio | 40,2*** | 46,0 | 39,5 42,4 | 351*%** | 38,7
Harvest index | Spl 40,5*** | 46,4 | 39,4 42,5 | 357*** | 394
Sp2 37,8%** 1435 |399 42,0 |314* 34,5
Populéacio | 8,7*** 10,8 | 12,2*** | 128 |12,8*** |135

Szemtermés
fehérjetartalma Spl 8 Gr*x 10.8 12.0** 12.7 12 TH** 13.4
(m m™? %)

Sp2 9,6** 11,2 | 131 135 | 13,6 141
Populacio 1,70*** 0,52 |0,21*** |0,24 |1,06*** |0,60
GNACE Spl 1,71*** | 0,53 | 0,20*** | 0,23 | 1,1*** 0,62
Sp2 1,62*** | 0,47 |0,24 0,27 |0,85*** |0,51
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M6. melléklet folytatasa

B

Jelleg 2012-2013 2013-2014 2014-2015
NO N120 NO N120 NO N120

Termésmennyiég ** *x NS NS Hokk ——y
Szalma tomege NS NS NS * * NS
Ezerszemtomeg folakel NS NS NS NS NS
NUDpgrain NS NS * ** kK *k
NUpPui NS NS * *% *kk *
NUE K%k K%k NS NS Kkk *kk
NUpE NS * * *%k *kk *
NUtE *% NS NS NS v Tokk
Nitrogén Harvest index NS NS NS NS NS folelal
Kalaszolasi id6 NS NS ok Fkk Hkk Fkk
Novénymagassag NS NS NS NS NS NS
Kaldsszam folekl ** NS NS ** NS
Kalaszonkénti szemszam NS NS * *k Fkk Hkk
Harvest-index ol ol NS NS Sk s
Szemtermés fehérje tartalma | *** NS ok *ok *kk *ok
GNACE NS NS * *k *kKk *%
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M7. A felvételezett tulajdonsdgok tobbtényezds varianciaanalizise. A Genotipus (G), a N kezelés
(N), az évjarathatas (E) szignifikanciaja és magyarazoereje (r?) a felvételezett jellegekre.

Jelleg forras  sum of squares  df mean square F p r?
Model 19871151638 96 206991163 284,07 0,00 0,98
G 306147754 92 3327693 4,57 0,00 0,48
Termésmennyiég 149926515 1 149926515 205,76 0,00 0,31
E 1587840652 2 793920326 1089,57 0,00 0,83
Error 332265441 456 728652
Total 20203417079 552
Model 26025353540 96 271097433 222,02 0,00 0,98
G 240318103 92 2612153 2,14 0,00 0,30
Szalmatimeg N 232627447 1 232627447 190,51 0,00 0,29
E 1938403033 2 969201516 793,73 0,00 0,78
Error 556810701 456 1221076
Total 26582164240 552
Model 867288 96 9034 1164,53 0,00 1,00
G 6126 92 67 8,58 0,00 0,63
Ezerszemtomeg N 9 1 9 1,12 0,29 0,00
E 5506 2 2753 354,87 0,00 0,61
Error 3538 456 8
Total 870826 552
Model 5529276 96 57597 143,14 0,00 0,97
G 77697 92 845 2,10 0,00 0,30
NUpgrain 214681 1 214681 533,52 0,00 0,54
E 463551 2 231775 576,00 0,00 0,72
Error 183488 456 402
Total 5712764 552
Model 9353239 96 97430 157,45 0,00 0,97
G 101676 92 1105 1,79 0,00 0,27
NUpfull N 297383 1 297383 480,58 0,00 0,51
E 776107 2 388054 627,10 0,00 0,73
Error 280318 453 619
Total 9633557 549
Model 1334796 96 13904 30,32 0,00 0,86
G 18953 92 206 0,45 1,00 0,08
NUE N 164540 1 164540 358,82 0,00 0,44
E 317266 2 158633 34594 0,00 0,60
Error 209101 456 459
Total 1543897 552
Model 754 96 8 35,70 0,00 0,88
G 10 92 0 0,51 1,00 0,09
N 81 1 81 367,28 0,00 0,45
NUpE
E 143 2 71 32463 0,00 0,59
Error 100 456 0
Total 854 552
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M7. melléklet folytatasa

Jelleg forras sum of squares df mean square F p r?
Model 893833 96 9311 296,39 0,00 0,98
G 8500 92 92 2,94 0,00 0,37
NULE N 1039 1 1039 33,06 0,00 0,07
24663 2 12332 392,55 0,00 0,63
Error 14325 456 31
Total 908158 552
Model 316 96 3 1209,57 0,00 1,00
G 0 92 0 1,30 0,04 0,21
Nitrogén Harvest N 0 1 0 87,16 0,00 0,16
index E 2 0 160,13 0,00 0,41
Error 1 453 0
Total 318 549
Model 24425658 96 254434 140505,76 0,00 1,00
G 5035 92 55 30,22 0,00 0,86
, , .... N 0 1 0 0,05 0,82 0,00
Kalaszolasi id6
76812 2 38406 21208,76 0,00 0,99
Error 826 456 2
Total 24426484 552
Model 3285109 96 34220 1889,98 0,00 1,00
G 26178 92 285 15,72 0,00 0,76
. , N 1497 1 1497 82,68 0,00 0,15
Novénymagassag
E 164377 2 82189 4539,33 0,00 0,95
Error 8256 456 18
Total 3293366 552
Model 2344991 96 24427 248,26 0,00 0,98
G 34126 92 371 3,77 0,00 0,43
Méterenkénti N 15129 1 15129 153,76 0,00 0,25
kaldaszszam E 55050 2 27525 279,74 0,00 0,55
Error 44867 456 98
Total 2389859 552
Model 271657 96 2830 250,40 0,00 0,98
G 4822 92 52 4,64 0,00 0,48
Kaldszonkénti N 2518 1 2518 222,77 0,00 0,33
szemszam E 8874 2 4437 392,60 0,00 0,63
Error 5142 455 11
Total 276799 551
Model 915222 96 9534 722,66 0,00 0,99
G 5892 92 64 4,85 0,00 0,49
Harvest index N 2331 1 2331 176,69 0,00 0,28
3758 2 1879 142,43 0,00 0,38
Error 6016 456 13
Total 921238 552
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M7. melléklet folytatasa

Jelleg forras sum of squares df mean square F p r2
Model 77922 96 812 696,86 0,00 0,99
G 452 92 5 4,22 0,00 0,46
Szemtermés N 186 1 186 159,36 0,00 0,26
fehérjetartalma E 1149 2 574 493,05 0,00 0,68
Error 531 456 1
Total 78453 552
Model 399 96 4 37,92 0,00 0,89
G 6 92 0 0,60 1,00 0,11
GNACE N 38 1 38 343,41 0,00 0,43
E 74 2 37 338,79 0,00 0,60
Error 50 456 0
Total 449 552
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MB8. A termésmennyiség variancidjanak megoszlasa az egyes terméskomponensekre vonatkozoan a 2012/2013-es évjaratban NO és N120 kezelésénél.

2012/2013-as évjarat NO kezelés

2012/2013-as évjarat N120 kezelés

Fliggd valtozo: Termés Fliggd valtozo: Termés
df | Mean Square F Sig. df | Mean Square F Sig.

Intercept 1 3094417 178 Intercept 1 24101993 600
Kaldsszém 1| 7534027 | 435 Kaldsszam 1| 36573588 | 911
Ezerszemtomeg | 1 1987635 114 0 | Ezerszemtomeg | 1 14810711 369
Kalaszonkénti . Lt

Kalaszonkénti
szemszAm 1| 14088212 | 814 | 0 | 070 1| 66894225 | 1667 | 0
Error 88 17305 Error 89 40119
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M8 folytatasa. A termésmennyiség variancidjanak megoszlasa az egyes terméskomponensekre vonatkozdan a 2013/2014-es évjaratban NO és

N120 kezelésénél.

2013/2014-es évjarat NO kezelés

2013/2014-es évjarat N120 kezelés

Fliggd valtozo: Termés Fliggd valtozo: Termés

Mean . .

df Square F Sig. df | Mean Square F Sig.

Intercept 1 | 30551807 | 940 0 Intercept 1 36317574 391 0
Kalasszam 1 | 63872552 | 1965 0 Kaldsszam 1 88300562 952 0
Ezerszemtomeg 1 | 18322868 | 563 0 | Ezerszemtomeg 1 29607374 319 0
Kalaszonkénti 1 | 59325156 | 1825 | o | Kaldszonkénti 1 | 75871128 | 818 | O
Szemszam Sz€mszam
Error 89 32497 Error 89 92750
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MS. folytatasa A termésmennyiség variancidjanak megoszlasa az egyes terméskomponensekre vonatkozéan a 2014/2015-es évjaratban NO és N120

kezelésénél.

2014/2015-6s évjarat NO kezelés

2014/2015-6s évjarat N120 kezelés

Fliggd valtozo: Termés Fliggd valtozo: Termés

Mean . .

df Square F Sig. df | Mean Square F Sig.

Intercept 1 | 17833842 | 541 0 | Intercept 1 37044562 645 0
Kalasszam 1 | 36889748 | 1120 | 0 | Kalasszam 1 60350129 1051 0
Ezerszemtomeg | 1 | 10838237 | 329 0 | Ezerszemtomeg 1 21319172 371 0
Kaldszonkénti | 9 | 4g901384 | 1485 | o | Kaldszonkénti 1 | 95492081 | 1663 | 0
SzemsSzam SzemsSzam
Error 86 32920 Error 86 57400
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MO. A nitrogén hasznositasi hatékonysag fenotipikus eloszldsa 2012-2013-as évjaratban NO kezelés esetén
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M9 folytatasa: A nitrogén hasznositasi hatékonysag fenotipikus eloszlasa 2013-2014-as évjaratban NO kezelés esetén
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M09 folytatasa: A nitrogén hasznositasi hatékonysag fenotipikus eloszlasa 2013-2014-as évjaratban N120 kezelés esetén
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M9 folytatasa: A nitrogén hasznositasi hatékonysag fenotipikus eloszlasa 2014-2015-as évjaratban NO kezelés esetén
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M09 folytatasa: A nitrogén hasznositasi hatékonysag fenotipikus eloszlasa 2014-2015-as évjaratban N 120 kezelés esetén
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M10. A harvest index és a nitrogen harvest index hatdsa a nitrogén hasznosulés hatékonysaganak variancidjara

Evjarat Kezelés Valtozo r R? Korrigalt R
nitrogén harvest index 0,388 0,151 0,147
2012/2013 NO
harvest index 0,404 0,163 0,156
nitrogén harvest index 0,687 0,472 0,470
2013/2014 NO
harvest index 0,691 0,477 0,471
nitrogén harvest index 0,627 0,393 0,390
2014/2015 NO
harvest index 0,727 0,529 0,524
nitrogén harvest index 0,017 0,001 0,004
2012/2013 N120
harvest index 0,051 0,003 0,006
nitrogén harvest index 0,728 0,530 0,528
2013/2014 N120 i
harvest index 0,738 0,544 0,539
nitrogén harvest index 0,701 0,492 0,489
2014/2015 N120 :
harvest index 0,718 0,515 0,510
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M11. A 93 8szi buza genotipuson felvételezett jellegek orokolhetdségi értékszama (H?),
harom évjaraton keresztiil mért és szamitott fenotipusos adatok alapjan

Vizsgalt jelleg H?
Termésmennyiég 12,9%
NUpE 3,1%
NULE 17,8%
Nitrogén Harvest index 11,9%
Nupgrain 8,4%
NUp Osszes 7,0%
GNACE 3,6%
Méterenkénti kalaszszam 23,2%
Kalaszonkénti szemszam 22,6%
Ezerszemtomeg 40,4%
Harvest index 32,6%
Szemtermés fehérjetartalma 19,8%
Kalaszolasi id6 6,9%
Novénymagassag 13,1%
Szalmatomeg 8,2%
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M12. A kromoszémakon beliili markerparok kapcsoltsagi egyenstlytalansdganak attekintése

’ Markerparok Ma{k?rpérzok N , Té')ke:letes o
Kromoszoma . kozotti r Kritikus r kapcsoltsagban 1évo
szama atlagos értéke markerparok szama
1A 11175 0,058 0,3628 31
2A 24531 0,070 0,3823 657
3A 10153 0,044 0,304 21
4A 15051 0,081 0,3865 50
5A 10878 0,070 0,3089 92
6A 17205 0,059 0,3188 61
TA 17391 0,048 0,2887 59
1B 58996 0,197 0,4371 3068
2B 40470 0,075 0,3905 219
3B 26796 0,051 0,3091 86
4B 3741 0,068 0,351 26
5B 31626 0,072 0,3709 248
6B 15931 0,072 0,3692 53
7B 31626 0,052 0,3405 85
1D 2415 0,092 0,3202 85
2D 13041 0,294 0,3645 619
3D 2701 0,113 0,2788 102
4D 105 0,083 0,2137 0
5D 561 0,108 0,2862 10
6D 1326 0,097 0,3208 21
7D 861 0,110 0,3486 18

tokéletes kapcsoltsag: r’=1 és D’=1
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M13. A teljes buzagenomot lefedé LD térkép.
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M14. Az Evanno mddszerrel szamitott delta K értékek dbrazolasa kiilonféle szamu
alpopulaciokra (K) a populacio legvalosziniibb elkiiloniilésének meghatarozasara
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100
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Az Evanno modszer eredményei, legvalosziniibb csoportositas sargaval kiemelve

K Mean LnP(K)

1
2
3
4
5
6
7

-125059.100000
-116374.033333
-110288.566667
-106437.433333
-103333.166667
-101668.866667
-99878.700000

Stdev LnP(K)
12.738524
11.088883
32.246912

1161.640432
32.222094
154.926768
205.865684

Ln'(K)
8685.066667
6085.466667
3851.133333
3104.266667
1664.300000
1790.166667
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ILn*(K)|

2599.600000
2234.333333
746.866667
1439.966667
125.866667

Delta K
234.432983
69.288288
0.642941
44.688799
0.812427



M15. A kisérletben vizsgalt genotipusok pedigréje és a populédciostruktura analizis alapjan az alpopulaciokba sorolasuk

Alpopulacid

Genotipus név

Pedigré

P PP P PFPPFPPFPFRPEFPPEPFPEDNDNDDNDNDNDNDNDNDDNDDNDNNDDNDDNDNNDNDNDDNDDN

Mv Aprod
Myv Béres
Mv Csardas
Mv Kolo
Mv K6dmon
Mv Magdaléna
Mv Mazurka
Myv Meniiett
Mv Suba
My Siiveges
Myv Toborzo
Mv Toldi
Mv Verbunkos
Mv Walzer
Apache
Bakfis
Balaton
Baletka
Bankuti 1201
Bardotka
Betta
Bezostaja-1
Cordiale
Dunai
Euclide
Florina

Palma/Kalaka//Palma/Fatima/3/Mv Magdaléna
Erythrospermum-352/Mv Magdaléna
Mironovskaya- Y ubileinaya-50/Fundulea-29//MV-MA
Mironovskaya-Ostistaya/ATAY-85/Alfold
Mironovskaya-29/2*Mv Magdaléna
Mironovskaya-Yubileinaya-50/Fundulea-29//MV-MA
MVM-53-91/Mv Magdaléna
F-1959-W-1-2/Mv-22
Erythrospermum-1778-87/2*Mv Magdaléna
Mironovskaya-29/2*Mv Magdaléna
Erythrospermum-336/Mv Magdaléna
Mironovskaya-Ostistaya/ATAY-85//Alfold
GT-2412-12/Mv-15//Fatima

Mv Magdaléna//MV-MA/BIPE/3/Mv Magdaléna
Axial/NRPB-84-4233

Pegassos/Vlasta

NA

Alka/Astella

MARQUIS/Béankuti-5

Ina//Viginta/Hana
Klein-Lucero/Klein-157//Klein-157/Klein-Orgullo
Lutescens 17/Skorospelka 2
Reaper/Cadenza//Malacca

NA

NA

NA
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M15. folytatasa

Alpopulacié  Genotipus név Pedigré
1 Fulvio NA
1 GK Ati 2*Mv4/3/Jkm/Rna2//Gm/D1/4/Mv4/5/MM
1 GK Békés GK Garaboly/GK Kalész
1 GK Berény GK Garaboly/GK Szalka
1 GK Csillag GK Véka/GK Kalasz
1 GK Csongrad GK Kincs6/2*GK Mini-Man6/GK Kinesé/GK Istvan
1 GK Fény GK Bence/GK Répce//GK Kalasz
1 GK Futar GK Smaragd/GK Kalasz
1 GK Garaboly D-12/GK Mini-Man6
1 GK Goncol 2*Gk Kincs6/GK Mini-Man6//GK Kalaka
1 GK Hajnal Sonja/Zlatna-Dolina; GK Kincsé; MM/GK Kincs6//Ibis
1 GK Hattyu GK G6bé//GK Othalom/GK Mini-Man6
1 GK Hunyad GK Mura/GK Kende
1 GK Kalasz GK Gobé//LOVRIN-24/GK-Korany
1 GK Kapos GKT5//Sz1500/Ttj/3/4470
1 GK Othalom GK Szeged/Y ubileinaya-50//GK Szeged
1 GK Petur Thesee/GK Othalom
1 GK Piacos Mv-15/BLFA-8
1 GK Rozi Jaszsag/Martina//Martina/FUS 123 R t
1 GK Szala GKT5/Sz1500//Ttj/3/4470
1 GK Tisza LEUCOMELAN-2/GK-Minaret
1 GK Verecke Bezostaya 1/GK Pusztaszer
1 GK Vitorlas Forras/GK Bagoly
1 Hatcher Yumai/T-57//TAM-200/3/4*Yumai/4/KS-91-H-184/Vista
1 IS Agape Axis/Yubileinaya-50//Axis
1 IS Bonnet NA
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M15. folytatasa

Alpopulacié  Genotipus név Pedigré
1 IS Karpatia NA
1 Josef Extrem/HP35719//Pokal/3/Perlo
1 Jubilejnaja 50 Mironovszkaja 808/Bezostaya 1
1 Kalahari NA
1 Karolinum Cerco-16/Rialto
1 Kinaci-97 Yamhill/Tobari-66//Mcdermid/3/Lira
1 Konya Kanred/Tenmarq//P-211-6/3/2183/C0O-652643/Lancer
1 Krasnodarskaya - 99 Lutescens-2665-G-10233/Erythrospermum-4695-h-449//Lutescens-2621-h-24-82
1 Mascot Champlein/Professeur-Marchal
1 Moskvich Lutescens-2621-h-24-82/Olimpiya-2
1 Mv Bodri GT-6687-12-K/Erythrospermum-162
1 MV Emese Mv-MA/Mv-12//F-2098-W-2-21
1 Mv Hombar GA-90078-1/Mv Matador; Fleming/Mv Matador
1 My Karé; F-29-K-4-22211/F-30-K-2/3/Mv-MA/Mv-12//F-2098-W-2
1 Mv Karizma Bankuti-1201/Ukrainka//Ukrainka
1 Mv Kikelet Mv Marsall/Tamara
1 Mv Kokarda Fleming/Mv Amanda
1 Mv Kolompos Eureka/MV Vekni
1 Mv Lepény MMS
1 Mv Lucilla NA
1 Mv Magvas F-26-70/MACVANKA-2//Mv-MA
1 Mv Marsall Mv-15-91/GK Kalaka//Mv-15-91/Fatima
1 Myv Nador DI19812/Mv Vekni
1 My Palotas Mv-MA/Mv-8//F-2098-W-2-21
1 Myv Pantlika Mv10-2000/Mv Marsall
1 Mv Pengd Mv Marsall/CF621
1 Mv Petrence Mv Amanda/Mv Vilma
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M15. folytatasa

Alpopulécié  Genotipus név

Pedigré

P PR RPRPRRPRPRPRRPRRRERRE

1

Mv Regiment

Mv Sobri
Myv Tallér
Mv Vekni
Mv Zelma
Nudakota
Ostrov
Otilia
Pitar
Slavna
Soissons
Starshina
Sultan95
Yumai-34

NA: nincs informéacio

GA-901273-46-1/F-6038-W-12-1
Mv-111-88/F-2076//KARL-92/3/Mv-MA/Mv-8//F-2098-W-2-21/4/Ukrainka
ANDY-2/F-15//Gore/3/Mambo

Renan/Mv-15

C-30-2-3-5/Mv Magvas

Jagger/Romanian

Izvor/F-95272-G-1-11

F-96052-G-16-2/Faur
02555-GP-2/00099-GP-2

NA

lena(Jena)/HN-35

Colt/Spartanka

Agri/Nacozari-76
Aifeng-3//Mengxian-201/Neuzucht/3/Yumai-2
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M16. A Ppd-B1 és Ppd-D1 gének alléljainak eloszlasa a populacioban (Kiss 2016) alapjan.
A + jel zold hattérrel a nappalhossz-érzéketlen, mig a — jel sarga hattérrel a nappalhossz-érzékeny
allélt jeloli. Az iiresen hagyott négyzet azt jelzi, hogy az adott jelleg allélje nem ismert.

Genotipus név Alpopulacio Ppd-B1 Ppd-D1
Mv Aprod
Mv Béres

My Csardas
Mv Kolo
My K6dmon
Mv Magdaléna
Mv Mazurka
Mv Mentiett
Mv Suba
My Siiveges
Mv Toborzé
Mv Toldi

Mv Verbunkos
Mv Walzer

Bezostaja-1

Bankuti 1201
Mv Bodri
Mv Emese

Mv Hombér
Mv Kargj
Mv Kolompos
Mv Lepény
Mv Lucilla
Mv Magvas
Mv Marsall
Myv Palotas
Myv Pantlika
Mv Pengd
Mv Petrence

Mv Regiment
Mv Sobri
Mv Tallér
Mv Vekni
Mv Nador

Jubilejnaja 50
Mv Zelma

GK Ati
GK Békés

+
- +

P PR R RPRPRRPRPRRPRPRPRPRPRPRPRPRPRPRPRPREPREPRPENNMNODNNNMNODNNNNMNODNDNDNODNDDRN
1
1
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M16. folytatasa
Genotipus név

Alpopulacio

Ppd-B1

GK Csillag
GK Fény
GK Futar

GK Garaboly

GK Goncol

GK Hajnal

GK Hattyu

GK Kalasz
GK Petar

GK Piacos
GK Rozi
GK Tisza

GK Verecke

GK Vitorlas

GK Berény

GK Kapos
GK Szala

GK Othalom
GK Csongrad
GK Hunyad
Euclide
Soissons
Apache

Karolinum
IS Agape
IS Bonnet

Bakfis
Baletka
Bardotka
IS Karpatia
Fulvio
Josef
Balaton
Dunai
Kalahari
Kinaci-97
Sultan95
Nudakota
Moskvich
Starshina
Cordiale
Mascot

P P PR RPRPRPRPRRPRPRPRRPRPRPRRPRPRPRREPRPRPRREPRPRPRREPRPRRPRREPRPRRPRREPRPRRPRREPRREPREPRRERERIEPRLSR

+
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M16. folytatasa
Genotipus név

Alpopulacio

Ppd-B1

Ppd-D1

Slavna
Hatcher
Otilia
Ostrov
Betta
Mv Kikelet
Mv Kokarda
Yumai-34
Florina
Krasnodarskaya - 99
Konya
Pitar
Mv Karizma

P PR R RPRPRRPRRERRRRR
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M17. A 93 6szi buza genotipus marker adatain alapulé fékoordinata analizis Jaccard indexel szdmitott hasonldsagi matrix alapjan.
A. A PCo 1 és PCo 2 a legtobb genotipusos varianciat hordoz6 koordinata tengelyek. Zo6ld és piros szin a Ppd-Bl gén nappalhossz-érzékeny és
nappalhossz érzéketlen alléljait jel6li Kiss ET AL (2016) alapjan.

25 © Nappalhossz-érzékelten
Otilia
- ® Nappalhossz-érzékeny
MV Emese
.20 Ostrov

Konya

Mv Zelma Krasnodarskaya - 99  Pitar
IS Agape. M Kexol Bezostaja-1
Mv Regiment Moskvich*Starshina eMv Lucilla
107 . Bankuti 1201 o«
Nudakota MY PG00 ook Verecke MV Kikelet
T e T Mv Marsall

GK Kapos  Betta Kinac.i—97° 'SlavnaGKTisza £y
e * MvKarizma *Mv Tallér

° -
05 GK Szala JosefgK Hu.ny;dls Bonhr;](\e/tpél\rl‘lxisaetrenfe Mv.Pantés
Bardotka * - Jubilejnaja 50
Sultan95 Yumai-34  Mv Bodri =
Scﬂsson§ Baletka, ". Mv Lepény o Mv Hombar
Q Florinas DunaimMy Kolompos *IS Karpatia
8 .00 F.ulvio G.K Ati GK Othalom ) Mv Vekni
Euclide Balaton « Mv Nador Mv Kokarda®  Mv Magvas
eGK Hatty s " GK Vitoriss
05 Kalahari
-.05- # e Bakfis Mv Béres
Apachs Cordiale -
Karolinum g Mv Apréd
. GK.CS|IIag GK Rozi . )
it Mascot . L Mv Ioborzo
' . GKGarabolygk Futar Mv Kolo
GhBergy e ° GKGoncol o _MvKédmén
- " Mv Toldis e
GK Kalasz GK Fény Mv Walzer
~ » "GK Békes
-15+ GK Hajnal o i Mv Mazurka .
GK Csongrad . eMv Suba
® Mv Menuett  «My Siveges
Mv Csa’rdés;MV Magdaléna
- o | L3
20 Mv Verbunkos
-.25+
T T T T T T T T
-20 -15 -10 -.05 .00 05 10 15 20 25
PCo1
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M17. folytatasa

APCo 1 és PCo 2 alegtobb genotipusos varianciat hordozo6 koordinata tengelyek. Z6ld és piros szin a Ppd-D1 gén nappalhossz-érzékeny és nappalhossz
érzéketlen alléljait jeloli KisS ET AL (2016) alapjan.

Otilia
y enappalhossz-érzéketlen
MV Emese g
20~ Ostrov enappalhossz-érzékeny
Konya
15+ My Zelma Krasnodarskaya - 99  Pitar
IS Agape. -MV Rate) Bez:astaja-‘l
Mv Regiment MoskvicheStarshina MV Lucilla
10+ 2Bankuti 1201 . .
Nudakota MV Pengo, Mv SobriGK Verecke MV Kikelet
. Hatcher , A ° s MvMarsall
GK Kapos  Betta Kinaci-97 .Slavna GK Tisza '
3 ) . :
e * MvKarizma, « o Gk Piacos
05- GK Szala Josefek Huny%dls Bonnet .Mv_Petrence Mv Palotas
’ Bardotka S Mv Pantika o
o . . ’ Jubilejnaja 50
Sultan95 Yumai-34 My Bodri
So.isson_s Baletka’ * » Mv Lepény e Mv Hombar
D Florinas DunaiMy Kolompos *IS Karpatia
o .00+ Fulvio GK Ati GK Othalom Mv Vekni
o o E) @ 3 3
Euclide Balaton « Mv Nédor Mv Kokarda®  Mv Magvas
2 GK Peture
eGK Hattyd & " GK Vitorlas
05 Kalahari
B S Bakfis Mv Béres
Apache Cordiale ¢
Ka[lelnum GK'Csillag G Rozi Mv.Apro'd
10 Mascot e . Mv Toborzo
. . GK GarabolygK Futar - Mv Kolo
SRBergy » * GKGoncol o _MvKédmon
¢ ; ; Mv Toldis o
GK Kalasz GKFeny Mv Walzer
_ » "GKBékés
-15- GK Hajnal ° ) Mv Mazurka 9
GK Csongrad eMv Suba
. Mv Menuett  eMv Suveges
My Csa’rdés:MV Magdaléna
-.20- .Mv Verbunkos
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M18. A genom szintli asszociacids analizis altal azonositott szignifikdns MTA-k felsorolasa
jellegenként (A) nitrogénmiitragyazas nélkiili (NO) és N miitragyaval kezelt (N120)

koriilmények kozott a kisérlet harom évjarataban, illetve (B) 8 jelleg nitrogén-reakcioval

kapcsolatos szignifikans MTA jellemzése.

A
Vizsgalt Lo, , Pozicio Marker -log1o N
jellgg Evjarat Kromoszoma (cM) azonosito (p-élgték) kezelés

2014 1B 445 3021826 466 0

2014 1B 445 3021826 2.96 120

2015 2A 131 1111004 3,28 120

2015 2A 140 1081450 3,40 120

2014 3B 95 1241817 3,13 0

o 2013 5A 97 2246034 3,08 120
meif;fsseg 2013 5A 100 1087592 271 120
2013 5D 249 3021772 3.21 120

2014 6A 96 1013298 262 0

2014 6A 97 1000221 276 120

2014 7A 272 2259830 288 120

2014 7A 293 1116828 2.86 0

2014 7A 300 1073864 3,48 120

2015 1A 332 1099100 3,00 0

2015 1B 106 1123955 288 120

2013 1B 166 2291619 3,07 0

2014 1B 183 1092189 3,63 0

2014 2A 238 2289171 3,64 120

2014 2D 42 1020115 2,80 0

alicrepim 2018 2D 285 1265458 288 120
2013 3A 225 1124497 331 120

2015 3B 286 991168 2.92 0

2015 4A 40 2253908 3.24 120

2013 4A 177 1137959 2901 120

2015 5B 93 1020159 3,39 0

2015 5B 94 1671520 3,03 120

2015 6B 124 1125985 3,11 0

2015 6B 124 1125985 331 120

2014 7A 32 1113641 266 0

2014 7B 51 1106430 282 120

142




M18. folytatasa

\_/izsgélt Evigrat  Kromoszoma Pozicio Marker -log1o N
jelleg (cM) azonosito (p-érték) kezelés
2014 1A 175 1062584 2,62 0

2014 1B 364 985289 2,73 120

2015 2A 221 1093498 2,68 120

2014 2A 232 2322279 3,03 0

2013 2B 74 1084234 3,03 120

2014 2B 151 3021490 2,83 120
doonken | 2013 4A 251 3022810 3,29 120
K:;s;c;;;nﬂ 2014 4B 51 1258252 3,72 120
2013 5A 1 1050133 3,05 120

2015 5B 47 1090590 2,86 0

2015 5B 49 1210062 3,02 0

2015 5B 49 1862942 3,53 0

2013 5B 78 1285290 4,11 120

2013 6B 61 1002651 2,72 120

2014 6D 7 2281208 2,76 0

2014 1B 18 1103430 2,96 0

2014 1B 130 1724416 3,12 0

2013 2B 1 1035639 3,47 0

2013 2B 20 1138588 3,05 0

2015 2B 25 1120906 3,23 120

2013 2B 198 1245384 2,78 120

2014 2B 202 1254797 3,01 120

GNACE 2015 2D 249 3385285 3,04 0
2014 3B 208 1113201 2,74 0

2014 4B 91 1024824 2,70 120

2014 5A 97 2259167 2,65 0

2014 5A 294 1111119 3,58 0

2014 5B 47 1104310 2,63 120

2015 5B 93 1020159 2,64 0

2015 7A 286 1107195 3,17 120

2015 2D 102 1237643 3,14 120

2013 2D 173 1296943 2,74 120

2014 3A 113 1142583 3,65 0

2013 3B 133 1088625 2,70 120

2015 4A 45 1030068 3,13 120

, 2014 4A 249 1040398 281 0
feize%r:zgﬁia 2013 4D 90 1111560 2,83 120
2015 5A 97 1211121 3,28 0

2015 5A 100 1087592 3,49 0

2015 6A 111 1090357 2,75 0

2015 6A 114 1086474 2,65 0

2014 6B 87 1121033 3,45 120

2015 6B 87 1121033 2,76 120
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M18. folytatasa

\_/izsgélt Evigrat  Kromoszoma Pozicio Marker -log1o N
jelleg (cM) azonosito (p-érték) kezelés
Szemtermés 2015 7A 178 3021638 3,02 120
fehérietartalma 2015 TA 191 1003763 2,70 0
2015 7D 118 1059577 3,02 120
2015 1A 481 1124920 2,93 0
2014 1B 93 1100879 3,25 0
2015 2B 170 1128281 2,90 120
Nitrogén 2014 3B 57 3029380 2,73 0
harvest index 2014 3B 172 1104615 3,62 0
2015 4A 198 983765 3,06 0
2015 6A 45 1007239 3,10 0
2014 6D 188 2246764 2,85 0
2013 1A 15 1143089 3,85 120
2014 1B 64 2321290 3,22 0
2014 1B 173 2322599 2,68 120
2015 2B 25 1120906 3,35 120
2014 2B 134 2257090 3,47 0
2014 2B 134 2257090 2,75 120
NUE 2014 3A 41 1117907 2,98 0
2014 3A 107 990692 2,67 0
2013 3B 156 1862716 2,86 0
2014 4B 91 1024824 2,91 120
2015 6A 111 1094425 3,59 0
2015 6A 112 1092206 3,53 0
2015 TA 286 1107195 2,91 120
2014 1B 8 1089620 3,44 0
2014 1B 18 1103430 3,39 0
2014 1B 104 2293347 3,02 0
2014 1B 130 1724416 3,41 0
2014 1B 147 1235415 3,38 0
NUpE 2013 2B 198 1245384 2,92 120
2014 3A 41 1117907 3,20 0
2014 5A 294 1111119 3,31 0
2015 5B 93 1020159 3,06 0
2014 5B 148 1090414 2,71 120
2015 7A 286 1107195 3,15 120
2014 4A 215 1202232 2,77 0
2014 4A 231 1398343 3,48 0
2014 4A 249 1040398 3,04 120
2014 4B 139 1220880 3,04 0
NUIE 2014 5A 188 1138589 3,44 120
2014 5B 194 999614 3,10 120
2014 6B 87 1121033 3,02 120
2014 7D 23 989099 2,80 0
2015 5B 284 1139663 2,64 120
2015 6A 70 998518 3,00 0
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M18. folytatasa

\_/izsgélt Evigrat  Kromoszoma Pozicio Marker -log1o N

jelleg (cM) azonosito (p-érték) kezelés
2013 2B 1 1035639 3,06 0
2013 2B 198 1245384 2,78 120
2014 1B 18 1103430 3,03 0
2014 1B 130 1724416 3,16 0
2014 1B 147 1235415 3,06 0
2014 3A 41 1117907 3,19 0
2014 3B 172 1104615 2,69 120

NUpgrain 2014 4B 91 1024824 2,69 120
2014 5A 97 2259167 2,63 0
2014 5A 294 1111119 3,65 0
2014 5B 47 1104310 2,66 120
2015 2B 25 1120906 3,23 120
2015 2D 249 3385285 3,04 0
2015 5B 93 1020159 2,64 0
2015 7A 286 1107195 3,17 120
2013 1A 15 1143089 2,66 120
2013 2B 198 1245384 2,80 120
2014 1B 8 1089620 3,28 0
2014 1B 18 1103430 3,28 0
2014 1B 130 1724416 3,50 0

NUprai 2014 1B 147 1235415 3,43 0
2014 3A 41 1117907 3,09 0
2014 3B 298 1113201 3,04 0
2014 5A 294 1111119 3,33 0
2014 5B 148 1090414 2,69 120
2015 5B 93 1020159 3,06 0
2015 7A 286 1107195 3,14 120
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M18. folytatasa

B
Vizsgalt Lo, , Pozicid Marker -logio
jellgg Evjarat  Kromoszoma (cM) azonosito (p-élgték)

2013 2A 221 3064817 3,13

2014 2A 161 3034278 3,02

2014 2A 218 997103 4,39

2014 3B 183 1016436 2,97

GN_RN 2014 5B 284 1139663 4,21

2015 1A 241 2252245 2,69

2015 3A 198 1121175 3,32

2015 7A 196 1008272 2,82

2015 7B 36 989962 3,26

2013 7A 260 3026780 2,77

2014 5A 112 1088359 3,79

GPC_RN 2014 5A 115 2262819 3,12

2014 6D 187 1066337 2,96

2015 5B 102 1106769 2,89

2014 3B 261 994423 2,98

GY_RN 2015 7A 196 1008272 3,04

2014 7B 208 983201 3,02

NHI_RN 2015 7A 32 1060475 3,05

2013 3B 95 1265489 2,67

2013 7A 260 3026780 2,92

NUpri_RN 2014 1B 8 1089620 2,85

2014 6B 42 1084390 2,74

2015 2D 139 991221 3,02

2013 4A 164 2257698 2,81

2014 3B 261 994423 3,03

NUpgrein_RN 2014 3B 266 3023081 3,27

2015 2D 139 991221 2,87

2013 7A 260 3026780 4,58

2014 1B 314 978671 2,94

2014 7B 215 1699989 3,04

NUtE_RN 2015 A 231 3025243 3,05

2015 7A 32 1060475 3,68

2015 7B 246 1671409 2,70

2013 2B 113 1074340 2,76

2013 2B 140 1082485 3,08

SN_RN 2015 4A 0 1064602 2,88

2015 7A 185 1207326 3,64

2015 7B 149 3024792 3,15
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M19. Tobb tulajdonsaggal is szignifikans asszociacidt mutaté markerek

Marker azonositd Jelleg Eviarat  Kezelés
1143089 NUE 2013 120
1143089 NUpfull 2013 120
1117907 NUE 2014 0
1117907 NUpE 2014 0
1117907 NUpgrain 2014 0
1117907 NUpfull 2014 0
1040398 GPC 2014 0
1040398 NUtE 2014 120
2259167 GNACE 2014 0
2259167 NUpgrain 2014 0
1087592 GY 2013 120
1087592 GPC 2015 0
1111119 GNACE 2014 0
1111119 NUpE 2014 0
1111119 NUpgrain 2014 0
1111119 NUpfull 2014 0
1060475 NHI_RN 2015
1060475 NUtE_RN 2015
1008272 GN_RN 2015
1008272 GY_RN 2015
3026780 GPC_RN 2013
3026780 NUpful_RN 2013
3026780 NUtE_RN 2013
1107195 GNACE 2015 120
1107195 NUE 2015 120
1107195 NUpE 2015 120
1107195 NUpgrain 2015 120
1107195 NUpfull 2015 120
1089620 NUpE 2014
1089620 NUpfull 2014
1089620 NUpful_RN 2014
1103430 GNACE 2014 0
1103430 NUpE 2014 0
1103430 NUpgrain 2014 0
1103430 NUpfull 2014 0
1724416 GNACE 2014 0
1724416 NUpE 2014 0
1724416 NUpgrain 2014 0
1724416 NUpfull 2014 0
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M18. Folytatasa
Marker

. Jelleg Evjarat Kezelés

azonosito

1235415 NUpE 2014 0
1235415 NUpgrain 2014 0
1235415 NUpfull 2014 0
1035639 GNACE 2013 0
1035639 NUpgrain 2013 0
1120906 GNACE 2015 120
1120906 NUE 2015 120
1120906 NUpgrain 2015 120
1245384 GNACE 2013 120
1245384 NUpE 2013 120
1245384 NUpgrain 2013 120
1245384 NUpfull 2013 120
1104615 NHI 2014 0
1104615 NUpgrain 2014 120

994423 GY_RN 2014

994423 NUpgrain_RN 2014

1113201 GNACE 2014 0
1113201 NUpfull 2014 0
1024824 GNACE 2014 120
1024824 NUE 2014 120
1024824 NUpgrain 2014 120
1104310 GNACE 2014 120
1104310 NUpgrain 2014 120
1020159 SN 2015 0
1020159 GNACE 2015 0
1020159 NUpE 2015 0
1020159 NUpgrain 2015 0
1020159 NUpfull 2015 0
1090414 NUpE 2014 120
1090414 NUpfull 2014 120
1139663 NUtE 2015 120
1139663 GN_RN 2014

1121033 GPC 2014 120
1121033 GPC 2015 120
1121033 NUtE 2014 120

991221 NUpful_RN 2015

991221 NUpgrain_RN 2015

3385285 GNACE 2015 0
3385285 NUpgrain 2015 0

A két kiilonb6z6 évjaratban szignifikansnak bizonyulé markereket félkoveér betiivel jeloltiik.
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9 KOSZONETNYILVANITAS

Ezaton szeretném koszonetemet kifejezni az Agrartudoméanyi Kutatokézpont jelenlegi
féigazgatdjanak Dr. Baldzs Ervin akadémikus Urnak, az intézet volt féigazgatdjanak Dr. Bedd
Zoltan akadémikus Urnak és az intézet igazgatdjanak Dr. Veisz Ott6 az MTA levelezd tagjanak
hogy biztositottak mindazon szellemi, targyi és anyagi feltételeket, amelyek elengedhetetlenek
voltak szakmai fejlddésemhez és PhD munkam elvégzéséhez. Koszonom az intézet Osszes
dolgozodjanak  kedvességét, baratsagos ¢és segitokész hozzaallasat munkamhoz ¢és
tanulmanyaimhoz.

Koszonet illeti a Molekularis Biologia Osztaly tudomanyos osztalyvezetdjét, Dr. Galiba
Gabort, aki lehetdséget biztositott szamomra, hogy bekapcsoldodhassak az osztalyan folyo szamos,
valtozatos munkaba, projektbe és hogy tamogatott a dolgozatiras idészakaban.

Koszondom a Molekularis Biologia Osztaly korabbi ¢és jelenlegi munkatarsainak, hogy
kutatdbmunkam sordn segitségemre voltak, és hogy csaladias hangulatban dolgozhattunk egyiitt.
Kiilon koszonet illeti Horvath Imrénét, Fehér Erzsébet Monikat, Gierczik Krisztiant, akikre még a
komoly megterhelést jelentd tenyészkerti kisérletek és hosszadalmas feldolgozasok, monoton
laboratoriumi analizisek soran is minden esetben szamithattam.

Koszonettel tartozom korabbi témavezetdimnek, Dr. Balint Andras Ferencnek és Dr. Szira
Fruzsinanak kezdeti témavezetésiikért, hogy tamogatdst nyujtottak munkdmhoz, és PhD
tanulmanyaim elvégzéséhez. Tovabba, hogy lehetévé tették disszertaciom elkészitését, mivel az
altaluk megirt K101794 sz. palyazat biztositotta kutatdsaim anyagi hatterét, eszkdzigényét.

Kiemelten koszondm Dr. Vagujfalvi Attila témavezetdémnek, hogy vallalta témavezetésemet
¢s a PhD disszertaci6 alapjaul szolgald OTKA palyazat vezetését, az ezzel jard rengeteg munkat-
Koszonetemet és halamat fejezem ki, hogy a ra jellemzo alapossaggal és igényességgel iranyitotta
kutatdbmunkémat, segitette szakmai fejlédésemet. Koszondm, hogy id6t és energiat nem kimélve
szamtalanszor atnézte PhD disszertaciomat. Tovabba szeretném kdszonetemet kifejezni szakmai
észrevételeiért, tandcsaiért, segitOkészségéért, folyamatos tamogatasaért és példaértéki
hozzaallasaért.

Koszondm Luigi Cattivellinek (Research Centre for Genomics and Bioinformatics,
Fiorenzuola d'Arda, Olaszorszag) hogy lehetdvé tette olaszorszagi tanulmanyaimat. Az intézet
dolgozodi koziil kiilon koszondm Alessandro Tondellinek, hogy segitséget nytjtott a kvantitativ
genetikai tudasom megalapozasaban, az asszociacios analizis modszereinek elsajatitasaban, ezzel
jelentdsen hozzéjarulva ezen disszertacio elkésziiléséhez.

Koszonom Dr. Arendas Tamas és Dr. Bonis Péter tamogatasat és a tenyészkerti kisérletek
soran nyujtott szakmai segitségét, hogy ismereteiket vagy tapasztalataikat megosztottak velem.
Tovabbad koszondm a Novénytermesztési Osztadly valamennyi munkatarsanak a tenyészkerti
kisérletek kivitelezése, mintavételezések és a mintafeldolgozasok folyaman nyujtott segitségét.

Nagyon koszonom Dr. Bedd Zoltan akadémikus urnak és Dr. Lang Laszlo tudoményos
tandcsado urnak a rendelkezésemre bocsatott genetikai alapanyagokat. Tovabba kdszondom a
Gabonakutaté Nonprofit Kézhaszni Kft.-nek; a Mitemag Kft.-nek; az Agromag Kft.-nek; a
Karintia Kft.-nek; Limagrain Central Europe Kft.-nek hogy kutatdsomhoz sziikséges
ndvényanyagot a rendelkezésemre bocsatottak

Koszonetemet fejezem ki Dr. Karsai Ildikonak szakmai atmutatasaért, tanacsaiért.
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Ko6szonom Dr. Hoffmann Borbala segitOkészségét, szakmai tanacsait a Pannon Egyetem
¢s az Agrartudomanyi Kutatokoézpont kozotti egyiittmiikddés soran.

Tovabba koszonetemet fejezem ki a Szent Istvan Egyetem Novénytudoményi Doktori
Iskola vezetdjének, Dr. Helyes Lajos professzor trnak, hogy részt vehettem a Novénygenetika és
Biotechnoldgia Programban.

Végezetiil, megkiilonboztetett koszonet illeti Kedvesemet és Csaladomat, a hosszu éveken
at tartdé tamogatasért, hogy mindig mellettem 4&lltak munkdam, tanulmanyaim valamint a
disszertaciom megirasa alatt.
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