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1 BEVEZETES

crcr

nagygombak termétesteinek fejlédése. A ma €16 termotestet képezd nagygombatajok
(Ascomycota ¢s Basidiomycota) ezen reproduktiv struktarak rendkiviili diverzitasat
hoztak 1étre, beleértve a jol ismert kalapos-, taplé-, pofeteg-, tindru- formakat,
valamint szamos korall- csésze-, vagy kéregszerii, és egyéb alaku termotesteket,
azonban az ezeket generald evolucids tényezok gyakorlatilag ismeretlenek (Hibbett,
2004, Binder és Hibbett 2002). A gombatermdtestek, mint a talaj feletti kiilvilagnak
legjobban kitett struktarak, amellett, hogy elsddleges célpontjai a természetes
szelekcionak, makroszkopos kiterjedésiiknél fogva rendkiviil alkalmasak a gombak
beleértve az ivaros ¢€s taplalkozasi folyamatokat — rejtve, illetve mikroszkopos skalan
zajlik, nehéz olyan, jol megfoghatd modellrendszert taldlni, amely alkalmas
nagyléptékll evolucids folyamatok vizsgalatara, ugyanakkor informaciot szolgaltathat
mas, nehezen megfoghatdo fenotipikus bélyegek evolacidjara vonatkozodan.
Ellentétben konnyebben vizsgalhaté ndvényi €s allati csoportokkal, gombak esetében
nagyon kevés informacioval rendelkeziink olyan altalanos evolucios kérdésekrdl, mint
pl. hogyan valtozik az ¢élélények komplexitasa id6ben, vagy hogy a kornyezet milyen
hatassal van a fiziologiai, morfoldgiai vagy faj-szintii diverzifikacidra. Ezen okok
miatt a gombatermdtestek evolucioja régota az érdeklédés kozéppontjaban all, aminek
kovetkeztében szdmos olyan elmélet latott napvilagot, ami a termdtestek ma észlelt
hatalmas diverzitdsat probalja megmagyardzni. Ugyanakkor ezek statisztikailag
alapos tesztelésének gyakran gatat vetett a megfeleld adatsorok hianya, kiilonds
tekintettel a taxon-mintavételi hianyossagokra.

Az elfolyosodd termdtestek neviiket az ontogenezis utolsd, megndvekedett



kitindaz és glukanaz aktivitast mutatd szakaszarol kaptak, amikor a gombasejtfalak
enzimatikus roncsoldsanak kovetkeztében a termdtestek kollabalnak és/vagy
tintaszerti folyadékka emésztddnek. Az elfolydsodo termdtestekkel rendelkezd fajok
JO része az Agaricales rend Psathyrellaceae csalddjaban (Tintagombafélek) talalhato,
azonban mind korabbi, morfoldgiai alapu, mind 0jabb filogenetikai klasszifikaciokbol
jol ismert, hogy az elfoly6sodo termétestek megtaldlhatok mas gombacsaladokban is.
Az eddigi filogenetikai eredmények arra utalnak, hogy az elfolydsodd termdtestii
fajok nem alkotnak monofiletikus csoportot és a Psathyrellaceae csaladon kiviil az
Agaricaceae ¢s a Bolbitiaceae csaladban is eldfordulnak. Arra vonatkozoan nincs
bizonyiték, hogy az elfolydsodd termdtesteket magukba foglaldé gombacsoportok
kozds Osének milyen termdtesttipusa volt. Munkénk sordn a Psathyrellaceae
csaladban vizsgaltuk a termdtestek evolucids folyamatait, mivel ez a csalad tartalmaz
az eddig ismert hét elfolydésodd fejlédési vonal koziil négyet, tovabba a
Psathyrellaceae csalad jelenleg alkalmazott filogenetikai mddszerekkel technikailag

lefedhetd nagysagrendii fajszammal rendelkezik.

2 CELKITUZESEK

crer

integrativ vizsgalatat tliztik ki célul, torekedve az aldbbi specifikus kérdések
megvalaszolasara:
1. Egy atfogd taxon-mintavétellel végrehajtott filogenetikai analizis megerdsiti-e
az elfolyosodé termdtestili fajok polifiletikus eredetét?

2. Hogyan oszlanak el az elfolyosodo fejlodési vonalak az Agaricales rendben?
Milyen nagyobb csoportokban jelentek meg?



crcr

milyen iranyultsag?

4. Kiilonbozo filogenetikai komparativ modszerekkel kapott eredmények milyen
mértékben fednek at egymassal?

5. A termdtesttipusok evolucidja korrelal-e, vagy hatdssal lehet-e mas

crcr

karakterek, és milyen a korrelalt karakterallapotvaltozasok iddbeli eloszlasa?

6. Megegyezik-e az elfolyosodo fejlddési vonalak evolucios kora? Ha igen,
milyen nagyobb foldtorténeti korhoz kothetd?

7. Az Archaemarasmius leggetti és a Protomycena electra nevii fosszilidk
milyen mértékben alkalmasak nagygomba molekularis o6rak kalibralasara?

8. A termdtesttipusok kozotti valtdsok hatissal vannak-e az adott fejlddési vonal

crer

¢érintettek-e jobban?

A fenti kérdések megvalaszolasan keresztiil arra kerestiink valaszt, milyen kdrnyezeti
¢s/vagy intrinsic feltételek mellett jelenthet evolucios eldnyt az elfolydsodas ezen
gombafajok szamara, valamint hogy az elfoly6ésodd termdtestekkel kapott

eredmények mennyire altaldnosithatok mas gombacsoportokra és termdtesttipusokra?

3. ALKALMAZOTT MODSZEREK

- Nukleinsav preparalas, Polimeraz Lancreakcio, DNS szekvenalas

- DNS ¢s aminosav szekvencia illesztés, progressziv ¢€s probabilisztikus
illesztéalgoritmusok, indel kodolas

- Maximum Parsziménia, Maximum Likelihood, Bayes-féle filogenetikai analizis,
nem-korrelald, lognormal molekularis 6ra

- Komparativ filogenetikai modszerek: ML, empirikus és hierarchikus Bayes-féle
becslés, diszkrét valtozok modellezése, Korrelalt evolicid modellezése

- Diverzifikacid becslése: MEDUSA, NETRATE,

- Ujonnan kidolgozott modszerek: Politomia analizis, ‘evolutionary pathway test’



3 EREDMENYEK ES ERTEKELESUK

3.1 TAXON-MINTAVETEL ES A FILOGENETIKAI ADATSOR OPTIMALIZALASA

Felmértiik a Psathyrellaceae csaldd nemzetkdzi szekvencia-adatbazisokban valo
reprezentaltsagat, valamint kollaboralo laborokkal egyeztettink a filogenetikai
analizisbe bevonandd markereket illetéen. Ez alapjan a magi riboszomalis ITS és
nagy alegység (LSU) szakaszait valamint a transzlacids-elongacios faktor 1-alfa egy
szakaszat (ef-1a) és a B-tubulin (b-tub) gén egy szakaszat valasztottuk ki filogenetikai
analizisre. A taxon mintavételt a csaldd morfoldgiai alapon becsiilt diverzitdsa alapjan
végeztliik, parhuzamosan maximalizalva az egyes alcsoportok fajszamok szerinti
reprezentaltsdgat €s az egész adatsor morfologiai diverzitdsat. A filogenetikai
analizisekhez 242 taxont valasztottunk ki, amelyek szinte mindegyikére
megszekvenaltuk az ITS és LSU géneket, valamint kb. 160-ra a két emlitett fehérje-

kodolod gént is.

3.2 FILOGENETIKAI ANALIZIS

A kapott szekvencidkbol ClustalW, illetve PRANK programokkal tobbszords
illesztést végeztiink, az indel-gazdag régiokban a kapott indeleket a ’simple indel
coding’ algoritmussal egy binaris matrixsza alakitottuk. Az igy kapott négy nukleotid
illesztést valamint a binaris indel-matrixot egy szupermatrix analizisnek vetettiik ala,
aminek sordn torzsfdkat becsiiltiink Maximum Likelihood, Bayes-féle MCMC ¢és
Maximum Parszimonia mddszerekkel. Az illesztésben talalhatd evolucids mintazatok
¢s a gének kozotti rata-heterogenitds kiaknazasara €és potencialis negativ hatasainak
csOkkentésére az illesztéseket particionadltuk. Az optimalis particionaldsi séma
meghatarozasdhoz Bayes-Factor alapu teszteket végeztiink, ahol tobb particionalasi
sémaval kapott Bayes-fele MCMC analizisek futasi eredményeit paronként

Osszehasonlitottuk. A vizsgéalatba bevontunk Un. keverék modelleket is. Vizsgalataink



alapjan az 1idedlis particionalasi séma ¢€s az ez alapjan felallitott particionalt
1d6folytonos Markov modell szerkezete a kovetkezd volt: ITS1 (GTR+G), 5.8S rRNS
(JC+G), ITS2 (GTR+G), nLSU (GTR+G), valamint mindkét fehérje-kodolo gén (b-
végiill az indel-matrixra egy egyparaméteres Markov modell. A filogenetikai
analizisben kapott fak megbizhatosdgat bootstrap gyakorisagokkal és Bayes-féle
poszterior valdsziniiségekkel jellemeztik. A gén-kombindlhatosagi tesztek nem
mutattak ki szignifikans inkongruencidt az egyes illesztések kozott. A kapott
konszenzus filogramok jo feloldoképességiiek, az eddig a Psathyrellaceae csalddra
publikalt filogramokkal j6 egyezést mutatnak. A filogenetikai analizisek igazolték,
hogy az elfoly6ésodod termdtestii fajok nem alkotnak monofiletikus egységet a

Psathyrellaceae csalddon beliil.

3.3 A TERMOTEST-EVOLUCIO IRANYULTSAGANAK VIZSGALATA A PSATHYRELLACEAE

CSALADBAN

A filogenetikai analizisekben kapott torzsfakat arra hasznaltuk, hogy evolucids
komparativ modszerekkel vizsgaljuk az elfolyosodd termdtestek megjelenésének és
elveszésének gyakorisagat. Ehhez az egyes fajok termdtesttipusait binaris matrixként
kodoltuk. A szamolésokat BayesTraits programmal végeztilkk, valamint
Osszehasonlitottuk a Maximum Likelihood és egy hierarchikus Bayes-féle MCMC
modszer eredményeit. Eredményeink arra utalnak, hogy a Psathyrellaceae csaladban
egymastodl fiiggetleniil minimum négyszer jelent meg az elfolydsodasra vald képesség,
¢s hogy az elfolydsodd termdtestekbdl nem-elfolydsodova torténd reverzid nem
valoszinli. Ez arra utal, hogy az elfolydsod6 termdtestek komoly evolicids elonyt

jelentenek a fajoknak és/vagy, hogy az elfolydsodas megjelenése beszlikitheti a



termotest-evolucido lehetséges tovabbi utvonalait, a reverzidt lehetdvé tevd

feltételezett ontogenetikus/biokémiai utvonalak elveszésén keresztiil.

3.4 A TERMOTEST EVOLUCIO HATASA/GSSZEFUGGESE MAS FENOTIPIKUS JELLEGEK

EVOLUCIOJAVAL

Korrelalt evoluciot leiré modellek segitségével vizsgaltuk, hogy kimutathato-e, hogy
az elfolyosodo termdtestek megjelenése hatassal van, vagy fligg mas jellegek
amelyek evolucidja korreldciot mutat termotesttipusok kozti valtadssal. Ezen
karakterek a kovetkezok: a bazidiumok anatdémidja, pszeudoparafizisek jelenléte,
himenialis cisztidak tipusa illetve a kalapfelszin struktirija. A korrelalo karakterek
karakterallapot-valtozasai kozott eltelt relativ id6 becslésére kidolgoztuk az un.
»evolutionary pathway test”-et, amely kovetkeztetni enged arra, hogy a korrelald
karakterek koziil melyik esett at el0szor karakterallapot-valtozason és ezt milyen
tempoban kovette a karakter-par masik tagjanak megvaltozasa. A szamolésok azt
mutatjak, hogy a termdtesttipusok kozti valtaskor a korrelald karakterek evolucidja
erosen felgyorsul, ami arra enged kovetkeztetni, hogy a termdtest-evolucionak ezen
szakaszai kitlintetettek. Hasonléan egy masik sokat kutatott folyamathoz, a
pofetegesedéshez, az elfolydsodd termoétestek megjelenésére €s az azt kovetd

fenotipikus valtozasokra javasoljuk a ,,coprinoidization” kifejezést.

3.5 ELFOLYOSODO TERMOTESTEK MEGJELENESENEK IDOBELI ELOSZLASA

Relaxalt molekularis 6ra becsléssel meghatdroztuk azokat a foldtorténeti korokat,

amelyekben az elfolydsodo termdtestli fejlodési vonalak megjelenhettek. Ehhez a



gomba molekulédris ordk kalibralasanak nehézségei miatt hat kiilonb6z6 direkt és
indirekt kalibraciot hasznéltunk. A hat kalibracioban hasznaltunk a nagyon kevés
elérhetd nagygomba fosszilia koziil kettdt, az Archaemarasmius-t és a Protomycena-t.
A hat kalibraci6 az elfoly6sodo kladok megjelenésére disszonans eredményeket adott,
abban azonban megegyeztek, hogy a négy elfolydsodd klad mas €s mas foldtorténeti
korokban kellett hogy megjelenjenck. gy valdsziniisithetd, hogy ezt a tipusu
termdtest-evolucios folyamatot nem nagyobb foldtorténeti események befolyasoljak,

hanem véletlenszert, egyedi események.

3.6 FAJKEPZODESI RATA-HETEROGENITAS TESZTELESE

A fentiekben kapott idokalibralt kronogramok, valamint a Geiger R
programcsomagban talalhat6 MEDUSA modszer segitségével olyan pontokat
kerestiink a torzsfakon, amelyekben feltételezhetéen a fajképzddési rata megvaltozott.
Ezzel arra kerestiink valaszt, hogy a termdtest-evolicié befolydsolja-e a
csupan egy szignifikdnsan tdmogatott toréspontot taldltunk ahol a diverzifikaciod

valtozik, ami azonban nem hozhaté 6sszefiiggésbe a termdtesttipusok kozotti valtassal.

4 A KUTATAS EDDIGI EREDMENYEINEK OSSZEFOGLALASA

Munkénk soran tisztaztuk a Psathyrellaceae csaladon beliili rokoni

crer

c gy

a gombadk mas makroevolucids folyamatainak vizsgalatahoz is. Megallapitottuk, hogy
a Psathyrellaceae csalddban a termdtest-evoluciot egyedi, véletlenszerii események

befolyéasoljak. Eredményeink arra utalnak, hogy az -elfolydosodd termotestek



evoluciogja irreverzibilis folyamat, valamint hogy a termdtesttipusok kozotti valtas
kitiintetett folyamat, amelyet tobb mas fenotipikus jellegben bekdvetkezd valtozas is

kovet.
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