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JELOLESEK, ROVIDITESEK JEGYZEKE

A fluoreszcencia-indukcios gorbébdl meghatarozott adatok:

- F,
-F,,
-F,
- Fpy
- F,

- F,

a sotétadaptalas utan mért konstans fluoreszcencia, a fluoreszcencia kiindulasi szintje
a sOtétadaptalas utdn mért fluoreszcencia intenzitds maximalis értéke,

a sOtétadaptalas utan meghatarozott valtoz6 fluoreszcencia Fv=Fm-Fo,

a fluoreszcencia-indukcio soran mért maximalis fluoreszcencia,

a lassu fluoreszcencia-indukcios gorbe egyensulyi (steady state) fluoreszcencia
szintje.

az 5 perces kinetika gorbék végén, az aktinikus fény lekapcsolasakor mért
fluoreszcencia

A fentiekbdl szamitott paraméterek:

- Fy/Fn
- RFd

- FPSII
- qp

- QN

- NPQ

-E

- ETR

- FACE

- LAI

- LHCP

- NEE

- OTC

- PAR

- pCOz

- PPFD

- RUBISCO
- RUBP

- SZ.t.
-Td

- TPU

- trade-off
- VPD

a PSII reakciocentrumok maximalis kvantum hatasfoka

fluoreszcencia csokkenési arany

a fényadaptalt PSII aktualis kvantum hatasfoka

a fotokémiai koefficiens

a nem-fotokémiai koefficiens

nem-fotokémiai energia disszipacié Stern-Volmer analizis alapjan szamolt értéke

evaporacio

a fotoszintetikus elektrontranszport sebessége

"Free Air Carbon Enrichment’

levélfeliilet-index (m” m™)

fénybegylijto fehérjekomplex

nettd okoszisztéma gazcsere

’Open Top Chamber’

fotoszintetikusan aktiv radiacié (umol foton m” s'l)
a CO; parcialis nyomasa

fotoszintetikus foton dram slriiség
Ribul6z-1,5-bifoszfat-karboxilaz/oxigenaz
Ribuldz-1,5-bifoszfat

szaraztOmeg

harmatpont hdmérséklet

trioz-fosztat felhasznalas

egy képesség elvesztése egy masik tulajdonsdg megszerzése érdekében
vizgéznyomas deficit



1. BEVEZETES ES CELKITUZESEK

1.1. A téma aktualitasa, jelentésége

A Fold népességének novekedésével egylitt az emberiség egyre nagyobb és egyre csillapit-
hatatlanabb energia¢hsége ¢s élelmiszersziikséglete napjainkban is feltartoztathatatlanul noveli tobb
megmutatkozé globalis mértékii klimavaltozasnak. Ezen iiveghazhatast gazok — nevezetesen a CO,,
a CHy és a N,O — feldusulasa az elmult kb. 100 év alatt atlagosan 0.74 = 0.18 °C fokkal emelte meg
a foldfelszin homérsékletét, a kiillonbozo klimamodellek pedig a 21. szdzad végéig tovabbi 1.1 - 6.4
°C fok felszini hdmérsékletemelkedést valosziniisitenek! A varhatdé kovetkezmények legoptimali-
sabb megitélése is kutatok és kutatocsoportok nagy szamat 6sztondzte arra, hogy a lehetd legna-
gyobb részletességgel nekidlljanak feltarni az liveghdzhatast gazok koncentracidinak valtozéasaiért
felelds természetes és antropogén forrasok ¢és elnyeldk mibenlétét, természetét €s tulajdonsagait. E
kutatasok eredményeképpen mara szinte mar majd minden természetes €s ember altal befolyasolt
Okoszisztémat gorcsd ald vettek a tropusoktol a sarkvidékekig azokra a kérdésekre keresve a
vélaszt, hogy azok CO, forrasként vagy elnyelokként viselkednek, hogy milyen befolyassal van
rajuk a novekvo liveghdzhatast gazemisszio és a felmelegedés, és hogy van-e lehetdség megvédeni,
vagy akar megnovelni szénelnyeld képességiiket a kovetkezmények enyhitése érdekében (Keeling
¢s Whorf, 2005, Prentice et al. 2001).

A f6ldi 6koszisztémak nemcsak passziv szemléloi €s elszenveddi az €ghajlat felmelegedésé-
nek, hanem igen komoly szerepet jatszanak a Fold klimarendszerében. Szignifikdns mennyiségii
COs-ot elnyelve jelentdés mértékben lassitjdk az atmoszféra CO, szintjének emelkedését, kovetke-
zésképpen igen komoly mértékben mérséklik a klimavaltozas sebességét. Akarcsak vilagszerte, igy
Eurdpaban is tobb nemzetkozi kutatds célja a kiilonboz6 6koszisztémak 1égkori iiveghazgaz-mérleg-
re gyakorolt hatdsdnak megismerése. A legnagyobb szamu kutatdsi eredmény azonban még mindig
a fas vegetacioval boritott teriiletekrdl szarmazik, amely részben érthetd, hisz a Fold természetes
ndvényzetében a biomassza, a szénmennyiség ¢és alapteriilet alapjan is az erdék allnak az els6
helyen. Am nem szabad figyelmen kiviil hagyni azt a tényt, hogy e tekintetben az erddket a fiives
vegetaciok kovetik (Coupland, 1992). A Foldi bioszféra teljes szénraktarahoz kb. 12%-ban jarulnak
hozza, ezért a szénciklus valtozasok szignifikdns kozremiikoddi (Campbell és Smith 2000). Europa
terliletének kb. 20%-at boritja mérsékelt 6vi fiives vegetacio, ennek fényében nem meglepd, hogy
szamos olyan Eurdpai Unid altal tamogatott nemzetkdzi kutatasi program van, amely a gyeptertile-
tek nettd 6koszisztéma kicserélddési (NEE) sajatossagait vizsgalja (pl. Carbomont, Carboeurope IP,
Nitroeurope IP). Az eddig publikalt eredmények alapjan mar tudjuk, hogy a gyepek NEE értékei az
europai erdoteriiletek NEE értékeihez kozeli tartomanyban talalhatok (Valentini et al. 2000), s6t a
legmagasabb aktivitast gyepek kozel azonos értékiiek az 6rokzold erdokkel.

Hazank gyeppel boritott teriileteinek nagy hanyadat alkotjak félsivatagi homokpusztagyep
tarsulasok. A globalis klimavaltozas kovetkeztében varhatdban Magyarorszagon is valtozik az éves
csapadék Osszege €és annak eloszldsa, valamint emelkedik a napi kdzéphémérséklet (Palvolgyi,
2000). A szaraz okoszisztémakra a csapadékviszonyok kismértékii valtozasa is jelentds okologiai
hatéssal lehet (Chapin et al. 2002). A homokpusztagyepekben ezen feliil az emelt CO, szint mar
néhany éven beliill is a fajok egymashoz viszonyitott ardnyaban atrendezddést eredményezhet,
aminek hatterében a fajok eltérd fiziologiai akklimatizacids folyamatai allnak.

A hazai NEE vizsgalatok is arra deritettek fényt, hogy a gyepek zomében nettd szénelnye-
16kként miikddnek, de szénforrds vagy szénelnyeld voltuk évszakosan valtozik, az éghajlati ténye-
zOk alakulasa pedig jelentds befolyassal bir mikodésiikre (Nagy et al. 2005). A napi szénmérleg
kamras vizsgélatai azt mutattdk ki, hogy a hosszabb szaraz periddusok CO, elnyel6bdl kdnnyen
kibocsatova valtoztathatjak a gyepet (Balogh et al. 2002a). A gyepekkel kapcsolatosan elvégzett
eddigi vizsgalatok az éghajlat, talaj, dllomany és foldhasznalati moédok hatdsaira, a NEE tér- és
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iddbeli variabilitasara, a NEE 0Osszetevoinek részletesebb okofiziologiai vizsgalata pedig a viragos
fajokra és a talajlégzésre (fotoszintetikus CO;-asszimilacio, fotoszintetizald és nem fotoszintetizalo
szervek sotét- és fénylégzése, valamint a talaj autotrof és heterotrof 1égzése) terjedtek ki.

Ugyanakkor, az ezeket a gyepeket domindlod kriptogam fajok produkciojat, fotoszintetikus
szénanyagcseréjiik éves valtozasat, mértékét és a tarsulas egészének szénforgalmahoz vald hozzaja-
rulasat alig ismerjiik. A nagy teriiletet kitevo fekete foltokat alkotd mohak poikilohidrikus voltuk
miatt a nyari iddszakban, a gyep 6 vegetacios iddszakaban a nap java részét kiszaradt allapotban,
inaktivan toltik, de még ekkor is, a kora reggeli 6rdkban aktivak lehetnek, mig 0sztdl tavaszig akar
egész napon at nedvesek és aktivak. Igy jelentés mértékben hozzajarulhatnak az altaluk dominalt
Okoszisztémak éves nettd produkcidjadhoz. A homokpusztagyepek nagyobb kiterjedésii mohafoltja-
inak nettd Okoszisztéma gazcseréjét, és CO, forras/elnyeld tulajdonsagat, annak szezonalis vagy
¢ves alakulasat eddig még nem ismertik.

A mohafajok szdmos 6koszisztémaban elsddleges szénraktarozokként jelennek meg. Szamos
mohavegetacioban tobb szén raktarozodhat, mint mas edényes vagy nem-edényes nemzetség
képviseldiben (Clymo és Hayward, 1982). Mivel a mohdk jelentds boritassal birnak a Foldi erdds és
gyepvegetacio tipusokban, ezért fontos szénelnyeldk lehetnek (O'Neill, 2000). A mohaborités
ugyanakkor hat az 6koszisztéma folyamatokra, befolyasolja a gyokérzona vizraktarozasat, a talaj
homérsékletét és pH-jat, a szén és tdpanyag visszatartast €s azok ciklusait (Bisbee et al. 2001).
Ugyanakkor a gyokér és a mikrobidlis populéciok tevékenységébdl jelentds szénmennyiség tavozik
az atmoszféraba. Egy fenyderddben példaul ez a 1€gzési kibocsatas akar 50-70%-a is lehet a bruttd
primer produkcionak (Hamilton et al. 2002). A talajfelszini moharéteg fotoszintetikus aktivitdsaval
jelentds mennyiséget képes ebbdl a kibocsatott CO, mennyiségbdl visszatartani és ezaltal potenci-
alisan noveli az 6koszisztéma produkcidjat. Az északi, hlivosebb teriileteken az erddk mohaproduk-
cioja feliilmulja a fak produkcidjat (Vasander, 1982; Oechel & Van Cleave, 1986). Mivel a mohak
produktivitasa szoros kapcsolatban all a vizkészlettel, ezért az Okoszisztémdk produkcidjahoz
hozzajaruld6 mohak érzékenyebben reagéalnak az idészakosan fellépd vizdeficitek mértékére és
iddtartamara és ezzel egyiitt a globalis felmelegedésre (Weltzin et al. 2001). Ugyanakkor egyszerii
felépitésiik miatt, a borszovet €és a gazcserenyilasok hianya kovetkeztében a viragos novényeknél
mar részleteiben alaposan megismert valaszok nem egyértelmiien interpretdlhatéak e fajokra. A
napjainkban jellemz6 klimavaltozasra és 1égkori széndioxidszint ndvekedésre e fajok eltérd modon
reagalhatnak, igy jovobeli szerepiik, hozzdjarulasuk és kozremiikodésiik a szénelnyelésben ennek
fliggvénye.

A dolgozat eredményei kiegészitik a félsivatagi homokpusztagyepek miikodésérél mar meg-
1év6 ismereteinket, ravilagitva a vegetaciot alkoto fajok eltérd fotoszintetikus aktivitasara, kiilonds
tekintettel a S ruralis mtikodésére. A dolgozat képet ad a S ruralis éves novekedési litemérol, szén-
mérlegérodl, és 1j ismeretekkel egésziti ki a mohaparnan beliili vizmozgas sajatossagait. A kapott
Osszefiiggések lehetdséget biztositanak, hogy a késdbbiekben a viztartalom és a mikroklimatikus
tényezok ismeretében matematikai modellek segitségével megbecsiilhessiik a mohéak fotoszintetikus
aktivitasat.

Munkank hozzgjarul a fas vegetaciok emelt CO, szintre adott akklimatizacios valaszainak
jobb megismeréséhez is azaltal, hogy tobb kiilonbdzd szempont alapjan is elemzi a vizsgalt erdok-
ben nagy mennyiségben jelen levd mohafajok fiziologiai valtozasait.



1.2. A kutatas célkitiizései

A fentiek figyelembevételével vizsgalataink célkitlizései két témakorre kiilonithetok. Az els6

a Vacratot kozelében talalhato, kriptogam fajok altal dominalt félsivatagi homokpusztagyepben
tomegesen eléforduld talajlako mohafaj, a Syntrichia (Tortula) ruralis fotoszintézis — és produkcio-
okologiai vizsgalata, a masik az emelkedd légkori CO, szint hatdsanak a megismerése erddk
gyakori mohafajainak a bevonasaval.

Az els6 témakarrel kapcsolatosan céljaink a kovetkezok voltak:

egész mohaparnak CO, géazcseréjének napimenet vizsgalata legalabb havi rendszerességgel
az adott idészakra leginkabb jellemzd terepi koriilmények kozott, és ez alapjan a napi
szénmérleg kiszamitasa, tovabba az évszakos szénmérleg megbecslése arra keresve a
vélaszt, hogy a mohafaj szamara az év mely idészaka a f6 szénelnyelési periodus, €és ez
mennyiben kiilonbdzik a gyepétol;

a téli és a nyari idészakban a legfontosabb limitald tényezdk szénmérleget befolydsold
hatdsanak a megismerése, nevezetesen télen a fagy €s a hotakaro, nyaron a tartdsan kiszaradt
allapot és az emiatt elhtizddo regeneracio okozta hatasok megallapitasa;

késd Osszel, valamint nyarelején a telepnedvesség-tartalom napi valtozasanak, és az azt
meghatdroz6 tényezoknek a megismerése;

a parna alkotd6 mohaszalak hosszndvekedésének a vizsgalata, a szalon beliili zold, aktiv
hajtasrész, és az alsd, barna rész hanyadanak a meghatérozasa, az arany idébeli valtozasanak
¢és novekedési fényviszonyoktdl valo fliggésének a meghatarozasa;

valamint az eltérd hajtasrészek elkiilonitésével azok CO, géazcsere sajatossagainak és
szénmérleget befolyasold hatasaink a megismerése.

A masik témakoron beliil célunk volt szamos erdei mohafajt a vizsgalatokba bevonva kideriteni,
hogy a produkcidjukat alapvetden meghataroz6 fotoszintetikus sajatossagaikban milyen valtoza-
sokat eredményez a tartosan magas CO, szint, és hogy a fajok valaszai kozt mutatkozik-e eltérés.
Ennek érdekében:

egyrészt kontrollalt CO, viszonyok kozt, OTC kamrakban 2-5 hénapig exponalt fekete-erdei
mohaparnak valaszait vizsgaltuk;

masrészt természetes korlilmények kozott, természetes CO, forrdsok kornyezetében
ténylegesen hosszu idoétartamnak tekintheté CO, dus kezelés hatdsat tanulményoztuk
Olaszorszagban ¢és Szlovénidban a mohafajok fotoszintézis sajatossagainak és beltartalmi
jellemzdinek (pigment-tartalom, szén- €s nitrogéntartalom, C/N arany) meghatdrozéasaval
(kontroll mintaként a mohafajok CO, forrastol kellden tdvol megtalalhatdé egyedeit
hasznaltuk).






2. A KUTATAS IRODALMI HATTERE, MEGALAPOZOTTSAGA

2.1. A mohak okofiziolégiai sajatossagai
2.1.1 Adaptiv stratégiak: novekedési forma és életforma

Mig a novekedési forma tisztdn a ndvények morfologiai megjelenésével 0Osszefiiggd
kifejezés, addig az életforma sokkal atfogdbb, az életkoriilmények eredményeképp kialakulod
alkalmazkodasi format irja le, mely magaban foglalja a ndvekedési format is, a kornyezet
befolyasold hatasait, és az egyedek allomannya szervezddését (Warming 1896; Magdefrau 1982).
Az életformaban megmutatkozik egy adott fajra kihatassal 1év6 Osszes szelekcios nyomas.

A mohak jelentés mértékben fliggnek kornyezetiik adtmeneti vizellatottsdgatol, az egyes
mohafajokndl megjelend ¢Eletforma eképpen elsddlegesen az evaporacids vizveszteség
minimalizél4dsanak és a fotoszintetikus szénasszimilacié maximalizaldsanak a végeredménye. Bates
(1998) éppen ezért hangstlyozza a moha 6kologidban az ¢letforma jelentoségét.

Minthogy a legtobb moha vagy klonalis vagy kolonidlis szervezddésii, az egyedi hajtasok
nem tekinthetok ©nallo egységeknek, hanem a beldliikk 1étrejové Osszetett forma funkcionalis
egységeinek.

Az ¢letformat az ¢€letstratégiaval Osszefiiggésben kell értelmezniink. A novekedési forma
azonban a ndvény genetikai allomdnya altal kontrollalt jellemvonas, amely meghatarozza az alakot.
A mohdk esetében a kovetkezd nodvekedési formak kiilonithetok el: akrokarp hajtas végi
perichaetium-al, pleurokarp lateralis perichaetium-al, kladokarp perichaetiaum-al a lateralis 4gakon.

Ezt a genetikailag meghatarozott strukturalis szerkezetet a kornyezet befolyasolja és igy
formailag az ¢letforma és a novekedési forma oOsszeolvad (Tangney 1998). Mindemellett az
¢letforma gyakran elmosddott a ndvekedési formatdl, mivel a ndvény megtart bizonyos novekedési
format a szomszéd egyedek ¢és a kornyezetétdl fiiggetleniil, ami az életformdjanak egy részeként
marad meg. Ebben az értelemben Mégdefrau (1982) tiz moha életformat adott meg, amelyhez
hozzakapcsolhatdo még a mozgd vizi életforma.

Eletforma tipusok:

e Egyévesek (annuals): nem marad vegetativ hajtas a masodik évben (Buxbaumia, Diphyscium,
Ephemerum, Riccia);

e RO&vid (moha) pazsit (short turf): nyilt dsvanyi talajon, szikldkon, regenerativ hajtasokkal, a
szétterlil pazsit néhany évig marad fenn (Barbula, Ceratodon);

e Hossz (moha) pazsit (tall turf): mérsékelt 6vi erdokben, belsd vizvezetéssel rendelkeznek,
nagyon magasak, regenerativ hajtasokkal maradnak fenn (Dicranaceae, Polytrichaceae,
Sphagnum);

e Parna (cushion): szikldkon, fatérzseken ¢élnek az arctik, antarktik, alpin régiokban, magas
fényviszonyokon, felfelé és oldalra ndvekednek, félgomb alakt parnat képeznek és tobb éven at
fennmaradnak (Andreaea, Grimmia, Leucobryum);

e SzOnyeg fonadék (mats): sziklakon, fatorzseken, tobb éven keresztiil fennmaradnak
(Marchantiaceae, Plagiothecium);

e Szovedék (weft): mérsékelt 6vi erdokben, nagy mennyiségii kapillaris vizet tartanak, lazan
nének, konnyii a talajrél elmozditani, minden évben 1j réteget ndveszt (Brachytheciaceae,
Hylocomiaceae, Bazzania);,

e [Lecsiingd, fliggd (pendant): epifitak, foként a tropusi esderdékben, hosszi {6 szarral és rovid
oldalelagazassal (Meteoriaceae, Phyllogoniaceae);

o Kuszo, felallo agvégekkel (tail): fakon, szikldkon, arnyékos helyen élnek, sugar iranyu
levélkékkel, kuiszok, de a hajtas felall a talajtol (Cyathophorum, Leucodon);



e LegyezO (fan): fliggdleges aljzaton fordulnak eld, ahol altaldban sok az esd, kuszok, lapos, sima
levelli agakkal (Neckeraceae, Plagiochila, Pterobryaceae);

e Faalaku, faszeri (dendroid): A&ltalaban nedves talajon, a f6 4g csucsan agak bokrétaja
(Climacium, Hypnodendron, Pleuroziopsis);

e Mozg¢ vizi forrasmoha (streamer): hosszu, lebegé szarakkal, folyokban, tavakban (Fontinalis).

. /,:'\
'\5\

Diphyscium Riccia glauéé

foliosum
@Phascum
curvicolle

annuals s tail

Grimmia pulvinata
cushion

mats

Dicranum
undulatum

tall turf

Hylocomium

splendens
weft
b '{ Rhodobryum Papillaria
3 ;“‘ roseum deppei
Hypnodendroﬁi ==
dendroides )
dendroid pendan

1. illusztracio: Mohak és majmohak életformaja (Méagdefrau 1969).

A kornyezet jelentds hatassal bir az életformara. A ndvekedési forma és az életforma
egylittese eldsegiti a moha ndvény vizvisszatartasat azaltal, hogy csokkenti a légellenallést, noveli a
feliileti hatarréteg vastagsagot, kapillaris tereket biztosit, €s a hajtasok egymast védik. A legerdseb-
ben a fény és a vizviszonyok befolyéasoljak az ¢életformat (Magdefrau 1982). Tomott hajtasok stirti
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levélkékkel eldsegitik a vizmozgast és annak megtartasat, ha az megfeleld mennyiségben all rendel-
kezésre a talajban. Ennek megfeleléen kedvezd a magas pazsit, a szOnyeg fonadék, a szévedék, a
kaszo, a legyezd életforma. A vizmegtartds nagy mértékben a kapillaris helyek fliggvénye, amely
lehetové teszi a fotoszintetikusan aktiv periddus megnyujtasat. A lecslingd tipusi mohak, mint
ahol tetemes esézések, kod fordul eld. A parna életformdju mohak erdsen adaptalodtak a vizrakta-
rozashoz. Proctor (1980) kimutatta, hogy a mohaparnan keresztiili laminéris aramlasi minta
megegyezik a felillet mérhetd vizvesztésével, amely annak egyenetlenségi fokéaval valtozik. A
vizvesztés gyorsan nd a kritikus szélsebesség felett, ahol a mohaparna feliileti szabalytalansdga
hatdrozza meg a feliileti hatarréteg vastagsagat. A feliileti hatarréteg vastagsdga meghatarozza a
vizvesztést, a vastag réteg csokkenti az evaporaciot.

A laminaris aramlas a parnak felett turbulenssé valik (Rice et al. 2001), és minél mélyebben
behatol a moha szarak kéz¢é a levegd, annal turbulensebb dram keletkezik, ami ndveli az evapora-
cidt. A novekedési formékat dsszehasonlitva a parndk esetében a legkisebb a turbulencia, mig a
szovedék €s pazsitformaknal nagyobb. A feliilet szabalytalansaga noveli a vezetoképességet (Rice
et al. 2001). A levélvégi szorszalak a parna feliiletébdl kiemelkedve csokkentik a feliileti hatarréteg
vezetoképességét, a Syntrichia intermedia és Grimmia pulvinata esetében példaul 20-35 %-kal,
ennél fogva a vizvesztés csokkentésére torténd adaptacionak tekinthetd (Proctor 1980). Rice (2001)
sz¢lcsatorna kisérletekre alapozva magyarazta a szerkezeti jellemzOk hatasat a feliileti hatarréteg
vastagsagra €s a mohakban bekovetkezd vizegyensuly viszonyokat. Még az egyenletes parna feliilet
is inkabb turbulens, mint sem lamindris dramlasu feliileti hatarréteget eredményez. A vezetdképes-
ség nott a feliilet szabalytalansagaval, azon fajok pedig, amelyek erdsebb szabalytalansaggal
rendelkeztek, minden szélsebesség mellett magasabb konduktanciat mutattak. A vizmegtartd
kapacitas éppen ezért sokszor fontosabb, mint a felvett viz mennyisége. Bryum algens esetében a
stiri rhizoidok hozzajarulnak a jelentds viztarold kapacitashoz (Lewis Smith 1988a). A Schistidium
antarcticum pazsitformaja esetében nagy volt a viztarozé kapacitas, mig a stiri parnaforma kevés
vizet tartalmazott a szaraztomegéhez viszonyitva, annak ellenére, hogy a vizvesztési rata sokkal
nagyobb a pazsitforma tekintetében. Azonban Lewis Smith ellentétes Osszefiiggést kapott, ha a
vizvesztést a kezdeti viztartalomra vonatkoztatta és nem szaraztomegre.

A parna novekedési formaja azaltal, hogy redukalja a 1égaram turbulenciajat, fontos szerepet
jatszik a vizvesztés csokkentésében. Alacsony és mérsékelt szélsebesség mellett az evaporativ
vizveszteség hasonldé mind sik, mind gombolyt feliilet esetén (Proctor 1984). A parnaalak olyan
feliileti hatarréteg kialakulasat teszi lehetdvé, amely mellett a moha ellendll a vizvesztésnek, ¢s a
sz¢l minimalis befolyassal tud keresztiilhatolni a parnan. Proctor (1979a, 1980, 1982) kimutatta,
hogy esdzéseket kdvetden a vizvesztéssel szembeni nagyobb ellenalldas meghosszabbitja a metabo-
likusan aktiv periddus hosszat. Nobuhara (1979) Bryum argenteum esetében azt talalta, hogy a
viztarold kapacitds n6 a térfogat ndvekedésével, 100 feletti mohaszal nagyon kis mértékiire csok-
kenti a vizvesztést. A szél tehat szintén szerepet jatszik a parna alakjanak formalasaban. A parna
f6l¢ novekedd szal jobban szarad, igy a szélmozgés lassitja annak novekedését és karosithatja a
hajtascsticsot, igy a tobbiek elobb-utobb utolérik novekedésben. A parna alakjaval kapcsolatosan
Proctor (1980) azt igazolta, hogy a szabalytalan alakl parna vizvesztése nagy sebességli sz¢l mellett
intenzivebbé valik.

Az életforma alakitasahoz mas faktorok is hozzajarulnak. Fontinalis sqguamosa-val végzett
kisérletek azt igazoltak, hogy a mohdk esetében a ndvényi hormonok koziil jelentds szerepe van az
etilénnek, ami egyrészt akadalyozza a sejtosztodast, ugyanakkor lehetdvé teszi, sot talan eldmoz-
ditja a sejtmegnytlast (Glime és Rohwer 1983). Ha a novekedési csucsok egyike tilnd a parna
feliiletén, vagy egy szikla biztositotta szélarnyékbol kilép, védtelen lesz a 1égmozgéssal szemben €s
kiszarad. De mar ezt megel6zden is a ndvekvd cstcs koriil csokken az etilénkoncentracié €s ennek
kovetkeztében lassul annak novekedése, mig a tarsai utol nem érik. A magasabb etilénkoncentracid
csapdaban marad a parnan beliil, és ismét elomozditja a sejtmegnyulast. Ha ez az ut mikodik, akkor
hatékony és érzékeny kontroll mechanizmus tarthatja fenn a parna ndvekedési forméjat a maximalis
nedvességmegtartas sikerességének érdekében.
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A parnan beliili és az azt kornyezd eltéré légnedvességi viszonyok is alatdmasztjak az
¢letforma konduktanciat és vizvisszatartast befolyasolo szerepét. Ha a légnedvesség csak 50%-os a
mohaparna felett néhany cm-re, a parnéan beliil akkor is el6fordulhat 90%-os paratartalom. Nagyobb
térfogat nagyobb mennyiségli vizet képes megtartani és a térfogat sokkal gyorsabban ndvekszik,
mint a feliilet. Nagyobb térfogatban nagyobb mennyiségli viz marad feliiletegységre nézve és
kisebb az evaporacids veszteség, mint egy kisebb térfogata parndban, vékonyabb feliileti hatarréteg/
nagyobb feliilet arannyal (Proctor 2000a). Zotz et al. (2000) Grimmia pulvinata vizsgalataval
kimutatta, hogy a nagyobb parna ellenallobb a vizvesztéssel szemben. A parnaméretnek azonban
nincs hatdsa a szdraztOmegre viszonyitott viztarold kapacitasra, de e két faktor kombinacioja
meghatdrozo a nedves periddus hosszanak befolyasolasaban.

Lewis Smith (1988a) Osszehasonlitdsaban leirja, hogy a sirti pazsitszerii Schistidium
antarcticum sziklak mélyedéseiben jelentdsebb mennyiségli vizet képes megtartani, mint a
szarazabb viszonyoknak kitett, kevésbé tomott parnaji parja.

Gimingham és Birse (1957) egyszerti diagrammal irta le az ¢él6hely nedvességtartalma és a
novekedési formak kozotti 6sszefiiggést:

magas nedvességtartalmu kornyezet
faszerl és szOnyeg fonadék
egyenetlen felszinli szOnyeg fonadék
egyenletes felszinli szOnyeg fonadék
alacsony pazsit és parna
alacsony nedvességtartalmia kornyezet

crer

talalta, hogy a xerofiton fajok valoban gyakrabban jelennek meg terjedelmes parnakban és tomott
szonyeg fonadékban. Az erdei mezofita fajokra pedig inkabb az egyenletes szOnyeg fonadék,
szovedék, vagy magas pazsitforma a jellemz6é. A széraztomegre viszonyitott evapordcids rata
kisebb volt a xerofiton fajok esetében. Természetesen a novekedési forma, az életforma és a
viztartalom kozotti kapcsolat nem ennyire egyszerli minden esetben. Hanslin et al. (2001) kimutatta,
hogy a novekvo hajtassiiriségnek negativ hatasa van a relativ novekedési ratara és a zold biomassza
tomegre Dicranum majus és Rhytidiadel phus loreus esetében. Az optimalis relativ novekedési ratat
¢s z0ld biomassza tomeget kozepes stiriség mellett érték el, alacsony relativ paratartalom mellett.
Ezen fajokban nagy hajtasslirliség esetén trade-off mechanizmus miikddik a rendelkezésre allo
fénymennyiség ¢és a kedvezObb nedvességtartalmi viszonyok tekintetében. Az ektohidrikus
vizvezetésii fajok szaméra kedvezoébb a siiri parna (During 1990; Okland és Qkland 1996), mig az
endohidrikus fajok novekedésére, elagazas képzésére kifejezetten kedvezOtlen hatassal lehet a
hajtasok strti elhelyezkedése, mint példaul a Sophagnum (Clymo 1970), Rhytidiadel phus triquetrus
(Bates 1988), vagy a Polytrichaceae (Watson 1979) esetében.

A mohdk életciklus stratégidja is nyilvanvaldan fontos a kdrnyezeti feltételekhez torténd
alkalmazkodasban. Eppen a rovid életciklusuk kovetkeztében, tovabba hogy sporak forméjaban
képesek tulélni és nagy tavolsdgokra eljutni, gyorsan képesek reagalni az éghajlati valtozasokra.
Mig mas novények elpusztulnak egy éghajlati katasztrofa kovetkeztében, addig a mohak képesek
tulélni azt spérdk vagy propagulumok forméjéban, és ebben a formaban mindaddig fennmaradhat-
nak, mig a kornyezeti feltételek ismét kedvezobbé nem valnak, és végiil ismét beboritjak a felszint
(Frahm ¢és Klaus et al. 2001). Az életciklus stratégia kiilondsen extrém éldhelyen lehet fontos, de
ugy tlinik, hogy a ndvekedési- €s €letforma fontosabb a kornyezeti viszonyokhoz (pl. mikrohabitat)
torténd alkalmazkodas tekintetében. During és Lloret (1996) azt taldlta Spanyolorszag egy sajatos
¢léhelyén, hogy a fajok ugyanazt az ¢életstratégia mintat mutattdk eltéré fekvések mellett,
novekedési formdjuk viszont jelentdsen eltért.

Az ¢letciklus ugyanakkor a fajok tulélésének is altalanos alapja. Az egyéves fajok altalaban
sporak formajaban vészelik 4t a telet, mig a tobbéves fajoknak mas modot kell valasztaniuk a téli
hideg vagy a nyari szarazsag iddszakéanak tulé¢léséhez. A valtozatos szezonalis stresszhatidsok
kiilonbozo életstratégidkhoz vezetnek. Ennek megfelelden elséként Ramensky (1938) harom
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¢letstratégiat kiilonboztetett meg. Erdszakos, avagy agressziv fajok (violents), hosszantiird, avagy
tolerans fajok (patients), tovabba a szamiizétt, avagy nem-kompetitiv fajok (explerents), amelyek
mas fajok kozti teret toltik ki. Ezt a felosztast Rabotnov (1975) egészitette ki pionir fajokkal
(pioneer), amelyek azon szubsztraton telepednek meg, amely mas fajok szamara még nem
megfeleld élettér.

fajok jellemvondsa a gyors novekedés, a korai reprodukcid, a nagyszamu, apro szaporito képlet (pl.
spora vagy mag), ¢s a magas erdforras felhasznalas. Ezek a fajok rovid tartozkodasi idovel a zavart
¢lohelyhez adaptalodtak, ahol gyors novekedésre, és kifejlodésre van sziikség mieldtt még az
¢léhely megvaltozna. Veliik ellentétben a K stratégista fajokat alacsony novekedési rata, késoi
reprodukcio, kevés szdmu, nagy szaporitd képlet, valamint hatékony eréforréas felhasznalas jellemzi.
A K stratégdk a kornyezet eltartoképességéhez igazodd populaciostiriiséget hoznak létre. Stabil,
allando é¢ldhelyen tekintélyes boritast kialakitva tartdsan fennmaradnak. A K stratégistdk inkabb
vegetativ ton szaporodnak, €s tobb évig fennmaradnak, mig az r stratégak inkabb a sporakkal
torténd szaporodast valasztjak és egyéves fajok. Az r stratégista fajok a kiszamithatatlan, allandéan
valtozo, vagy csak rovid ideig l1étezd €lohelyeken sikeres pionirok, esetleg kompetitorok, mig a K
stratégista fajok a stabil, megjosolhato valtozasokkal bird éldhelyen sikeresebbek, mint tolerans,
esetleg agressziv fajok. Grime (1977) az r stratégédkat ruderalisoknak tekinti, a K stratégakat stressz-
toleransoknak, amelyek képesek tulélni a szaraz vagy hideg iddszakot teljes novényként. E kettd
kozé helyezi a kompetitor fajokat.

Természetesen léteznek fajok, amelyek nem sorolhatéak tokéletesen egyik tipusba sem, ezek
az ugynevezett ,,bed hedger” vagy esélylatolgato fajok. Mindkét kritériumnak megfelelnek ¢és trade-
off mechanizmussal valaszolnak a kdrnyezeti viszonyokra, az r vagy K életstratégia koziil azt
valasztjak, amely szdmukra a kedvezdbb alkalmazkodast biztositja.

A mohdkat igen nehéz besorolni konkrétan egyik vagy masik életciklus stratégiaba, hiszen
nem kovetik kovetkezetesen a spéra — juvenilis — éretlen egyed — reproduktiv egyed fejlédési sémat,
ugyanis vegetativ uton, letort fragmentumbdl is képesek novekedni, 0j telepeket 1étrehozni, koszon-
hetéen annak, hogy sejtjeik képesek visszaalakulni a kezdetleges embrionalis, differencialatlan
allapotukba Ujra protonémakat hozva 1étre. Bar a mohak tobbsége nagyszamu, apro6 sporat hoz, de a
legtobbjiik képes rizomaval, indakkal, elagazasokkal is novekedni. Tobb faj kompromisszumos
megoldasként helyezi elétérbe azt a stratégiat, amely az adott kornyezeti feltételek mellett szamara
a talélést biztositja, a mohdk kozt tehat nagy szdmban taldlunk inkabb latolgaténak nevezhetd fajt
(Stearns 1989). Esetiikben az ivaros és a vegetativ szaporodas kozotti energiaraforditast oly modon
kell egyensulyba hozni, ami lehetové teszi szdmukra a fennmaradast.

Az ¢életciklus stratégidkra a kornyezet fejti ki a legnagyobb szelekciés nyomast. A kornyezet
valtozékonysaga alapjan Stearns (1976) a kornyezetet harom 6 tipusba sorolta:

1. hosszt ciklusti ingadozassal jellemezhetd, amelyben a kedvezd idészak a generdcios

periodusnal 1ényegesen hosszabb idejii (pl. tizvész) ;

2. rovid idejii valtozéassal bird, amelyben a véltozatlan id6szak éppen olyan hossza vagy

rovidebb, mint a generacios 1d6 (pl. évszakok) ;

e aciklus er6sen megjosolhato ;

e a ciklus kezdete nem megjésolhat6 ;

e a ciklus kezdete megjosolhatd, de a novekedési periddus feltételei ismeretlenek ;
e aciklus kezdete megjosolhatd, de a feltételek csak részlegesen ismertek ;

3. random valtozassal rendelkezd, tehat nem megjosolhatd (pl. arviz)

During (1979) részletesen vizsgélta a mohdk életciklus stratégidit a kornyezeti feltételek
viszonylataban. Ugy talalta, hogy a mohak harom jelentésebb trade-off mechanizmust alkalmaznak:
1) kevés nagyméretli spora versus sok kis spora, 2) a kedvezodtlen idészakot spora formdjaban
atvészeldk (elkeriilok) szemben a gametofitonként talélokkel (toleransak), 3) és az élettartam
szemben a vele negativan korrelal6 reproduktiv eréllyel (csak a toleransak kozt) (During 1992).
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2.1.1.1 Korlatozo tényezok és a tolerancia hatarai

A mohak egyediilallo fiziologiai sajatossagokkal rendelkeznek, nevezetesen hogy barmely
mas jelentdsebb novénycsoporttal szemben Osszehasonlithatatlanul sikeresebben képesek tulélni a
hideget és a kiszaradast is. Epp ez a fiziologiai képesség teszi lehetévé szamukra, hogy akar olyan
kiilonods ¢éldhelyet is birtokba vegyenek, mint példaul egy vaskalyha, sotét barlang, geotermikus
forras, és csak egy majmoha volt képes egy holdkdzet mintdn is megélni. A mohdk széles korli
elterjedése ugyanakkor nem jelenti azt, hogy egységesen ugyanazzal a fizioldgiai mechanizmussal
rendelkeznének a viz és asvanyi anyagok felvétele, megtartas, és elveszitése tekintetében. Epp
ellenkezdleg, ez a legvaltozékonyabb jellemvonasuk a kiilonb6zd populaciok és fajok kozott. Mig
mezte, addig a mohak inkabb a fiziologiai és biokémiai stratégidik sokasidganak tokéletesitésére
forditottak.

Grime (1977) a stressztényezdket a ndvényi biomassza produkciot korlatozo kiils6 fakto-
rokként értelmezte, kiillonvalasztva a stessztényezoket és a zavarast. A stressztényezoket azokkal a
kornyezeti feltételekkel azonositotta, amelyek teljesen vagy részlegesen korlatozzak a vegetacio
produkcidjat, mint példaul az alacsony fényintenzitas, az elégtelen viz és tapanyag ellatas, az ala-
csony vagy a magas hdmérséklet. A zavaras ezzel szemben részlegesen vagy teljesen megsemmisiti
a ndévényi biomasszat. Illyenek a névényevok, a patogének, az emberi beavatkozas, a szélkar, a fagy,
az errdzids és tlizkarok. A korlatozo tényezdkre a ndovények a mar ismertetett életstratégiakkal,
¢letciklus stratégidkkal valaszolnak. Grime (1990) ugy véli, a mohdk kozott nincs kompetitiv
stratégiaval rendelkezd, inkdbb sterssztoleransak, mivel valddi viz- és tapanyag szallitorendszer
hianydban nem képesek az erdforrasok kizardlagos birtoklasara, és egy nem zavart vegetacidban
dominanssa valni. Kizarélag vizi él6helyen, kiilondsen folyokban, mocsarakban képesek az edényes
novényekkel felvenni a versenyt. Mindemellett a kompetitiv ¢életciklus stratégia csirazoé novények-
kel szemben is 1étezik, amikor a siiri mohaszovedék megakadalyozza szamukra, hogy gyokeret
eresszenek a talajba, vagy hogy elérj¢k a megfeleld energidt biztositd fényintenzitast. Ezenkiviil
ritkan a mohék kozott is dokumentalt a kompeticio.
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2. illusztracio: Balra: egyenstlyi modell a novények kozott a kompeticio, stressz €s zavaras
viszonylataban (Ic, Is, Id). Stratégidk kozott kompetitor (C), stressz-tolerans (S), és ruderalis

(R). Jobbra: kiilonb6z6 ndvényi csoportok stratégia tartomanya, Osszehasonlitva a
kompetitorok, stressz-toleransak és ruderalisok eloszlasat (Grime 1977).

A stressztolerans fajok hosszu élettartammal, alacsony reproduktiv eréllyel, alacsony relativ
novekedési rataval, csekély, de allandod avarral rendelkeznek, és alacsony a morfoldgiai plasztici-
tasuk. A mohdknak megvan az az eldnylik, hogy levald fragmentek révén képesek a vegetativ
szaporodasra olyan koriilmények kozott is, amikor a korlatozé tényezok tal erdsek ahhoz, hogy azt
gaméta, embrio vagy sporangium formajaban atvészeljék.

Alacsony szint(i stressz tagadhatatlanul minden él6helyen eléfordul és szerepe csupan a
novekedési rata és kompeticids viszonyok moddositasaban van. A kritikus stressznek, mint pl. a tél,
azonnali hatdsa van a szervezet talélésére (Grime et al. 1977). De nem csupan a kritikus stressznek
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van a fajokra kozvetlen, él6helyrdl eliminal6 hatasa, hanem kozvetetten a fajok lecsokkent verseny-
képességének is. A stressztoleransabb fajok megnehezitik a kevésbé tolerans fajok visszatértét az
¢lohelyre. A fajok sikerességének legalkalmasabb mérdszama a relativ ndvekedési rata (RGR).
Furnes és Grime (1982) vizsgalatai soran azt talalta, hogy a rovid életii ruderalis Funaria
hygrometrica novekedési rataja kb. 50 mg g'nap™, a kompetitiv Brachythecium rutabulumé 70 mg
g'nap™. Ezzel szemben a stresszelt koriilmények kozt, példaul sziklan é16 mohaknak alacsonyabb a
produkcidjuk, az RGR 5-20 mg g 'nap™ kozotti. Grime (1977) négy tipusat kiilonitette el a kritikus
stressztényezokkel rendelkezd kornyezetnek. A sarkvidéki-alpin régidt €s az arid, szaraz él6helye-
ket, ahol egyarant alacsony a produkci6, és elsddlegesen a kornyezeti feltételek szabjak a korlato-
kat. Az arnyékos ¢€lohelyet, ahol a stressztényezot a ndovények idézik eld, itt a kevésbé tolerans
edényes novényekkel szemben a mohak élveznek elényt. Végiil pedig a tapanyag hianyos teriiletet,
ahol szintén a mohék kertiilnek elényos pozicioba a széllitorendszer hidnya miatt. De nyugodtan
ezek mellé sorolhatd még a magas asvanyi anyag tartalmu, az alacsony vagy magas pH-ji, a magas
homérsékletii, valamint a szennyezett ¢l6helyek is. A mohdk széleskort elterjedését ez a séma is jol
szemlélteti.

A novények tiiroképessége harom faktortdl fiigg. Ezek a genetikai hattér, az aktudlisan
egymasra hato faktorok, és a multbeli események. A legjelentdsebb mechanizmus - ami gyors
valaszt tesz lehetdvé a stresszel szemben - az indukalhaté fehérjék képzdédése, amelyek csak
bizonyos feltételek mellett termelddnek. Ez genetikailag kontrollalt folyamat, de potencialisan a
mult eseményeinek eredménye is. Az indukéalhatd enzimek valaszként a kdrnyezetben bekdvetkezd
valtozasra — mint példaul toxikus fém, vagy so jelenléte, anaerob koriilmények, extrém homérséklet,
patogének megjelenése, tapanyag ellatottsag — lecsokkentik a produkciot. A felsorolt harom faktor
tehat egyiittmikodve vagy kiilon-kiilon is eldsegitik a fajok stressztényezokre adott
valaszreakciojanak kivaltasat.

2.1.2 Mohak vizviszonyainak alakulasa

2.1.2.1 Konduktancia szerkezetek

Mind a természetes, mind a szintetikus szivacsok képesek vizet magukba szivni és megtar-
tani apro kis tiregeik és kapillaris tereik segitségével. A mohak nagy tobbsége kisméreti és vékony
levelli, a mohaszélak és levélkék természetes elrendezésével azonban olyan iiregszerii és kapillaris
szerkezeteket alakitanak ki, ami hasonloképp szivacsként viselkedik. Ez a sajatossag rendkiviil
kedvez0 sajat vizsziikségletiiket tekintve, €s szamos esetben erds hatassal van magara az 6kosziszté-
mara is a tarsulés €s az €l0hely egymasra hatasaval. A mohak tuléléséhez a vizvesztés €s a hosszabb
széaraz iddszak karosoddsmentes atvészelése vagy a kisebb karok gyors helyreallitidsanak a képessé-
ge sziikséges. Azzal, hogy 450 millio éves evolucios torténetiik soran tolerancia mechanizmusaikat
ez iranyban tokéletesitették, messze maguk mogott hagytdk az edényes ndvényeket (Oliver et al.
2000). Ez alapjan talan nem meglepd, hogy a névényfizioldgusok miért épp a mohakat hasznaljak a
kiszaradas-tolerancia tanulmanyok modellrendszereként.

Bar a mohékat az edénynyalabbal nem rendelkezé ndvények csoportjaba soroljak, mégis a
kondukcié nagy szerepet jatszik a filogenetikus torténetiikben. Az Okologiai folyamatokat nem
érthetjiik meg an¢lkiil, hogy ne ismernénk a mohdk szerepét és vizviszonyaikat. A mohak f6
vizforrasa a harmat és az esd, nem pedig a talaj viztartalma, ami az edényes novények szamara
létfontossagu (Anderson ¢€s Bourdeau 1955). A legtobb botanikai konyv olyan szervezetekként
emliti a mohdkat, amelyeknek nincs vizszallitd rendszeriik. Valdjdban szdmos mohafajnak van
lignin, valédi xilém elemek, és trachea nélkiili szallitoedénye olyan egyedi sejtekkel, amelyek a
valddi edényes novényektdl eltéré modon, de részt vesznek a vizvezetésben. Ennek megfelelden
helyesen tehat tigy kell fogalmaznunk, hogy nincs fejlett vizszallitdé rendszeriik, ami 0 perspekti-
véaba helyezi az 6koszisztémaban betoltott szerepiiket.
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Ha a mohakrél van sz6, leginkabb iide, nedves ¢l6helyek jutnak az esziinkbe, tide zold par-
nékkal boritott erd6k, mohak tomkelegének otthont ado lapok. Es valoban, ez a legaltalanosabban
megszokott ¢l6helylik. De ne felejtsiik a szikldk koveit, a diinék homokjat, vagy a félsivatagok
szaraz ¢l0helyeit. Valojaban nincs is olyan hely, ahol az edényes fajok mellett ne lehetne megtalalni
a mohakat is. Viszont a mohdk akar olyan helyen is megélnek, ahol napi rendszerességgel vannak
kitéve hatalmas nedvesség- és homérsékletingadozasnak, ahol az edényes novények képtelenek
tulélni vagy csak kis fajgazdagsdgban vannak jelen. A mohak olyan stratégiat fejlesztettek ki, amit
még csak most kezdiink megismerni, mint példaul a kiilsé feliileti vizszallitas, a sejtrol-sejtre
torténd vizszallitas, vagy a kiszaradt allapot talélése. Proctor (2000a) szavaival élve, a mohak ugy
fejlesztették ki szarazsagtiird képességiiket és a szarazfoldi ¢€lethez torténd adaptacid alternativ
stratégiait, hogy ha csak a legcsekélyebb mennyiségli nedvesség is a rendelkezésiikre all, fotoszin-
tetizalnak és novekednek, ellenben ha hianyzik a viz, felfliggesztik az anyagcseréjiiket. A mohak
fajszamban a masodik legnagyobb csoportja a z61d ndvényeknek.

A mohak két uton képesek a viz mozgatasara, €s gyakran egy ndvényen beliil is 1étezik ez a
két rendszer. Az egyik a belsd vezetés egy kozponti hengeren keresztiil, ez az endohidrikus ut, a
masik a kiilsé vezetés a levélfelszin mentén, ami az ektohidrikus ut (Buch et al. 1938). A nem
leveles majmohak, ¢s a Polytrichaceae, a Mniaceae képviselik az endohidrikus tipust (Buch 1945,
1947; Proctor 2000b). Az ektohidrikus mohak ugy tartjdk fenn a viztartalmukat, hogy sziikség
szerint a kiilsé kapillaris terekbdl abszorbeéljak a vizet (Proctor 2000b). Mind a két méd sajat
szerkezeti adaptaciot igényel. Hébant (1977) olyan sejtek jelenlétét figyelte meg Dendroceros-ban,
amely floem rostasejtekre hasonlit, ¢s mar 1901-b6l ismert Pallavicinia lyellii majmohaban
vizvezetd rostszal (Tansley és Chick 1901). Ezen fajnak az edényesekhez hasonléan hosszu
vizvezetd sejtjei vannak, ferde végekkel, amelyek az éréssel elhalnak. A Takakia €és szamos
Calobryales, Pallaviciniaceae (Metzgeriales) csaladba tartozd majmohanak léteznek vizvezetd
sejtjei, amelyek a plazmodezmakbol szarmaztathaté polusok altal atlyuggatottak, bar ezek nem
szervezOdnek kozponti hengerbe (Ligrone et al. 2000). Kawai (1991a) moha szarban edényes
fajokra emlékeztetd strukturat irt le (pl. Trichodon cylindricus), ahol a cortex (kéreg) sejteket
epidermisz réteg veszi koriil, de nincs kozponti henger. Ezen alapstruktira azon pleurokarp
mohdkra jellemzd, amelyek az oldott anyagokat leginkdbb horizontalis iranyban szallitjak.

Akrokarp mohék kozt szamos olyan faj létezik, amely sokkal komplexebb szarral rendelke-
zik. Megkiilonboztetlink leptomat, amelyet floemszeri sejtek (leptoidok) alkotnak. Keresztmetszeti
képen nehéz megkiilonboztetni a kéreg sejtektdl, hosszmetszeti képen floem rostasejtekhez hasonlo
¢s a hidromat veszi koriil. A hidroma tracheida szerii sejtek (hidroid) 6sszessége, melyek kdzt nincs
horizontalis kapcsolat. A szteroma vékony, megnyult, vastag falti rostdhoz hasonlo sejtek (sztereid)
Osszessége, amelyek a hidromaval egyiitt a kdzponti hengerben vagy a levél bordaban (kdzépsd
erezethez hasonlo) vannak jelen (Zamski és Trachtenberg 1976). A megnyult vizvezetd hidroidok
jellegzetesen 2-3-as csoportban talalhatoak a mohdk szardban (Hébant 1970), hasonléak a
tracheidakhoz, de lignint nem tartalmaznak ¢€s hianyzik a masodlagos sejtfalvastagodas és a csavart
jelleg (Taylor 1988, Zamski ¢és Trachtenberg 1976). Az érés soran a hidroidok elhalnak, iiressé
valnak - akar a xilém - és ferde végekkel érintkeznek egymassal (Richardson 1981). Polytrichum
commune esetében kimutattak, hogy ezen sejtvégek ferde fala jelentds ateresztoképességgel bir, mig
az anyagok aramlasa lateralis irdnyban akadalyozott (Scheirer és Goldklang 1977). Bar a hidroidok
nem tartalmaznak lignint, polifenol sejtfalalkotokat azonban igen. Ezen vegyiiletek a ligninhez
hasonldéan megvédik a sejtfalat a hidrolitikus lebontastol, és eldsegitik a belsd vizvezetést. Valodi
levélerezet, amely Osszekapcsolja a levélbordat a hidromaval, szintén megtalalhatdo szamos
Polytrichaceae fajban, a Mniaceae félékben azonban nem valddi erezetet talaltak, amely nem
teremt kapcsolatot a borda és a hidroma kozt. A leptoma a Polytrichaceae fajok ismert jellegze-
tessége, de talaltak Sphagnum, Hookeriaceae, Neckeraceae, és Orthotrichaceae fajokban is
(Ligrone és Duckett 1994, 1998; Duckett és Ligrone 2003). A leptoidokban a riboszomak szétesnek,
a sejtmag kisebb lesz ¢és inaktivalodik, akar csak a floem rostasejtekben (Richardson 1981). A
Polytrichaceae félékben leptoidok végei nem kapcsolodnak porusokon keresztiil, de szamos
plazmodezmaval igen. A leptoidokkal szomszédos parenchima sejtek kloroplasztjai keményitot
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raktadroznak, és ahogy az edényes novények esetén, itt a leptoidokon keresztiil szénhidratok és
egyéb anyagcseretermékek szallitddnak az asszimildlé cstcsokbdl. A rizémak - akarcsak a
magasabb rendli novényeknél - a moha talajhoz torténd rogzitését szolgaljak, de nem vesznek részt
a vizfelvételben.

lamina costa

3. illusztraci6é: Moha levéllemezének keresztmetszeti képe a levélbordat koriilvevo sztereid
sejtekkel (Janice Glime).
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4. illusztracio: Szar keresztmetzete, amelek a kozponti henger hidnyat, a kdzponti henger

(rost) meglétét szemlélteti a kdrnyez6 hidroid és leptoid sejtekkel fent: Trichodon cylindricus.
(Janice Glime), kozépen: Plagiomnium. (Janice Glime), alul: Polytrichum. (Isawa Kawai).

2.1.2.2 Vizmozgas

Ahogyan az edényes ndvényeknél, ugy a mohdk esetében is az endohidrikus és ektohidrikus
vizmozgast a tenzids erdk biztositjdk (Zamski és Trachtenberg 1976). Az elsddleges vizkészletet
igen gyakran nem a talaj biztositja a mohdk szdmara, hanem a szércsucsot, levelet érd esd, kod és
harmat. Mar korai megfigyelések sordn bebizonyosodott, hogy a kiilsé vizvezetés gyorsabb, mint a
belsé (Bowen 1933a, b, ¢; Clee 1939). Ez a sziik bels6 utak magasabb ellenallasaval fiigg 6ssze. A
tapasztalatok azt mutatjak, hogy a bels6 vizvezetés hasznalata egy egyeden beliil a részek koraval is
valtozik. Entodon rubicundus szaranak idésebb szakaszan megsziinik a bels6 szallito mechanizmus,
mig a fiatalabb szarrészben kimutathatdo a kozponti hengerben. A kiilsé széllitdé utak mind az
idésebb, mind a fiatalabb régioban megmaradnak, ahol 1 centiméternyi szallitas 12 6ra alatt torténik
meg (Mizushima 1980).
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Az ektohidrikus mohak szamara valoban a kiilsd vizszéllitas az elsddleges, vizabszorpcid a
moha teljes feliiletén torténik.

5. illusztracio: Kapillaris viz megtartdsa a Bryum levelei kozt (John Hribljan).

Az ebbe a csoportba tartozd mohdknak nincs kiilsé vizlepergetd rétegiik, vagy csak a
levélesucs végi papilldkon van. Az ilyen levelek konnyen veszik fel a vizet a feliiletiikon (Proctor
1982, 1984). A vizmozgas ¢és a kapillaris terek kozti osszefliggés igen bonyolult. Ahogy a moha
nedvesedik, ugy valtoznak a kapillarisok a levelek szétteriilésével. Eldnyt jelent szamukra a
térfogatukhoz viszonyitott hatalmas feliilet, amelyet az apro levélkék sokasaga, a rajtuk taldlhato
papillak (feliileti sejtfalak kisebb-nagyobb, olykor tiliskeszerli kiemelkedései), tomentumok
(nemezszeri, apr6d szorszalak szovedéke) biztositanak (Proctor 1984). A vizlepergetd réteg
hianydban a mohdk perceken belill elérik a teljesen hidratalt allapotukat. Gyakorlatilag minden
pleurokarp, szdmos akrokarp és sok lombos majmoha kész ujranedvesedni az esdzés elsd par
percében. Az ektohidrikus megjelenési forma jelentés mértékben fligg attdl, hogyan jut at a viz a
levélfeliileten keresztiil kodos, harmatos koriilmények kozott. Tehat a ndvekedési- és €letformat
tekintve a pazsitformdji akrokarp mohdk nagy része endohidrikus, a legtobb szovedék ¢és
szényegformaju pleurokarp moha ektohidrikus (Richardson 1981).

Az ektohidrikus mohdk esetén a felsd leveleknek és a hajtascsucsoknak a leggyorsabb a
vizvezetésiik, igy gyakran az alsé levelek jutnak utoljara vizhez (Zacherl 1956). Ennek akkor van
jelentdsége, ha kevés viz all rendelkezésre, €s ha csak a csucsi leveleket éri a fotoszintézishez
elegendd fény, az apikalis vizmozgas ugyanis eldsegiti a vizvisszatartast. Ugyanakkor ezek a
levelek képesek a kodot vagy harmatot is hasznositani. A kezdeti vizmozgas tisztan ektohidrikus a
legtobb szdraz moha esetén. Az endohidrikus mohak esetlegesen képesek ektohidrikus
vizszallitasra. Bayfield (1973) azt tapasztalta, hogy a Polytrichum commune ektohidrikus
jellemzoket mutat kozepes nedvességviszonyok mellett, azonban erds vizgdzdeficit mellett
talnyomorészt endohidrikus.

Az endohidrikus mohak tébbnyire vizallo kutikuldval rendelkeznek, amely megakadalyozza
a vizfelvételt a leveleiken keresztiil (Lorch 1931; Buch 1945; Bayfield 1973; Proctor 1979a).
Néhany fajnal a kutikuldt még viaszréteg is boritja (Proctor 1979b; Haas 1982), &m ez a viaszos
réteg valojaban csak kismértékben ndveli meg a vizdiffuzios ellenallast, inkdbb vizlepergetd
funkcidja van, amely nagyobb CO, diffuziot biztosit a levél belseje felé¢ (Proctor 1984). Az endo-
hidrikus mohak — pl. Polytrichum és Marchantiales fajok — szamara fél 6ra vagy még annal is tobb
1d6 szilikséges a viz felvételéhez (Proctor 1984). Ezen tipusu mohdk a viz és szénhidrat szallitast a
hidréma és leptoma rendszeriikon keresztiil valésitjdk meg. Az egyetlen lehetdség a kiilsé vizveze-
tésre a ndvény csucsi részén adott, ahol az elsddleges vizabszorpcié meg is torténik (Brown 1982).
Endohidrikus mohaknal, mint pl. a Polytrichum fajoknal is, ezt az apikalis abszorpciot elbsegiti,
hogy az also, érett levelek kutikuldja megakadalyozza azok vizabszorpciojat.

A talnyomorészt endohidrikus mohak, mint a Polytrichum, Dawsonia, és Climacium, képe-
sek rhizoidjaik segitségével vizet felvenni a talajbol és a csucsi rész felé széllitani az Ggynevezett
kozponti hengeren keresztiil. A Polytrichum fajoknal 1étezik Gsszekottetés a kozponti henger és a
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levélbordak kozott (Zacherl 1956). A legtobb mohafaj még kozponti hengert sem tartalmaz, vagy
nincs kapcsolat a kdzponti henger és a levélbordak kozott, pl. Climacium americanum, C. dendroi-
des, Rhytidiadel phus triquetrus, és Rhytidium rugosum (Colbert 1979). Osszekéttetés hianyaban a
levélbordak kiterjednek a szar kérgi részébe ¢€s lehetové teszik a tokéletes belso transzportot. Ebben
az esetben a diffuzids gradiens biztositja a folyadékszallitast a kérgen keresztiil. A kriptogamok,
ezen beliil a mohak teljesen hidratalt allapotban szignifikdns mennyiségben tartalmaznak intercellu-
laris vizet. Ez az extracellularis ut teszi lehetdvé a vizmozgast a levélfeliilettdl a szar felé.

A mixohidrikus mohékban mind az endohidrikus, mind az ektohidrikus mod egyarant
fontos. Ezen mohdak kis mérettel rendelkeznek, tulnyomorészt az agyagos talajon €16 akrokarp
mohdk tartoznak ebbe a csoportba. Valdjdban a legtobb moha, vagy talan mind, akar
mixohidrikusnak is tekinthetd, hiszen bizonyos mértékben mindegyik esetében megtalalhat6 a kiilsé
¢s a belsd vizszallitasi mod.

Sok moha szdmara az ¢jszaka az egyetlen rehidratacids idészak. Ez kiilondsen igaz a
sivatagi mohakra, mint példaul a Syntrichia (Tortula) ruralis-ra. A S ruralis az éjszaka folyaman
elegendd mennyiségli vizet képes felvenni a harmatbol, és virradat utdn mar mésfél ora elteltével
eléri a fotoszintetikus aktivitasdnak maximumat. A kora reggeli periddus elég szdmara a kiszaradas
okozta karok kijavitasara (Csintalan et al. 2000). Eppen ez a képesség teszi lehetdvé a napi
kiszaradas-tjranedvesedés ciklusainak elviselését. A borealis erdokben ¢16 mohak vizfelvétele és
vizszéllitasa sem egyszeriien a talajfelszin feldl torténik. Amikor az erdd aljnovényzetének mikro-
klima homérséklete csokken éjszaka, a mohak feliiletén kondenzacids viz jelenik meg a kicsapodas
kovetkeztében, amely a csucsok feliiletérdl vizfelvételt és ezzel egyiitt tomeggyarapodast eredmé-
nyez. A csokkend hémérséklet és a magas relativ paratartalom biztositja, hogy a mohaszalak csu-
csai elérjék a harmatpontot. Ez legkifejez6bb késé nyaron, amikor az aljnévényzet mikroklimaja a
legmelegebb, ehhez képest viszont igen alacsony €jszaka a novények levélfeliiletének homérséklete,
eldidézve ezzel a kondenzaciot (Carleton és Dunham 2003).

A magasabb rendli novényekhez hasonléan a vizmozgas mozgaté rugdja mohdk esetén is a
kornyezd levegd vizgdzdeficitje (Bopp és Stehle 1957). A transzspirdcios vizvesztés azonban
sztomak hidnyaban a teljes viaszréteg-mentes levélfeliileten torténik. Bowen (1933a,b,c) kimutatta,
hogy a rendelkezésre 4ll6 viz nagy része a mohaszarak és levelek kozott kapillaris filmként emelke-
dik a fszar és elagazasok csucsai felé, ahol a fiatal, vékonyfalt sejtek abszorbealjak. Innen lateralis
iranyban diffundal a szovetek belsejébe. Polytrichum fajok tisztan belsé vizszallitasuk segitségével
tartjak meg turgorukat 90% relativ paratartalom mellett, mig 70% RH esetén a belsd ¢és kiilsd
vezetés is sziikséges ehhez (Mégdefrau 1935).

2.1.2.3 Novényi stratégiak az €élohely vizviszonyainak megfeleléen

Kiszaradt allapotban a legtobb moha ¢lettelennek tlinik, és ez a nedvesebb ¢lohelyeket
kedveld fajoknal tényleg igy is van, de sok koziiliik még ekkor is képes 1) csucsi és oldalhajtasokat
képezve Ojra¢ledni, raadasul akar még perzseld tiizet kovetden is!

A xerofiton mohak levél és szarszovetei akar 19 év idétartamu herbariumi kiszaradas utan is
képesek regeneralodni (Alpert 1982, Volk 1984). Megel6z6 vizsgalatainkban a Syntrichia ruralis
tobb mint haromévnyi herbariumi kiszaradt allapot utdn képesnek bizonyult a frissen gytijtott
kontroll egyedek fotoszintetikus aktivitasat megkozeliteni (Benkd et al. 2002). A Plagiochasma
appendiculatum optimalis ndvekedését 60%-os nedvességtartalom mellett éri el, ugyanakkor 10-
100% nedvességtartalomnal is képes csucsi novekedésre és elagazas létrehozaséara (Vishvakarma és
Kaul 1988). Azon mohdk, amelyek paradus kornyezetben élnek, gyorsabb fejlédést mutatnak tobb
szarelagazassal, nagyszamu rhizoiddal, kisebb levelekkel, kevesebb ¢és kisebb sejtekkel €s nagyobb
kloroplasztokkal (Davy 1927). Azon mohak, amelyek alacsony vizellatottsagut mikroklimaban
¢lnek, a maximalis nett6 fotoszintetikus nyereségiiket is alacsonyabb viztartalom mellett érik el, és
eredményesebben regeneralodnak hosszabb kiszaradt allapoti periddus utdn (Alpert és Oechel
1987).
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6. illusztracio: Polytrichum-on friss z6ld hajtasok jelennek meg egy héttel az erdei tliz utan (Janice
Glime).

A mohdk szaraztomegre vonatkoztatott maximalis viztartalma teljes turgorallapotban (ami-
kor a feliiletiikon mar épp nem tartalmaznak vizet) igen széles hatarok kozt mozog. Az optimum
200-1500% kozott talalhatd. Szamos mohdnak eldnyds a magas viztartalom, de a feliileten 1évd viz
akadalyozza a CO, diffuziot, valamint a belsd terekben taldlhato tilzott vizmennyiség is megzavar-
hatja az élettani folyamatokat (Proctor 2000, Dilks és Proctor 1979). Richardson (1981) a mohakat
harom vizstratégia csoportra osztotta: az akvatikus és a mezofiton tipustiak folyamatosan nedves
kornyezetben €lnek, tovabba a poikilohidrikus tipusuak, amelyek kiszaradnak, majd visszanyerik
normalis anyagcsere aktivitasukat, amint Ujranedvesednek. A poikilohidrikus mohafajok viztartalma
szorosan Osszefligg a kornyezeti viszonyokkal. Viztartalmukat a belsd szerkezet és a morfologiai
szerkezet is befolyasolja, bar gyengébben, mint a kornyezet. A szarazsagtiiré Barbula aurea képes
az alacsony vizkészletét ellenstilyozni azzal, hogy fotoszintézisének fénykompenzacios és fényteli-
tési pontja is viszonylag alacsony (Rundel és Lange 1980). Ez teszi szdmukra lehetdvé a kora reg-
geli fotoszintézist harmat felvételét kovetden, még mieldtt jelentkezne a magas evaporacios stressz.

A mohdk az ¢ldhelyek vizviszonyaihoz torténd alkalmazkodas sordan a strukturalis
adaptaciok igen sok tipusat aknazzak ki. Polytrichum commune esetében négy szintet kiilonboztetett
meg Sarafis (1971) a vizvesztés szabalyozasaban:

1. tarsulés szintjén

2. egyed szinten - levélslirliség és méret, n6vénymagassag

3. levél szintjén - levélmozgés, pondorddés

4. molekuléris szinten - viaszréteg a levélfeliileten.
De ezeken feliil igen fontos a belsé szerkezeti €s a sejtszintli fizioldgiai adaptacio is, mint példaul a
szar kdzponti hengere, a levélorientacio, feliileti bordak és sejtfalbarazdak, szarnyas sejtek, papillak,
pseudopapillak. Levélszérok Schistidium apocarpum-on nem is jelennek meg nedves él6helyen
(Hébant 1977). Ugyanigy, egy-egy fajon beliil a rhizoidok kevésbé fejlettek vagy hidnyoznak
nedves koriilmények kozott (Smith 1988). Az Andreaea blyttii novekvO paratartalom mellett
hosszabb, szélesebb levelekkel, hosszabb sejtekkel, szélesebb levélbordakkal, hosszabb szarral
rendelkezik, viszont a levelek szdma kevesebb egy szarra nézve (Heegaard 1997).

Li et al. (1992) Shagnum magellanicum és S papillosum szerkezeti és fiziologiai
A széaraztdmeg a nedvesebb €él6helyen nagyobb volt a tobb 1j elagazas eredményeként, kiilondsen S
papillosum esetén. Szarazabb viszonyok kozt a szarak vastagodtak, a vastagabb hyalinréteg
eredményeképp. Ennek kovetkeztében nétt az abszorpcids €s viztarolo kapacitas. A kdzponti henger
hidroidjainak a szama valtozik a Polytrichum commune-ban a nedvesség-gradiens mentén.
Pseudoalpin gyeptarsulas egyedeiben 900, mocsaras teriileten 400, mesterséges lapon 280, viz alatti
¢léhelyen 70 db volt a kdzponti henger hidroid sejtjeinek a szama (Hébant 1977). Stirti rhizoiddal
vagy tomentummal rendelkezd mohdak kapillarisaikon jobban vezetik és tartjak meg a vizet. Bryum
algens siirii thizoid tomentumaival szignifikansan tobb vizet tarol, mint ritkas rhizoiddal rendelkez6

20



tarsai (Smith 1988). Meglepé mddon a Polytrichum juniperinum rhizoidjai viaszos kutikulaval
rendelkeznek, igy a vizfelvételben kevésbé vagy egyaltalan nincs szerepiik, inkdbb a vizvesztés
valasztanak ki differencialodott szOérokon keresztiil (Berthier et al. 1974). Ezen nyalka a
vizvisszatartasban betdltott szerepe 1évén megvédi a ndvekvo csucsi sejteket.

Szamos vizmegtartd adaptacid létezik, ugymint pordzus levélsejt, bardzda, hajlat, hiivelyes
levélalap, rhizoidok, tomentum, amelyek nagyobb kapillaris helyeket biztositanak a
vizvisszatartashoz (Proctor 1979a). A kis harmat mennyiség, amelyet a mohak csucsi része, foként a
novekvo régid akkumuldlni tud, meghatirozé a talélésben (Lange 1969; Kappen et al. 1979). A
novekvod, fotoszintetikusan aktiv csucsi levelek védelmére szolgalnak a levélvégeken megjelend
szOrszerli képzédmények azaltal, hogy az egymast részlegesen fedd levelek esetén visszaverik a
fénysugarakat, valamint csokkentik az evaporacios veszteséget a légaram elterelésével. Grimmia
pulvinata és Syntrichia intermedia szorocskéinek eltavolitasaval kimutathatd, hogy azok
jelenlétében a vizvesztés 35%-ban csokken (Proctor 1980).

2.1.2.4 Levélstratégiak

Polytrichum commune viztartalmanak csokkenésével a levelek elrendezddése valtozik.
Ahogy a viztartalom csokken, a levelek a szar koriil 6sszepondorddnek, ezzel nd a vizvisszatartas
(Bayfield 1973). A Hedwigia ciliata szaraz allapotban csaknem felismerhetetlen. Bayfield szerint ez
a valtozés kiszaradas alatt a vizvesztés szabalyozasaban jatszik szerepet azzal, hogy kapillaris
helyeket biztosit az egymast atfedd levelek és a szar kozt. Proctor (1979a) azt talalta, hogy sok
ektohidrikus rendbe tartozé mohafajnak konkav levelei vannak. Nedves koriilmények kozott ezen
homorulatok megtelnek vizzel. A konkév levélforma feloldja a gazcsere és a viztelitettség
ellentmondasat. A levél egyik feliilete az atmoszféraval, a masik pedig vizzel all kapcsolatban. A
kiszaradas alatt 0sszepondorodé levelekkel, mint a Syntrichia ruralis sokkal sotétebbnek, akar
barnanak latszik ¢s lényegesen kisebb levélfeliilet all kapcsolatban az atmoszféraval. Amikor a
nedves sejt megvaltoztatja az optikai tulajdonsagait, a sejtfal attetszbbé valik. A levelek gyorsan
szétteriilnek ujranedvesedés alatt. Sphagnum sp., Ptilium crista-castrensis, Pleurozium schreberi, és
Dicranum polysetum csucsi levelei 1.5-2 masodperc alatt szétteriilnek, amint viz éri 6ket. Sok
xerofiton majmohanak sisak (Frullania) vagy zacsk6 (Radula) szer(i lebenykéi vannak, amelyek
vizraktarozasban jatszanak szerepet. Sok mohafaj levelének alapi részén szarny alaki megnyult
sejtek talalhatok, amelyek vékony sejtfallal rendelkeznek. Ezen sejtek fala Osszehuzodik a
kiszaradas alatt felkésziilve arra, hogy vizet vegyenek fel a kapillaris helyek feldl. A levélalapi
sejtek citoplazméja szintén Osszehtzodik kiszaradds folyaman és a sejtben gazbuborékok
képzédnek. Ujranedvesedés alatt a gazzsebek mérete csokken, majd 20-30 masodperc multan
eltinnek, és a citoplazma ujra teljesen kitdlti a sejtet. Ez magyarazza a levelek igen gyors
szétterililését ujranedvesedés alatt (Tucker et al. 1975).

Amint mar fentebb emlitettem, igen sok szdraz ¢l6helyen eléfordulé moha levele sz6rozott
(Grimmia, Schistidium, Campylopus, Hedwigia, Syntrichia). A sz6rok feladata a napsugarzas
visszaverése, ezzel csokkentik az energia abszorpciot, a feliileti hdmérsékletet €s az evaporaciot.
Csokkentik a feliileti hatarréteg vezetdképességét is, az igy kialakuld vastagabb feliileti
hatarréteggel pedig tavolabb tartjak a levélfeliiletet a kornyezd levegotol és csokkentik a diffuzids
gradienst. Ugyanakkor kondenzacios feliiletet biztositanak kddos, paras koriilmények kozt, amely
sok esetben az egyetlen viz és tdpanyagforrast jelenti (a kod tobb mint 50% tadpelemtartalmu lehet)
(Chang et al. 2002). A feliileti sejtfalak kisebb-nagyobb kidudorodasai, tiiskeszeri kiemelkedései a
papilldk, amelyek megtalalhatok a nedves él6helyek fajaindl is, mégis fontos szerepet toltenek be a
szaraz €léhelyen eléfordulé mohdkban. Tortula muralis-ban a papillak kapillaris vezetérendszert
alkotva lehetové teszik a gyors vizmozgast (Proctor 1984). A levélborddk a levelek szilarditasat
szolgaljak, de szdmos mohdban vizszallitd szerepet is betdltenek (Frahm 1985). A levélborda
megjelenésében az €l6hely is szerepet jatszik, de inkédbb genetikailag meghatarozott. Vizi habitusu
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mohéakban a borda rovidebb, vékonyabb, vagy meg sem jelenik. A levélrancok, hajlatok szintén
csokkentik a kitett levélfeliiletet, ezzel az evaporacios veszteséget. A kiszaradds alatt kialakulo
rendezett rancok hozzajarulnak a konkav feliilet kialakitasahoz.

A xerofiton mohaknal a lamelldk borda feletti elagazd filamentumokként jelennek meg,
amely nedvdis megjelenést kolcsondz, mint pl. az Aloina brevirostris esetében. A Polytrichaceae
csaladban a Polytrichum és a Dawsonia nemzetségbe tartozo endohidrikus fajoknal vertikalis lamel-
lak talalhatok a levéllemezeken. A lamellak kapillaris és holt légtereket biztositanak, amelyek csok-
kentik a vizvesztést ezeken a terjedelmes feliileti leveleken keresztiil. Szamos fajnak (Polytrichum
hyperboreum, P. piliferum, P. juniperinum) a levéllemez szélén olyan elvékonyodott, lapos rész
talalhatd, amely nem tartalmaz bordat és a lamellak folé hajlik. Az igy kialakuld belsé struktura
hasonlit a magasabb rendli ndvények paliszander mezofillum szerkezetéhez. A lamellaval ellatott
levelek szintén képesek a szar koré Osszepondorddve felcsavarodni. Ez a szerkezeti megoldas és
tulajdonsag lassitja a vizvesztést, a kiszaradt periodus alatt arnyékolassal védi a klorofill
molekuldkat, ugyanakkor maximalis fénykihasznalast tesz lehetévé a nedves koriilmények kozott. A
lamelldk sajatos tulajdonsaga, hogy zard sejtjeit viaszréteg boritja, amely viztaszito tulajdonsagaval
megakadalyozza a viz bejutdsat a lamelldk koz¢. Mindezt figyelembe véve a lamelldk tehat a
novekvo gazcseréhez alkalmazkodtak és a vizfelvétellel ellentétben inkabb a vizvisszatartasban, ¢és
a vizlepergetésben fontosabbak. A sztereidek a levélben ereket formaznak a borda egyik vagy
mindkét oldalan és valdszintileg a kiszaradas elleni védekezésben is szerepiik van (Frahm 1985).

A mohalevelek sejtstrukturaja is igen sokrétli alkalmazkodast mutat. A xerofiton mohaknak,
ugymint a Syntrichia, Encalypta, és Anomodon viticulosus meglehetésen vékony sejtfaluk van és
externalis vizszallitasuak, ami azt sejteti, hogy a belsd vizvezetéssel rendelkezé mohdk sejtfalai
vastagok (Proctor 1982). Ugyanakkor szamos szdraz ¢l6helyen megtalalhatdo moha sejtfala vastag.
A Rhacocarpus purpurascens ecgyedi eszkozzel rendelkezik a kod, harmat, és/vagy esé
viztartalméanak felvételére. A négyrétegli sejtfal sajatos felépitésti, liregeket, hézagokat tartalmaz
(Barthlott és Schultze-Motel 1981; Edelmann et al. 1998). A sejtfal flexibilitasa elOsegiti a talélést.
Kiszaradas alatt ez teszi lehetové a sejt 50-70%-o0s 0sszehtizodasat anélkiil, hogy levegd 1épne be a
szarado sejtbe (Moore et al. 1982).

Tobb taxon esetében megfigyelhetd, hogy a levelek €lét hosszi, megnyult sejtek hataroljak,
melyek vizszéllitasra képesek, és eldsegitik a viz felvételét, tehat fontos szerepiikk van a levél
nedves-szaraz allapotanak atmenetében (Lowell 1998). Amikor az Atrichum undulatum levelei
nedvesek, a megnyult hatarol6 sejtek szinte egy tokéletesen sima felszinné feszitik ki a levéllemezt.
Amikor a levél szarad, a szarado levélsejtek ellentétes erdi €s a hatarold sejtek eredményeként a
levelek felcsavarodnak.

A szintelen hyalinsejtek a Sphagnum és Hedwigia fajok leveleinek jellegzetességei, de
szamos xerofiton moha levélszalkajanak alkotoi is. A Sphagnum fajokat xerofiton vizindvényeknek
tekintik. Mivel tobbnyire nedves mocsarakban élnek, hidnyzik a belsé vizszallitdo rendszeriik.
Amikor a viztabla alacsony nyaron, szembe kell nézniiik a kiszaradas veszélyével. A Sphagnum
fajok gyengén tiirik a szdrazsagot, de viszonylag jo szarazsag elkeriilok (Li et al. 1992). Az elhalt
hyalinsejtek mint viztarozok veszik koril a fotoszintetizald sejteket €s biztositjdk szdmukra a
vizkészletet. A hyalinsejtek vizfelvétele 25-szordse a sajat tomegiiknek (Andrus 1986). Az igy tarolt
viz segitségével a Johagnum fajok olyan koriilmények kozott is képesek fotoszintézisiiket hosszabb
idon at fenntartani, amikor mas fajok mar a vizhidny miatt kiszaradtak (Rice és Giles 1996).

2.1.2.5 Fizioldgiai adaptacio

A szarazsag-tolerans mohdk tobbé-kevésbé megtartjdk normal anyagcseréjiiket csokkent
térfogatl sejtjeikben alacsony vizpotencial érték mellett is, mialatt képesek elviselni a citoplazma és

crer

pulvinata 6t egymast kovetd szaraz napot is képesek voltak elviselni anélkiil, hogy a szaradas jelét
mutattdk volna, nem csokkent le fotoszintézisiik fotokémiai hatékonysaga és kovették a normal
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diurnélis ciklust (Schroeter et al. 1999). A szarazsag elviselése két uton valdosul meg: a
kiszaradastiirés ¢és a kiszaradas elkeriilése alapjan. A kiszéradas elkeriilése a moha nyugalmi
fejlédési stadiumaval torténik, azaz spora vagy diaspora allapotban. A mohdknak nincs ugyan
valodi gyokeriik vagy valodi foldalatti raktarozé szerviik, azonban sok fajnak van foldalatti giimdje,
amely szignifikdns mennyiségben tartalmaz lipideket és keményit6t (Duckett és Pressel 2003). Ez
egyfajta adaptacidé a szarazsag elkeriilésére (El-Saadawi és Zanaty 1990). A kiszaradastolerans
vegetativ novény viztartalmanak elvesztése soran teljesen inaktiv, nyugalmi allapotba kertil,
anyagcsere aktivitasa alig észrevehetd szintre csokken, ugyanakkor viztartalmanak helyreéllasa utan
képes regeneralodni és visszanyeri normal fotoszintetikus aktivitasat, novekedését. A fejlodési
szerkezetik nem engedi meg a levelek lehullasat, mivel nem talalhatéak riigyek minden
levélhonaljban. Csodalatra méltd képességiik, hogy a nem valddi széraik képesek a sziikséges
energiat tarolni és tdmogatni az 0j levelek ndvekedését minden eldzetes energia input hianyaban. A
levelek bepdndorddése és felcsavarodasa kis légréseket eredményeznek, amelyek csokkentik a
légmozgast a levélfeliilet kozelében. Azzal, hogy a levéllemezek kozelebb keriilnek a szarhoz,
valamint az egymasra boruld levelek megvédik a levélfeliiletet, f0képp a levél fonakjat az erds
sugarzastol. Specializalt energiaraktarozd szervek hidnyaban a megfeleld életciklus kivalasztasa
jelent egyfajta lehetdséget a talélésre.

Bryum bicolor foldalatti rhizoidalis guméival és szargumoival képes a szaraz idGszakot
nyugalmi allapotban elkeriilni, ugyanakkor ismert esetében a protonéma, a f6 szar és a szarcsucs
szarazsagtoleranciaja is (El-Saadawi és Zanaty 1990). Funaria hygrometrica csupan elkeriild
mechanizmussal bir hagymaszerti, levélhonalji vegetativ propagulumai segitségével.

Mivel a mohdk kiszaradasa 6sszhangban van a kornyezetiikkel, ezért a kiszaradéas-tolerancia
is fajonként eltéré idészakra esik. Egyik csoport télen mutat csekély mértékii kiszaradastiirést, a
masik csoport nyaron képes elviselni a széraz allapotot, de természetesen vannak fajok, amelyek
nem mutatnak szezonalis eltérést a kiszaradas tolerancidjukban.

A mohak fiziologiai allapota, és ennél fogva a kiszaradas-tolerancidjuk is évszakonként
valtozik. A legtobb moha 6sszel és kora télen a legérzékenyebb, mivel legtdbbjiik ndvekedése ekkor
a legintenzivebb (Dilks és Proctor 1976a). A tolerancidjuk tavasztdl kezd er6sddni €s kora nyaron
éri el maximumat, amikor a legtobb faj nyugalmi allapotba keriil. Bizonyos fokt akklimatizacid
megjelenik, amint a nyar kézeledik (Richardson 1981). Dicranum japonicum hosszabb szarazsagot
képes talélni, ha aktiv hajtisait januarban hozza, mintha kora szeptemberben vagy aprilisban.
Polytrichum attenuatum esetében kedvezébb a szeptemberi aktiv hajtasndvekedés. A szezonalis
stratégia az ozmotikus értékek évszakonkénti valtozdsdban is megmutatkozik. Ez harom tipust
lehet: magasabb értékek nyaron, alacsonyabbak télen; magasabb értékek télen és alacsonyabbak
nyaron ; nincs szezonalis valtozas (nedves él6helyen). Az antarktiszi mohédk fotoszintetikus rataja a
kiszaradas-ujranedvesedés ciklusat kovetve csokken tavasztol dszig.

Bowen (1931, 1933a,b,c) ¢l6hely vonatkozasdban (vizi, nedves, szaraz) hasonlitotta 0ssze a
mohdk szadrmenti vizszallitdsat. Az externalis vizszallitashoz torténd adaptacid szorosan korrelal az
¢lohellyel. A vizi ¢életmddi mohdk csekély vezetési képességgel birnak mind a kiilsé, mind a belsd
vizvezetés tekintetében. A kozponti hengernek kis szerepe van a vizvezetésben, kivéve azon
fajokat, ahol jol fejlett kdzponti henger jelenik meg (pl. Mniaceae). A morfoldgiai adaptacio
meghataroz6 a vizszallitas tipusaban. Mnium hornum jé kiilsé vizvezetéssel rendelkezik az erésen
egymast atfedd levelei, és a kis levéltapadasi helyek kovetkeztében. A gyapjas levélfeliileti
Rhizomnium magnifolium jo externalis vezetéssel bir a szarat atdleld, egymasra lapuld levelei
segitségével, de a bels6 vizszallitas sokkal jobb Mnium hornum esetében. Plagiomnium undulatum
elvékonyodod levélnyéllel és egymast nem atfedd levelekkel rendelkezik, az externalis vizszallitas
emiatt szinte teljesen hianyzik. Ezt tAmasztja ald az is, hogy vastag sejtfala és kutikularis bevonata
van. A kdzponti henger pedig a szar atméréjének 2/3-at teszi ki. Hasonldan a Polytrichum commune
belsé vizszallitdsa meghatarozobb, mivel jelentdés hidroiddal rendelkezik, valamint viaszos réteg
boritja a leveleit. Az alaszkai fekete lucfenyd erddben ez az endohidrikus faj jobb szarazsagtiironek
bizonyult nyaron, mint a Hylocomium splendens, Pleurozium schreberi, Sphagnum subsecundum
(Skré et al. 1983a). Bar a kapillarisokon keresztiili kiilso vizszallitds gyorsabb, még sem lehet teljes
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biztonsaggal kijelenteni, hogy a szarazsagtiird6 mohafajok nagy része csupan ezzel a vizszallitasi
tipussal rendelkezik. A kdzponti henger megléte nincs korrelacioban a belsé vizszallitas mértékével,
viszont az ¢l6hellyel anndl inkabb. A szaraz €l6helyli mohaknak jelentékeny belsd és gyorsabb
kiils6 vizszallitasa van. Lehetséges, hogy a kdzponti henger inkébb viztarold funkcidt tolt be
szdmos taxonnal.

A szarazsagtird mohak képesek normalis fotoszintetikus aktivitdsukat visszanyerni forrd
nyari napok utan is, amikor a vizpotencial értékeik -1000 bar koriilire esnek (Dilks és Proctor
1979). Az erdei, félarnyékos fajok, mint Pleuroziium schreberi, Hylocomium splendens,
Tomenthypnum nitens nettd fotoszintézisiiket képesek fenntartani mig a vizpotencialjuk -55 - -100
bar kortlire esik vissza (Busby és Whitfield 1978). A vizmegtartashoz torténd adaptacio egyik
moédja a sejt ozmotikus értékeinek novelése. Ochi (1952) Osszehasonlité vizsgalatai szerint a
legmagasabb ozmotikus értékek a szaraz ¢lohelyhez alkalmazkodott mohékban jelentek meg. A
legmagasabb értékeket (0.90-0.62) fatérzson és napos szikldkon €16 mohédk esetén tapasztalta:
Hedwigia ciliata, Thamnobryum sandei var. cymbifolium, Myuroclada maximowiczi, Thuidium
cymbifolium, Neckera yezoana, Anomodon giraldii. Kozepes értékek (0.70-0.30) jellemezték a
talajlakd mohakat: Dicranum japonicum, Pogonatum inflexum, Plagiomnium maximowiczi, és
Plagiomnium cuspidatum var. trichomanes. Arnyékos, nedves erdei teriileten volt a legalacsonyabb
(0.26): Plagiomnium rostratum ssp. vesicatum és Hookeria acutifolia. Ez az érték az idésebb,
érettebb részekben magasabb volt, mint a fiatal hajtdsokban. A teljes turgorhoz tartozé viztartalom
¢vszakonként valtozik, de a legmagasabb turgorérték az 0j ndvekedési részekben jelenik meg
(Proctor 1999). A sejtfal a telepes majmohdkban és a szarazsagtiird fajokban a legrugalmasabb,
mint a Syntrichia ruralis var. arenicola és Racomitrium lanuginosum esetén. A mohak vizkapacita-
sa (nedves tdmeg a szaraztomeg szazalékaban) 650-1700% koz¢ esik (During 1992), kivételt képez-
nek az endohidrikus tipustiak 190-577% (Coufalova 1951). Proctor (2001) szerint a -100 - -200
MPa vizgdéznyomas értékek a legkedvezdbbek a szaraz allapotban torténd taléléshez.

2.1.3 Kiszaradas okozta belso valtozasok

A mohaék kloroplasztja ultrastrukturalis valtozasokon megy keresztiil kiszaradas alatt: kisebb
¢s gombolylibb lesz (Noailles 1978). A megszokott lemezes struktura szétesik, a thilakoidok
felbomlanak, a keményitdszemcsék eltinnek. Ez hasonld a fagytlirés soran abszcizinsav altal
eléidézett valaszreakciora (Nagao et al. 2005). Syntrichia ruralis sztromajaban elhelyezkedd
plasztoglobulusainak mérete és szama nd (Tucker et al. 1975). A klorofill levalik az 6t membranhoz
kapcsold fehérjéjérdl (Tuba 1984). A klorofill-a €s -b mennyisége valtozatlanul megmarad a napi
kiszéradési ciklus alatt. A neoxantin megtartja hidrofill jellegét, ez kapcsolja a fénybegylijtd
pigment-protein komplexet a PSII magjahoz és ezzel stabilizalja azt (Tuba 1985). Egy masik
tényezd, ami a klorofillt megvédi a kiszaradas alatt a fény kérosité hatdsaval szemben az, hogy a
zeaxanthin a thilakoid membranok klorofill tartalmu fehérjéihez kotddik (Deltoro et al. 1998a;
Heber et al. 2001). Az a tény viszont, hogy a kiszaradas soran a klorofill fluoreszcencia megsziinik
azt sugallja, hogy a kiszaradt mohaban az energia disszipacid fiiggetlen a zeaxanthin
hozzaférhetoségétol.

A mitokondrium is deformalddik vizvesztése sordn, szintén kisebb és gdmbdlylibb lesz. A
belsé membran alkotta krisztdk nagyrészt redukalodnak vagy el is tiinnek. A sejtmagok megtartjak
méretiiket (Noailles 1978), a vakudlumok ugyanakkor kisebb vezikulumokra esnek szét. A
sejtszervecskék zsugoroddsa kovetkeztében a foszfolipid membranok (thilakoid, kriszta,
endoplazmatikus retikulum, diktioszéma) altalaban szintén karosodast szenvednek kiszaradas alatt,
de szamos taxonndl bebizonyosodott, hogy képesek membranjaikat megvédeni az oxidativ
karosodasoktol.
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2.1.3.1 Ujranedvesedés és javitomechanizmusok

A kiszaradastlird mohék altalaban nagyon gyorsan visszanyerik fotoszintetikus aktivitasukat
ujranedvesedés utan (Csintalan et al. 1999). Két altalanos stratégia 1étezik a kiszdradastlird nové-
nyek kozott, amely lehetdvé teszi a kiszaradas tulélését: a sejt védelme és a sejtszintli javitdo mecha-
nizmusok. A sejtszintli javitd6 mechanizmusok koziil nagy szerepe van az mRNS megnovekedett
mennyiségének, amely kedvez az intenziv transzlacionak kiszaradas alatt. A Syntrichia ruralis
mohadkat a helyreallitasi fazisra. Mivel egy sejtrétegli levelekkel rendelkeznek, nagyon gyorsan
képesek kiszaradni, mieldtt még vizstressz érné, felfliggesztik anyagceseréjiiket (Proctor 2000b).
Riccia makrokarpa telepes majmoha 25 év szaraz herbariumi allapot utan Gjranedvesitve 9 napon
keresztiil ¢letképes volt (Breuil-Sée 1994). Az tjraéledést citologiailag alatdmasztja a sejtmagvacs-
ka megnagyobbodasa €s a fehérjeszintézis. A kiszdradt majmohéaban kevés mitokondrium volt és a
kloroplasztja elveszitette a keményitOtartalmat. A szarazsagra torténd felkésziilést bizonyitja a
citoplazma szemcsézettsége, ezek a lipidtartalmt ozmiofill globulusok kiilondsen a sejtfal mentén
jelennek meg. A Riccia makrokarpa szamos szembetiing valtozast mutatott az anyagcsere-folya-
matok ujranedvesedés alatti reaktivalasa soran:

1. asejtmagvacska megnagyobbodaésa,
2. asejtmag moddosulasa,
3. az endoplazmatikus reticulum, Golgi-apparatus, kloroplaszt, mitokondrium, vakuolum
megnagyobbodasa,
4. alipidtartalékok eltiinése,
keményitd szintézise a kloroplasztban,
6. acitoplazma stirtisddése.

9]

2.1.3.2 A fotoszintézisre gyakorolt hatasa

Az ujranedvesedés kezdeti szakaszaban intenziv 1égzés figyelheté meg (Dilks és Proctor
1976b), de ez a sejtek kozotti terekbe szorult CO, hirtelen felszabadulasanak eredménye is lehet. A
mérsékelt ¢és északi teriileten €16 mohdk esetén ezt a gyors 1égzési szakaszt a fotoszintézis
folyamatos helyreallasa koveti, ami 1-6 oran keresztiil eltarthat. A kiszaradastiirdé mohafajok, ugy
mint a Anomodon viticulosus, Racomitrium lanuginosum, Rhytidiadelphus loreus tjranedvesedés
utan hamar visszanyerik fotoszintetikus aktivitasukat (Proctor és Smirnoff 2000). Anomodon
viticulosus tjranedvesedés utan par perccel eléri a kompenzacios pontjat, Rhytidiadel phus loreus-
nal ez 4 ora. A gyors helyreallas mar meglévé fehérjéket kdvetel meg, a de novo fehérjeszintézis
altalaban jelentésen korlatozott (Proctor 2001).

2.1.3.3 Membran kijavito mechanizmusok

A széraz mohék 1ényegében inaktivak. Az Gjranedvesedés soran a kevésbé tolerans mohak
tobb 1d6t toltenek a kezdeti szakaszban a membrankarok kijavitasara. Akar 4-24 6rat is igénybe
vehet, mig elérik a normalis fotoszintetikus és 1égzési aktivitast (Peterson és Mayo 1975; Dilks ¢és
Proctor 1976b; Proctor 1981). A kijavitdé mechanizmusok megjelenését megelézéen a membranok
oldott szerves- és asvanyi anyag ateresztd képessége is igen magas, kiilondsen a viz hozzaadasat
kovetd elsd egy-két percben (Bewley 1974; Gupta 1977). Akér csak az edényes novényeknél, a jol
oldédé K" ion gyorsan szivarog a kiszaradas alatt (Minibayeva és Beckett 2001), de a mohak
esetében a sejtfal kation kicseréld helyei visszatartjak a nagy részét €s a sejt ujra abszorbedlja. A
taptalajba szivargott anyagokat egy oran beliil képesek ujra felvenni a sejtbe (Bewley és Krochko
1982). A Syntrichia ruralis lassu kiszaradas alatt feleannyi elektrolitot veszt, mint gyors kiszaradas
soran (Bewley ¢és Krochko 1982). Membranja reverzibilis karokat szenved kiszaradas alatt, de ezek

25



a valtozasok nem teljesek, ha gyors a szaradas. Ujranedvesedés soran néhany percen beliil helyreall
a membran eredeti integritdsa. Ez a mechanizmus nem miikodik a kiszaradast nem tird fajokban,
mint pl. Cratoneuron filicinum. A mechanikai sériilések az elsddleges okai a kiszaradas alatti
sejtkarosodasoknak. Syntrichia ruralis-ban a vezikulumok biztositanak membran Gsszetevoket az
azonnali javitd mechanizmusokhoz (Oliver és Bewley 1984).

A szivargasi problémak okozzak a legtobb moha sériilékenységét gyakori ujranedvesedési-
kiszaradasi esemény alatt. Minden Ujranedvesedés sordn helyre kell allitani a sejtmembranokat, ami
energiat kovetel. Gyakori kiszaradas-ujranedvesedés ¢€s elégtelen nyereséges fotoszintetikus szakasz
kimeriti a sejt er6forrasait. Mivel az ujranedvesedés jelentds mértékii javitdé mechanizmust igényel,
kritikussa valik a szaraz moha ATP szintézisének megtartasa az Gjranedvesedés alatt. A Syntrichia
ruralis-ban az eredeti ATP szint visszaallitasa 30 percet vesz csupan igénybe. Dhindsa (1985) ugy
véli, hogy a NADH azonnal rendelkezésre all az ujranedvesedés soran €s transzhidrogénezéseket
idéz elé a CO, fixacio soran. Ezaltal a NADH fontos tényezd lehet a sejtszintli karok javitdsaban
azaltal, hogy hozzajarul a membran komponensek ¢és sejtalkotok reduktiv bioszintéziséhez. A
membran helyreédllasdnak elsd 1épései egybeesnek az intenziv 1égzés szakaszaval, ami alatt a
sejtorganellumok visszanyerik eredeti alakjukat (Noailles 1978). Ezen szakaszban abbamarad a
szivargas (Farrar és Smith 1976; Richardson és Nieboer 1980), azonnal elkezdddik a fehérjeszinté-
zis, minthogy a kiszaradastiir6 mohak megdrzik a poliriboszomaikat (Dhindsa és Bewley 1978).
Ezzel a membranjavitési elképzeléssel ellentétben Singh et al. (1984) azt a kdvetkeztetést vonta le,
hogy a Syntrichia ruralis membranstruktiraja sértetleniil megmarad a kiszaradas soran, legalabb
75% relativ paratartalomig (-400 bar). A sejt membranjai megtartjak foszfolipid kettdsrétegiiket, a
kiszaradas alatt a citoplazmatikus vezikulumok membran réteget képeznek a plazmalemma alatt és
Osszeolvadnak a felszini membrannal. A sejtmembranok tehat sértetleniil megmaradnak a kiszara-
das alatt és készek a kiterjedésre Ujranedvesedés soran. A NADP-kapcsolt glicerinaldehid-foszfat
dehidrogenaz hatassal van a kiszaradasra (Stewart és Lee 1972). Eppen a xerofiton rendbe tartozo
mohak, mint a Syntrichia ruralis gyors kiszaradasa lathato karokat okoz, csokkenti a teljes klorofill
tartalmat, a klorofill a:b aranyt, megndvekszik az elektrolit veszteség és ebbdl kovetkezdleg gatolt a
brutté fotoszintézis (Schonbeck ¢s Bewley 1981a). Egy-két oranyi enyhe kiszaradas a gyors
kiszaradas el6tt kikiiszoboli ezt, ami azt sugallja, hogy a helyreallashoz id6 sziikséges.

2.1.3.4 Fény okozta karosodas

A kiszaradas jol ismert kovetkezménye a fotoinhibicio, mivel a fénykioltds csdkken vagy
hidnyzik. Alacsony viztartalom mellett csupan a kiszaradastlird mohak mutatnak fénykioltast.
Elégtelen vizellatds mellett a talzott gerjesztési energiat hd formajaban képesek kibocsatani, ezzel
elésegitik az ujranedvesedés alatti gyors helyreéllast.

A Syntrichia ruralis sokrétli szerkezeti valtozason megy keresztiil, melyek a feliilet vissza-
verd képességét is befolydsoljak. Hamerlynck et al. (2000) szigmoid Osszefiiggést tapasztalt a
relativ paratartalom és a mohaparna homérsékletének harmatponttol valo eltérése kozt. Kezdetben
lassu, majd gyors és ezt kovetden ismét lassu valtozast figyelt meg a homérsékletben, amely a
vizvesztéssel parhuzamos valtozas volt. Ez 0sszefiigghet azzal a képességgel, hogy a felesleges
gerjesztési energiat hd formdjaban vezeti el, ezzel védve a klorofillokat a kiszaradas soran fellépd
potencialis sériilésekt6l. A magasabb fényintenzitason nétt Syntrichia ruralis erésebb kiszaradasti-
réssel rendelkezik, mint az 4rnyékban nétt tarsa, bar igaz, hogy az arnyékban nétt mohanak elénye
szarmazhat a hosszabb metabolikusan aktiv periddusbol és az eréforrasok jobb kihasznalasabol
ahhoz, hogy megfeleléen alkalmazkodjon a lombozat nyitddasdhoz vagy mas zavarasi tényez6hoz
(Hamerlynck et al. 2002). Még a kiszaradas intolerans mohak sem pusztulnak el teljes mértékben a
tokéletes kiszaradas kovetkeztében. A latszolag élettelen mohdk valdsziniileg rendelkeznek ¢él6
sejtekkel, amelyek képesesek ij ndvekedést meginditani. Fontinalis-sal végzet kisérletek is ezt
bizonyitjak: amikor a teljes vizmennyiségét elparologtattdk, a latszélag élettelen moha hoolvadas
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utan képes volt j hajtasokat hozni. A kiszaradt szovetek valdszinlileg nem képesek helyreallni, de
néhany sejt igen, amelyek 01j hajtasok képzésével biztositani tudjék a populacié fennmaradasat.

2.1.3.5 Kloroplaszt helyreallitasa

A Syntrichia ruralis kloroplasztiszainak gyors helyreéllitasaban jelentds szerepe van a
génexpresszidban a kiszaradas és az ujranedvesedés soran bekovetkezd specifikus valtozasoknak,
amelyek 0j fehérjék szintézisét eredményezik. Lasst, fokozatos vizvesztés soran hirvivo ribonuklo-
protein partikulumok (mRNP-k) keletkeznek a kiszdradd6 ndvényben, amelyek nagy szamban
kotnek meg rehidrineket kodold6 mRNS-eket. Ujranedvesedéskor a felszabaduld6 mRNS-ek
transzlacidja azonnal megkezdddhet, és a 1étrejovo rehidrinek kozott talalhatd az is, amelyik az
Gijranedvesedés szakaszaban az antioxiddnsok képzédéséért felelds (Oliver et al. 1997). Epp a
kiszaradas alatti mRNP képzés miatt fontos a lassu kiszaradas a gyors helyreallashoz (Oliver 1996).
Gyors kiszaradas esetén az mRNP képzésre csak az Gjranedvesedés alatt van lehetéség. Wood et al.
(1999) is alatdmasztotta ezt. Olyan polipeptidek csoportjat mutattak ki, amelyek csak Gjranedvese-
dés alatt vannak jelen. 71%-uk ismeretlen mas ndvényi torzsben. Ezek legtobbje nagyon hasonlit a
Zeng ¢s Wood (2000) altal felfedezett cDNS Rpl115-h6z, amely mRNS-ként raktarozott a kiszaradt
gametofitonban. Létezik még két kiegészité cDNS egység (Elipa és Elipb), amelyek jelentds
mértékben hasonlitanak a korai fényindukalta fehérjékhez (Early Light-Inducible Proteins, ELIP;
Zeng et al. 2002). Az ELIP csoport tobb mint 100 stressz-indukalhat6 fehérjét tartalmaz (Heddad és
Adamska 2002). Fénystresszre adott valasz soran keletkeznek és a fotoszintetikus membranban
akkumulaloédnak, ahol fotoprotektiv funkciot toltenek be. Erds rokonsagban éallnak a PSI és PSII
LHCP-t k6t6 antenna fehérjéivel (fénybegyiijté klorofill a/b antenna fehérje komplex). Az Elipa
gének reagalnak a lassu kiszaradasra, a gyors kiszaradas-ujranedvesedés ciklusra, sotartalomra,
abszcizinsavra, intenziv fényen torténd ujranedvesedésre. Az Elipb gének az abszcizinsavra vagy az
ers fényen torténd ujranedvesedésre reagalnak. Tehat az Elipa és Elipb adaptiv valaszt nyujt a
kiszaradas alatt a kloroplasztban jelentkezd, fény okozta sériilésekre, igy fontos szerepet jatszanak a
fotoszintetikus rendszer védelmében és/vagy helyredllitdsdban (Zeng et al. 2002).

2.1.3.6 A Kkiszaradas-ujranedvesedés gyakorisaga

Ujranedvesedés soran a membrankarok helyreallitisa és az energiaveszteség potlasa idot
igényel. Szdmos mohanal az Gjranedvesedés elsd 24 oraja javitd mechanizmusokkal telik, csak ezt a
szakaszt kovetden érnek el fotoszintetikus nyereséget. Ebbdl kovetkezden a gyakori, rovid, egymast
kovetd kiszaradas végzetes lehet a legtobb faj szdmara, még ha ugyanaz a moha képes elviselni a
hosszu idejli kiszaradast. A kiszaradas gyakorisaga sokkal fontosabb, meghatarozobb, mint annak
hossza. Egy tizennyolc hetes kisérlet is ezt tdmasztja ald. A kisérletben résztvevé mohdkat 6 nap
nedves — 1 nap szdraz, 1 nap nedves — 6 nap szaraz, 1 nap nedves — 1 nap szédraz, 7 nap nedves — 7
nap szaraz iddszakoknak vetették ala. A Hylocomium splendens ugyanolyan jol novekedett
folyamatosan nedves koriilmények kozt és a 6 nap nedves — 1 nap szaraz periodus alatt. A tobbi
kezelés alatt kicsit, vagy alig novekedett. Rhytidiadel phus loreus jobban novekedett folyamatosan
nedves allapotban, mint 6 nap nedves — 1 nap szaraz €s 7 nap nedves — 7 nap szaraz periodus alatt.
A tobbi kezelés alatt alapjaban véve nem volt novekedés (Dilks és Proctor 1976b). A Syntrichia
ruralis var. arenicola (syn. Tortula ruraliformis) adatai olyan valtozoak voltak, hogy nem tudtak
értelmezni, de bizonyitottak, hogy 63 nedves-szaraz ciklus sem volt artalmas. Rhytidiadelphus
loreus azonban edz6dést mutatott, mig a Syntrichia ruralis var. arenicola mindig készen allt a
kiszaradasra, igy érthetéen edz6dés sem volt megfigyelhets. A Syntrichia ruralis edzédése azonban
jol ismert, hiszen a napi kiszaradas-tjranedvesedés eseménye erdsebb kiszaradastiirést eredményez
(Schonbeck ¢és Bewley 1981b). A borealis erdok mohafajai szdmara a nedves-szaraz periddus
kevésbé fontos. Dicranum majus és a Rhytidiadelphus loreus kiilonb6zé vizellatasi rezsimnek
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kitéve igen valtozatosan reagalt, kovetkezetes minta nélkiil. A relativ novekedési rata nétt a nedves-
szaraz ciklus hosszanak megnyulasaval, ami azt sugallja, hogy képtelenek az ¢jszakai harmatot
kihasznalni az azt kdvetd nap szaraz iddszakdhoz. E fajok a borealis erddkre jellemzden a heti vagy
honaponkénti nedves-szaraz ciklusokhoz adaptalodtak. Az antarktiszi nedves €¢l6helyen eléfordulo
mohak érzékenyek a gyakori nedves-szaraz ciklus okozta sériilésekkel szemben.

A fotoszintetikus rata jelentds csOkkenése mutatkozott a kiszaradt periddus hosszénak
novekedésével. A szarazabb él6helyrdl szarmazod mohak adaptalodtak a rovid idStartamu Gjraned-
vesedéshez (Davey 1997). Ez Osszeegyeztethetd mas szaraz ¢éléhelyekkel is, ahol a késo esti-kora
reggeli harmat a rendelkezésre allo viz legjelentsebb forrasa. A félsivatagi gyepben €16 Syntrichia
ruralis éjszakai harmatbdl nyert vizmennyisége elegend6 ahhoz, hogy pirkadatot koveté masfél ora
utan netto fotoszintetikus nyereséget érjen el. Bar ez a nyereség tobb napon keresztiil még nem elég
a szarazabb oOrak szénveszteségének ellensulyozasara. A szénnyereség valdsziniileg nem napi,
hanem éves skalan jelentkezik, ami magédba foglalja a nedvesebb iddszakok fotoszintetikus
gyarapodasat is (Csintalan et al. 2000).

2.1.3.7 Biokémiai adaptacio

A széarazsaghoz torténd edzés alatt a sejtnek meg kell 6vnia magat az oxidativ karoktol és a
makromolekuldk konformécié valtozasatol, ez a védelem pedig a kiszaradds intenzitasatol és
idétartamatol fligg (Proctor 1990 és Alpert 2000). Seel et al. (1992a) vizsgaltdk a szuperoxid-
dizmutaz aktivitasat (reaktiv oxigéngyokoket alakitja at hidrogénperoxidda és oxigénné) Syntrichia
ruralis var. arenicola kiszaradastiird, és Dicranella palustris folyovizi mohaban, amely korlatozott
kiszaradastiir6. Ezen enzim aktivitdsa noveli a membranintegritast (Dhindsa és Matowe 1981;
Dhindsa et al. 1981; Gong et al. 1997). A Syntrichia ruralis var. arenicola-ban magasabb volt a
szuperoxid-dizmutaz aktivitasa mind nedves, mind kiszaradt allapotban, mint a Dicranella
palustris-ban. A peroxidaz és az aszkorbat-peroxidaz (peroxidok vizzé és oxigénné alakitasa)
aktivitasa nem volt dsszefiiggésben a nedvességi allapottal. Ennek ellenére mindkét faj kimeritette
az antioxidans aszkorbinsav szintjét kiszaradas alatt. Ebbdl arra kovetkeztettek, hogy az
antioxidansok fontosabbak, mint a kloroplasztiszbeli peroxidok eltavolitasa. A D. palustris-ban
nagyobb lipidperoxidaciot talaltak, mint a Syntrichia ruralis var. arenicola-ban (Seel et al. 1992b).
A szuperoxid-dizmutdz aktivitisanak novelésében a Ca’" is jelentds szerepet jatszik, ennek
kovetkeztében né a membranintegritas (Gong et al. 1997).

2.1.3.8 Az abszcizinsav szerepe

A majmohakban lunularsav jelenik meg, mint nyugalmi hormon, mig mas névényekben ezt
a szerepet az abszcizinsav tolti be. A lunuldrsav felkésziti a majmohakat a kiszaradasra (Schwabe
1990). Ugyanakkor a majmohak nagyon érzékenyen reagalnak az abszcizinsavra. A Riccia fluitan
¢s Marchantia polymorpha esetében megakadalyozza a kiszaradas okozta karosodast (Pence 1998).
Az abszcizinsav kezelés noveli a mezofiton Atrichum undulatum kiszaradastiirését. Az abszcizinsav
elokezelés csokkenti az energiaatvitelt a fénybegytijté klorofill II komplex és a PSII kozott. Ez a
PSII oldalon csokkenti a reaktiv oxigén képzddését és ezzel edzi a mohat a kiszaradas stresszel
szemben (Beckett et al. 2000). A kiszaradés egyik kdvetkezménye a membranintegritas elvesztése,
ami altal ateresztObbé valik a membran (Bewley 1979). Atrichum androgynum abszcizinsav
kezelése csokkenti a K* vesztést hasonld médon, mint a kiszaradast megel6z6 dehidratacios kezelés
(Beckett 1999). Ez a faj, és talan tobb is, a széraz iddszak elérehaladtaval edzodést mutat. Ezt
bizonyitja az is, hogy a szaraz id6szak kezdetén az intercellularis K* tartalmuk 80%-at elvesztik, de
az évszak végére ez a veszteség 25%-ra esik vissza (Beckett és Hoddinott 1997).

A szarazsagstressz valtozasokat okoz a membran foszfolipid Gsszetételében. Redukalja a
thilakoid zsirsavakat, ezzel klorofill kérosodast eredményez, mindennek kovetkezménye a
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fotoszintézis elvesztése. Az abszcizinsav kezelés csokkenti a membran lipidkarosodasanak
kiterjedését (Guschina et al. 2002). A Frullania atrata szimulalt nedves-szaraz ciklus alatt Iényeges
mennyiségll gliikozt, erithritolt, glicerint €s szachar6zt termelt (Coxson et al. 1992). Mindez azt
mutatja, hogy a cukrok magasabb koncentracioja segithet a majmohak kiszaradas alatti tulélésében.
Robinson et al. (2000) Bryum pseudotriquetrum-ban sztachiozt talalt, amely a magok
kiszaradastiirésében szerepet jatszo ismert oligoszacharid. De ezt nem talalta meg a Ceratodon
purpureus (toleransabb) vagy Schistidium antarcticum (kevésbé tolerans) esetében. Mindez jol
mutatja, hogy a kiszdradashoz nem minden mohanak ugyanaz az adaptacios hattere.

2.1.4 A fény, mint kornyezeti tényezo

2.1.4.1 Arnyéknévények

A fotoszintetikusan aktiv besugarzas mérésére ma mar szamos eszkoz all rendelkezéstlinkre,
de ezek mégsem nyujtanak pontos ismeretet arrdl az energiarol, amely aktivalja adott pillanatban a
fotoszintetikus folyamatokat. Az erdei aljndvényzet vagy a viz alatti €lovilag a napsugarzas teljes
spektrumabdl nem egyenld ardnyban osztozik. Ugyanakkor a levélbe belépd fény nem csupédn a
klorofillokkal talalkozik, hanem az antenna pigmentek valtozatos keverékével. A sejt alakja szintén
meghatdroz6. A sejtfal struktardjatol fiiggéen képes elhajlitani, fokuszalni vagy éppen szoérni a
beesd fénysugarakat.

Vajon mi az oka a mohék sikerességének alacsony fényintenzitas mellett? Az egyik tényezd
minden bizonnyal az egyszerl struktiira, a masik sok esetben az egy sejtréteg, amely a fotoszinteti-
kus sejtjeik kdzvetlen megvilagitasat teszi lehetévé. A legtobb moha azonban élettanilag is jelentds
arnyékadaptaciot mutat, amit az alacsony klorofill a:b arany is tikkroz. Arnyékadaptalt mohak
esetében ez 1.0-2.5:1 (Mishler és Oliver 1991), mig fénykedvel6 edényes ndvényeké Cs = 3:1, C4 =
4:1 (Larcher 1983). A klorofill-tartalom értékek tipusosan arnyékadaptalt jellegre utaltak 39 moha-
¢s 16 majmoha faj vizsgalatakor (Marschall és Proctor 2004). A teljes klorofill tartalom atlagértéke
mohafajokban 1.64 mg g, majmohakban 3.76 mg g’ volt. A klorofill a:b arany az el8bbiben 2.29,
a:b ardny megnovekedett klorofill-b szintet jelent, amely az arnyékadaptacid velejardja. Ez tobb
foton elnyelését teszi lehetdvé, amelyet a klorofill-a felé tovabbit. A mohak 583 pumol m™s” PPFD
(fotoszintetikus foton 4ram siirliség) mellett, a majmohéak 214 pmol m™s™ PPFD mellett érték el a
fotoszintézisiik 95%-os telitettségét, ami szintén aldtdmasztja, hogy a majmohak az alacsonyabb
fényintenzitds viszonyokhoz jobban alkalmazkodtak. Nem meglepd, hogy a mohdk kozott a
Polytrichum fajok fotoszintézise magasabb PPFD érték mellett telitddott. Szamukra a lamella
rendszeriik biztosit jelentds feliiletet a gazcsere szamara, amely megnodvekedett fotoszintetikus
kapacitast tesz lehetdvé (Marschall és Proctor 2004).

A poikilohidrikus mohak bels6 viztartalom-szabalyozésa jelentdsen fiigg a 1égtér nedvesség-
tartalmatol. Fotoszintézisiik maximumat a kora reggeli 6rdkban érik el, amikor a lecsap6dd harmat
biztosit sejtjeik szamara elegendd vizmennyiséget vagy éppen felhds, esds iddszakban aktivak.
Ezen novények azon iddszakot, mikor magas fényintenzitas érné Oket, kiszaradt allapotban toltik,
igy fotoszintetikus rendszeriik sem taldlkozik magas PPFD értékekkel (Tuba 1987). Esszerii, hogy a
klorofill tartalmuk ¢és a fénykompenzacids pontjuk is az alacsony fényintenzitas viszonyokkal 4ll
Osszhangban. A fénytelitettségi pontjuk alacsonyabb a viragos névényekéhez viszonyitva, de a
fénykompenzacios pontjuk magasabb, mint az arnyék adaptalt virdgos novényeké, ami azt sugallja,
hogy a mohdk képesek az un. sunfleck-ek (fényfolt mozgdsa vagy a lombozat hézagai altal
biztositott rovid, kdzvetlen megvilagitas) hasznositasara (Larcher 1983). Mivel a mohak nagy része
nem rendelkezik gazcserenyilasokkal, igy a sztoma nyitddds sebessége nem korldtozza a CO,
gazcserét, mint az edényes ndvényeknél. Mohaszinten a légkorihez képest esetlegesen fellépd
magasabb CO, koncentracio lehetdvé teszi a fénytelitési pont megemelését, ezzel nagyobb
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fotoszintetikus nyereség elérését, ha a mohat hirtelen magasabb fényintenzitds éri, példaul
fénypaszta formdjaban. A mohak tehat sztomak hianydban azonnal képesek kihasznalni a révid
ideig hirtelen fellépd intenziv megvilagitdst. A fénypaszta altal megvilagitott moharészek
eredményesebben fotoszintetizalnak €s a képz0dott szénhidratot képesek megosztani az arnyékban
tartozkodo részekkel (Skré et al. 1983a). A fliggblegesen felfelé nové mohak esetén, mint a
Polytrichum fajoknal is ismert, hogy az egymassal kapcsol6do klon tagok képesek a fotoszintetikus
termékeket transzlokéacioval egymasnak atadni.
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7. illusztracio: A moha feliiletét érd (szaggatott vonal), és a teljes besugarzas
(0sszefliggd vonal) 3 egymast kovetd nap alaszkai fekete fenyderdoben (Skré et al.
1983a)

A levél szerkezete érdekes modokon képes adaptalodni a fényviszonyokhoz, a minél tobb
fény kihasznaldsahoz. A hajtasos novényeknél irtak le eldszor gombolyded epidermisz sejteket
(lencsesejtek), melyek a fényt a levél belsejébe fokuszaljak. Arnyékadaptalt leveleknél ezek a
lencsesejtek gombdlyliek, mig fénykedveldknél elliptikus alakiuak (DeLucia et al. 1996). A
mohdkban is talaltak un. mamilldkat (feliileti sejtfalak kitliremkedd része, duzzadt sejt), amelyek
hasonldak a lencsesejtekhez, de a fény fokuszaldsaban betoltott szerepiik még nem teljesen ismert.
Az egymast atfedo levelek esetében a fedd levelek sejtjei szolgalhatnak lencsesejtekként. A sejtek
kloroplasztiszai a sejtek perifériajara, a sejtfalakhoz kozel rendezddnek, igy lehetévé teszik, hogy a
sejt fokuszalni tudja a fényt megndvelve ezzel a fénykihasznalast. A lejjebb elhelyezkedd levelek
belsébb poziciojuk révén nedvesebbek ¢és a felettiik elhelyezkedd lencsesejtek fokuszalod
képességiikkel kedvezdbb fényviszonyokat teremtenek.

A kiilonbozé mohdk eltérd feliileti fényvisszaverd sajatossaggal rendelkeznek, de ez a
kiilonbség nem korreldl a pigment-koncentracioval. Ez arra utal, hogy a feliilet alakjanak és a
viztartalomnak nagyobb szerepe van a feliilet fényvisszaverd tulajdonsdgainak alakitasaban. A
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levelek formaja is befolyéasolja a kloroplasztjaik kitettségét. A konkéav levelek megtartjak a vizet,
mig a konvex levelek kiszaradnak és sejtjeik nagyobb része megvilagitott (Proctor 1982). A
papillaval rendelkezé6 mohak esetén, mint a Thuidium és Hedwigia fajoknal, mig a levélfeliilet
nedves marad, a papilla vékony csatornaként igy mikodik, mint az optikai szal. A fény a palilldkon
keresztiil fokuszalodik a kloroplasztokba. Amikor a levél kiszarad, a papillak viaszos bevonatuknak
koszonhetden visszaverik, szorjak a beeso fényt.

8. illusztracio: Balra a Plagiomnium tuomikoski mammilla sejtjei, amelyek fokuszaljak
a fényt a sejtekbe. Jobbra a Hedwigia ciliata papilla sejtjei (Janice Glime).

Simon (1987) két kiszaradastiir6 moha ¢€s egy mezikus (kevésbé tolerans) mohafaj LAI
értékeit hasonlitotta Ossze. A Syntrichia ruralis 44, a Ceratodon purpureus 129, a Hypnum
cupressiforme 103 LAI értékekkel rendelkeztek. Ezek az értékek a tobbi ndvényhez képest oriasiak.
A virdgos novényeké 4-6, a fuféléké 8-10 (Larcher 1995). Az edényes novények levelei a maxima-
lis megvilagitas elérése végett minimalis atfedéssel helyezkednek el. A mohdk esetében a tomotten
elhelyezkedd, atfedd levelek onarnyékolast eredményeznek. A levelek erdsen fliggdleges orientaci-
6ja minimalis kdzvetlen megvilagitast eredményez, melynek kovetkeztében az elegendd fényener-
gia begylijtésé¢hez tobb levélre van sziikség. A nagy levélfeliilet lehetdvé teszi a talajkdzeli magas
CO, szint megkotését. A masik eldnyt a fiiggdleges ndvekedés és a tomott parna adja, amelyben a
cstcsi levélcsoportokat éri maximalis megvildgitas. Masrészrél tulajdonképpen a teljes mohaszal
viselkedik Ggy, mint a hajtdsos novények levele. A levelek atfedései védik a klorofillokat az UV
sugarzas okozta karoktol és segitenek megorizni a nedvességet a belsd terekben (Simon 1987).

A besugarzas csokken a mohaparna belseje felé hatolva. A veszteség a 675 nm koriili
hulldmhossz tartomanyban nagyobb, mint 450 nm koriil a klorofillok fényelnyelése kovetkeztében.
A fényintenzitas csokkenés mértéke fajonként valtozo, fiigg a szarak siiriségétol, a levelek méreté-
t6l és elhelyezkedésétdl, a pigment-tartalomtdl. A moha nedvességvesztése sordn a cstcsi illetve
atfedo felsébb levelek 6sszepondorddnek, ennek kovetkeztében a fény mélyebb rétegeket ér el a
mohaparnaban, amelyben a levélkék még nedvesek, fotoszintézisre képesek, igy a szarazabb csucsi
rész fotoszintetikus veszteségét kismértékben kompenzalni tudjak (Davey és Ellis-Evans 1996).
Bates (1988) vizsgalta a szarak egymastol vald tavolsaganak hatdsat a csticsi ndvekedésre és elaga-
zas fejlesztésére. 5, 10, 20, és 50 mm szartavolsagokat vizsgalva azt tapasztalta, hogy a fotengely
novekedését a csokkend térkoz eldmozditotta. Bar a legsiiriibb parnaban eléfordult etiolacid, de
,,onritkitds” nem jelentkezett, a teljes novekedés a stliriibb, kisebb térkdzii parndkban volt optimalis.
A produktivitas a legsiiriibb kolonidkban volt a legnagyobb (1000 hajtas/m?). Mivel a névekedés a
csucsi részen jelentkezett, az 5 mm térkoz mellett a fényveszteség hatasa csekély €s a viztartalom
megtartdsa jelentds. A siirlibb parnaban a vizmegtartas elénye jelentdésebb hatast, mint a levelek
megyvilagitasiban bekovetkezd csokkenés. Hoeven ¢és During (1997) harom pleurokarp moha
(Calliergonella cuspidata, Ctenidium molluscum, Rhytidiadelphus squarrosus) hajtas stiriiségének
hatasat vizsgalta. Abban az esetben, amikor a hajtas stiriséget 50%-ra ritkitottak, a Calliergonella
cuspidata, Rhytidiadelphus sguarrosus esetében az eredeti parnasiiriiség gyorsan visszaallt. Ebbdl
azt kovetkeztették, hogy a hajtasok siiriségét belsé mechanizmusok szabalyozzak. A Ctenidium
molluscum hajtasainak 50%-os ritkitasa mind a ndvekedésben, mind a fotoszintézisben ndvekedést
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crer

jobban ki tudja hasznalni a ritkdbb parna adta elénydket (van der Hoeven 1999). A mohafajok
valtozatossagabol addddan a nedvesség/fény trade-off mechanizmusa igen eltérd, sok esetben a
fényért torténd versengés erdsebben meghatarozza a parnastirliségét, mint az alacsony vizkészlet.
Alacsony fényintenzitas mellett ritkabb hajtasstiriség kedvez a produkcionak (Pedersen et al. 2001,
Bergamini et al. 2001, Scandrett és Gimingham 1989). A ritkdbb hajtassiirtiségli parnaban az
elagazasok szdma szintén né (Rydgren et al. 1998, Pedersen et al. 2001). A kiilonbségeket és a
valtozatos nedvesség/fény trade-off mechanizmusokat aldtdmasztjak a természetes mohaparna 3 cm
mélységében mért PAR adatok is. Hylocomium splendens parnaban ~17%; Pleurozium schreberi
parnaban ~8%; Pleurozium schreberi és Polytrichum commune kevert parnajaban ~12%; Sphagnum
subsecundum parnaban csupan 1% csokkenés mérhetd (Skré et al. 1983a).

A Syntrichia ruralisklorofill a:b aranya 1.0-2.5 (Mishler és Oliver 1991), a magasabb kloro-
fill koncentraci6 intenziv megvilagitds mellett tapasztalhatd (Hamerlynck et al. 2002). A fényen
nétt Syntrichia ruralis klorofill a:b aranya az arnyékadaptalt edényes novények értékeihez kozelit,
mig a karotinoid:klorofill ardnya a fényadaptalt edényesekéhez. Ez az akklimatizacios vélasz
megvaltozik reciprok transzplantacios kisérletben, ami arra utal, hogy ez a faj képes rovid idén
beliili korrekcidokra. Mindemellett azonban az athelyezett fényadaptalt novények nem teljesitettek
olyan jol arnyékban, mint az eredendden arnyékban nétt novények. Hamerlynck et al. mindebbdl
arra kovetkeztettek, hogy az eredetileg fényadaptalt ndvények jo ideig képesek megtartani a
kialakult fotoprotektiv mukodésiiket, azt csak igen lassan veszitik el, mig az arnyékadaptalt
ndvények — az eredetileg magasabb nedvességtartalmuknak kdszonhetéen — a hosszabb ideig tartd
aktivitasukat 6rizték meg egy ideig, ami szamukra a megvaltozott koriilményekhez vald gyorsabb
alkalmazkodast tette lehetdvé. Ez az alkalmazkodasi képesség az, ami a szemi-arid fiives
¢léhelyeken valo fennmaradasukat biztosithatja. Tuba (1987), ahogy azt mar korabban emlitettem,
erre egy ettdl eltérd magyarazatot ad. Szerinte ez az alacsony a/b arany a poikilohidrikus fajok
szamara azért lényeges, mert viztartalmuk mindenkor a levegd nedvességtartalmanak fiiggvénye,
ami legfoképp alacsony megvilagitasi koriilmények kozott, viharok vagy a kora reggeli viszonyok
idején kedvezd. Minthogy ezek a ndvények rendszerint mar kiszaradnak, mire a fényintenzités
megnd, teljesen logikus, hogy klorofill-tartalmuk az alacsonyabb megvilagitasi kortilményekhez
alkalmazkodik, ugyanakkor az arnyékadaptalt virdgos fajokndl valamivel magasabb fénykompen-
zacios pontjuk az alkalomszertien eléforduld fénypasztak jobb kihasznaldsat biztositja.

Rincon (1993) hat mohafajt vizsgalt hét kiilonbozd fényintenzitason. Alacsony fényviszo-
nyokon az sszklorofill tartalom magasabb volt, mig a klorofill a:b arany nem valtozott szignifikan-
san a kezelések kozt. Ellenben az antarktiszi Ceratodon purpureus populacio klorofill a:b aranya
csokkent a fényintenzitds emelkedésével (Post 1990). A fényviszonyok valtozasaval a klorofill
tartalomban bekovetkezd valtozasok nem minden mohafajnal adnak hasonld vélaszreakcidt, ez
fajonként eltér és fiigg az ¢l6hely kdrnyezeti viszonyaitdl. A karotinoid tartalom né alacsony fény-
intenzitdson, mivel a fénybegylijtd antenna rendszerben fontos szerepet toltenek be, hasonldéan a
klorofill-b-hez. Mas pigmentek koncentracidja azonban intenziv megvilagitdson emelkedik, mint
példaul a lutein ¢s a xantofill ciklus pigmentjei, mindez varhato, hisz a tulzott gerjesztési energia
elvezetésében jatszanak nélkiilozhetetlen szerepet. A fényintenzitastdl fliggden tehat a pigmentek
koncentracioja egyiitt valtozik. A teljes klorofill tartalom altalaban erdsen korrelal a teljes karotino-
id tartalommal, a lutein és a xantofill ciklus pigmentjei szintén erds pozitiv korrelaciéban valtoznak.
Az antocianok kevésbé erdsen korrelalnak a klorofillokkal. A fotoprotektiv pigmentek (zeaxanthin,
anteraxanthin) negativ korrelacioban éallnak az Gsszklorofill tartalommal (Lovelock és Robinson
2002). A hidratalt mohak az edényes novényektdl eltéréen csupan kevés szamu zeaxanthint
igényelnek reakciocentrumonként a fényenergia elosztas érdekében (Bukhov et al. 2001; Heber et
al. 2005). A kiszaradasfiiggd fluoreszcencia kioltas fliggetlen a zeaxanthintol, inkabb a PSII
reakcidcentrum jellegzetessége, mint az antenna pigmenteké.

Szamos mohafaj sejtjében képesek a kloroplasztok a fény irdnyaban elmozdulni, igy
maximalizalni fényenergia elnyelésiiket. A Physcomitrella patens elételepében a klorofillok
elrendezddésének fontos meghatarozoja a fény beesési szoge, intenzitdsa, hulliamhossza. Ha a
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fénysugar merdleges a protonema tengelyére, a kloroplasztok a kereszt sejtfalakhoz kozel
akkumulalédnak. Ha parhuzamos az eldtelep tengelyével, azaz merdleges a keresztfalakra, nem
torténik kloroplaszt akkumuléci6. Az alacsony fényintenzitas szintén klorofill vandorlast idéz el6 a
sejtfalak iranyaba, mig magas fényintenzitds nem (Kadota et al. 2000). Ezt a valaszreakciot a
fitokrom rendszer kozvetiti. Ez a valasz mechanikai ingerre is kialakul. A kloroplaszt kevesebb,
mint harminc perc alatt a sejt azon oldalara vandorol, ahol az inger érte. Talan lehet ez egy magas
fénnyel szembeni adapticid, a kloroplaszt a fényforrastél tavolabb az aljzathoz kozelebb
helyezkedik el, kihasznalva a citoplazma sziir6 funkciojat, ezzel védve magét az UV sugarzastol.

A Sphagnum fimbriatum-ban az alacsony fényintenzitason az Osszlipid készlet nd, bar
sotétben ez csokken. Ha az alacsony fényintenzitas alacsony hémérséklettel parosul, a mohaban
tobb palmitin-, sztearin-, linolén- és arachidonsav raktarozdodik a kloroplaszt zsirsavaiban (MGDG,
monogalaktozil-diglicerin), ugyanakkor az olaj- €s a-linolénsav koncentracidja csokken. A MGDG
zsirsavak fontosak a moha hidegedzésében, mddositjak az anyagceserét az alacsony hdmérsékletnek
megfeleléen (Koskimies-Soininen és Nyberg 1991). Az arachidonsav fagyaspontja -49.5 °C
(Gellerman et al. 1972), ezzel megtartja a membran fluiditasat minden hdmérsékleten, ahogy ezt
Sphagnum fimbriatum-ban természetes koriilmények kozt tapasztaltak.

2.1.4.2 Magas fényintenzitas hatasa

A mohak lehetdségei a fényintenzitas-skala mindkét végén korlatozottak. Alacsony fényin-
tenzitas mellett nem jutnak elegendd energiahoz, hogy pétoljak a 1€gzésbdl szarmazd veszteséget, a
masik végén a skalanak, erds megvilagitas esetén klorofill karosodast, fénygatlast szenvednek.

Szamos mohafaj rendelkezik bizonyos morfoldgiai sziirdvel, amely megvédi Oket a magas
fényintenzitastol. A Polytrichum fajoknal ilyen a levél lamellait koriilzaré levéllemez megnyulasa,
az un. lamina. Mas fajok levelei filamentumokkal (Crossidium), hyalin csucsokkal (Hedwigia
ciliata, Bryum argenteum), szalkakkal (Syntrichia ruralis) rendelkeznek. Ezen képzédmények és a
levelek atfedése segitik elterelni a fénysugarakat miel6tt azok bejutnanak a sejt belsejébe. Kiszara-
das alatt szamos faj a leveleit 0sszepondoriti, a szar koré gongydli, vagy erdésen egymasra préseli,
igy védi a szar tengelyéhez kozelebb fekvo leveleket. A papillék struktirdja biztositja, hogy nedves
allapotban fényateresztobbek: fényateresztd képességiik mintegy megkétszerezddik. A pazsit
novekedési formaju mohak oOnarnyékolassal védik az alsébb leveleiket az intenziv fénytol
(Schofield 1985).

Az egyik lehetdség a klorofill és a DNS védelmére a szines pigmentek, melyek sziirokként
abszorbealjak a fényt. Ezt a pigment produkcidt fizioldgiai mechanizmusok segitik eld. Az etilén
gatolja a karotinoidok ¢és klorofillok szintézisét, de stimulalja a piros pigmentek termelddését (Kang
¢és Burg 1972). A piros pigmentek képzddését a vords fény gatolja. Az etilén termelését a CO,
gatolja, képzddéséhez O,-re van sziikség. A voOrds pigmentek foleg alacsony homérsékleten
altalanosak a mohakban. Intenziv fényen és hidegben magas a fotoszintézis/fotorespiraci6 aranya,
mivel a fénylégzes intenzitasa alacsony homérsékleten alacsony, és a fotoszintetikus aktivitas bar
csokken ezen a hdmérsékleten, de kisebb mértékben, mint a fotorespiracid. Ez a magas arany nagy
0,/CO; aranyt eredményez, ami az etilén termelés fokozodasahoz vezet. Az etilén megemelkedett
koncentracioja gatlo hatast fejt ki a karotinoidok és klorofillok termelddésére és stimulalja az
antocian képzddést. Az eredd pigmentacié masképp fogja visszaverni, szorni és atereszteni a voros
fényt. Minthogy a vords fény (a fitokrom rendszer kozvetitésén keresztiil) az etilén termelés
inhibitora, ez a rendszer Onszabalyozasra képes aziltal, hogy a felhalmoz6do vordés pigment
lecsokkenti vagy akar ki is kapcsolja az etilén szintézist, €s emellett még meg is védi a klorofillokat
a felesleges mértékii gerjesztéstol.

Maseyk et al. (1999) megvizsgalta a Sohagnum cristatum kiilonb6z6é szini mintait, hogy
meghatarozza a pigmentacid fotoszintetikus valaszra gyakorolt hatidsat. A barna moharészek
nagyobb fényintenzitast igényeltek, mint a zold részek, amelyeknek alacsonyabb volt a kvantum
hasznositasuk €s magasabb a fénykompenzacios pontjuk. Mindez azt sugallja, hogy a pigmenteknek
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szerepiik van a fény kiszlirésében. Adalékként érdekes korrelacido emellé, hogy a barna mintaknak
magasabb volt az optimalis viztartalom tartoméanya (1400-3000%), mint a z6ld mintdknak. A
Sohagnum fajok jellegzetes vords pigmentje a sphagnorubin, melynek koncentracioja a nyitottabb
¢léhelyen a legnagyobb. A sphagnorubin mennyisége nem korreldl a klorofill tartalommal, sem a
novekedési rataval (Gerdol 1996). A sphagnorubin rokonsagban all az antocianidokkal (Rudolph et
al. 1977) és Sphagnum magellanicum-ban a szintézise 6sszefliggésben van a klorofill koncentracid
gyors valtozasaval (Schmidt-Stohn 1977). Sphagnorubin éjszakai hideg (5 C) és nappali intenziv
megvilagitas mellett képzddik, nem képzddik abban az esetben, amikor mindkét napszak meleg
(18 C) (Rudolph et al. 1977, Gerdol et al. 1998).

Az antenna pigmentek koziil a karotinoidok a magas intenzitdsu UV fény okozta karoktol is
védik a klorofillokat. Ezek koziil is a xanthofill pigmentek koncentracidja emelkedik meg példaul
antarktikus kitett ¢l6helyen. A violaxanthinnak fotoprotektiv szerepe van, ezért mennyisége jelzi, ha
a moha folyamatos magas szintli fotoinhibicids stressznek van kitéve (Lovelock és Robinson 2002).

A magas fényintenzitasu viszonyok gyakran kapcsolodnak szaraz koriilményekhez. A szaraz
viszonyok kozt é16 mohak mégis igen ritkdn szenvednek fénykarokat kiszaradasi idészak alatt és a
fotoszintetikus aktivitasat szinte azonnal képes helyreéllitani Ujranedvesedés utan, mindehhez nem
igényelnek 1j klorofill szintézist (Di Nola et al. 1983). A kiszaradastiir6 Syntrichia ruralis
kiszaradas alatt is megtartja pigmentjeit, igy azok fotoszintetikus funkcidja gyorsan visszatér
ujranedvesedés utan (Hamerlynck et al. 2002). Hedwigia ciliata, Hypnum cupressiforme, Leucodon
sciuroides, Orthotrichum cupulatum, Pleurochaete squarrosa, Porella platyphylla, és Syntrichia
ruralis kiszaradastiir6 mohafajok képesek fotoszintetikus aktivitasukat gyorsan helyreallitani
kiszaradas utan, mig a nem kiszaradastir6 Barbula ehrenbergii, Cinclidotus aquaticus,
Conocephalum conicum, Lunularia cruciata, Palustriella commutata, Philonotis calcarea, és
Rhynchostegium riparioides képtelenek voltak fotoszintetikus aktivitasukat visszanyerni (Deltoro et
al. 1998b). A kiszaradas-tolerans mohafajokban a fehérje protondlodasa Osszefiigg a zeaxanthin
szint emelkedésével, amely alkalmas a tOlzott mértékli abszorbedlt fényenergia hdenergia
formajaban torténd kisugarzasara (Heber et al. 2001). A kiszaradas-tolerans leveles méajmoha
emelkedik a de-epoxidalt xanthofillok mennyisége. Mindez nem kovetkezik be a nem
kiszaradastiré Pellia endiviifolia-ban, amelynek kisebb a fényenergia disszipacios képessége
kiszaradas alatt. Ujranedvesedés utan a Frullania dilatata gyorsan visszaszerzi teljes fotoszintetikus
képességét, mig a Pellia endiviifolia visszafordithatatlan karokat szenved a PSII-ben. A Frullania
dilatata kiszaradas indukalta zeaxanthin termeléssel rendelkezik. A Pellia endiviifolia esetében nem
lehet kizarni, hogy a karosodott membranon keresztiil K* vesztés is bekovetkezik (Deltoro et al.
1998a). Bartoskova et al. (1999) Rhizomnium punctatum leveleit vizsgalva kiszaradas alatt 50%-os
csokkenést tapasztalt a klorofill fluoreszcencia spektrum F685/F735 aranydban, a F475/F436
aranyban viszont nem tortént valtozas. Az energiatranszfer szintjében nem talalt olyan funkcionalis
valtozast, melyet a kiszdradas okozott volna. Ebbdl inkébb arra gondolt, hogy a fluoreszcencia
aranyban bekdvetkezett valtozas a kloroplaszt atcsoportositdsanak eredménye, amely a kloroplaszt
reabszorbcidjanak hatasat noveli.

Alpin teriileten, ahol az UV sugarzas intenzivebb, a mohdk szintén ki vannak téve a
kiszaradas viszontagsagainak. Kiszaradas és Gijranedvesedés alatti fluoreszcenciajuk eltér az azonos
helyen €16 hajtasos novényekétél. Kiszaradt allapotban a Grimmia alpestris nagyon alacsony
fluoreszcenciat mutatott, ami az edényesek esetén nagy volt. Ezzel szemben az ujranedvesedés
soran a mohék ¢és zuzmodk klorofill fluoreszcencidjaban emelkedés tapasztalhatd, mig a hajtasos
novények esetén csokkenés. Ez a kiilonbség abbdl adodik, hogy a kriptogdmok nem szenvednek
fénykarosodast a kiszaradt allapotban. Bar mindkét novénycsoportnal adott a fluoreszcencia kioltas
lehetdsége a megfeleld kioltok képzddése révén, de csupan a kiszdradt mohdk ¢és zuzmok
valaszolnak az elnyelt fényenergia elvezetéseként a fluoreszcencia intenzitds csokkenésével. A
vizsgalt alpin fajok koziil csak a Grimmia alpestris rendelkezik olyan deaktivacios uttal, amely a
kiszaradas és az Ujranedvesedés alatt egyarant lehetdséget biztosit a megvilagitas hatasara fellépd
karosodas elkertilésére (Heber et al. 2000).
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Beckett et al. (2005) Atrichum androgynum edzédését figyelte meg lassu kiszaradas alatt.
Az a moha, amely a teljes kiszaritast megel6zden egy lasst, mérsékelt kiszaradasnak volt kitéve,
jobban helyreallt az Ujranedvesedés utdn, mint az, amelyet teljesen nedves allapotbdl azonnal
kiszaritottak. Az edzd6dés eredményeképpen jelentdsen megnétt a nem-fotokémiai kioltds az
ujranedvesedés elsd par ordjaban, amikor a fotofoszforilacié mar végbemegy, de szénmegkotés még
nem, igy ekkor a fénykarok elleni védekezés igen nagy fontossdgi. Annak érdekében, hogy az Gjra-
nedvesedés alatt hatékony védelem alljon rendelkezésre, mar a fokozatos kiszdradas soran kialakul
ennek a feltétele, amit az edz6dés alatt megtigyelt lecsokkent fotokémiai hatékonysag jelez.

A legtobb moha mechanikai valtozasokkal is vélaszol a kiszaradasra, amelyek segitik a fény
karos hatasaval szembeni védekezésben. A Hedwigia ciliata a szarahoz préseli leveleit és az
elagazasok csucsai felfelé kunkorodnak, csdkkentve ezzel a kitettséget. A Syntrichia ruralis levelei
0sszepondorddnek ¢és fiiggdlegesebb iranyultsagiiak lesznek. Hamerlynk et al. (2000) szerint a
Syntrichia ruralis a szerkezeti és fiziologiai sajatossagok jol dsszehangolt készletével rendelkezik a
fotoszintetikus integritds fenntartasa érdekében. Ez nem csupan a levélpozicio valtoztatdsanak
képességét jelenti, hanem azt is, hogy meg tudja valtoztatni a levélfeliilet visszaverd képességét. E
modositas eredményeképp a szaraz levélfeliiletrdl tobb fény verddik vissza, mint a nedvesrol.

Elkeriilési lehetdséget jelent a sziklak, kovek alatti ndvekedés. Ilyen él6helyen a mohékat
csak az esetlegesen atsziir6dé vagy a felszinr6l visszaverddo fény éri. A Syntrichia inermis sivatagi
kortilmények kozt az erds besugarzast és szarazsagot fényatereszté kovek alatt €li tal (Werger és
During 1989). Kvarckavicsok kozott sok esetben a lathatd fény 5 cm-es mélységbe is behatol. A
kvarc hévisszaverd képességével is kedvez, alatta akar 7 C-kal is alacsonyabb lehet a hdmérséklet,
mint fekete vulkanikus koézet alatt. Homokdiinéken vagy vulkanikus tufan altalanos az akrokarp
mohafajok megtelepedése. A szél altal eltemetett egyedek a felszin alatt is képesek felfelé
novekedni és idovel felbukkannak a napfényre, de eltemetve is fotoszintetizalhatnak, mert a homok
a bees6 fény nagy részét levezeti a fénytorés és fényvisszaverddések révén.

2.1.5 Homérséklet hatasa

Az a homérséklettartomany, amelyen a mohak természetes koriilmények kozott eléfordul-
nak, igen széles, az allanddan fagyos polusoktol a rendkiviil forrd geotermikus héforrasokig terjed.
De meglepden szélesek hasonloképp a mohaparnadk felszini hdmérsékletingadozasanak napi értékei
is. Direkt napsugarzés hatdsara a még nedves mohaparnak felszini hdmérséklete akar 10-14 C-al is
meghaladhatja a 1éghdmérsékletet, szaraz allapotban pedig az 55-60 C-ot is elérheti. A hdmérséklet
természetesen lényeges hatassal van a mohak ndvekedési ratajara (Gabriel 2000), azonban egy
meghatdrozott napi kozéphdmérséklethez alkalmazkodott moha nem feltétleniil tudja pozitivan
kihasznalni az atlaghomérséklet par fokos megemelkedését (Jagerbrand et al. 2003).

Magas hémérsékleten a legtobb moha nyugalmi allapotba keriil, de ha a PSII karosodasabol
eredendden a fotoszintézis irreverzibilisen sériil, akkor el is pusztulhatnak (Weis et al. 1986).

A hoémérséklet és az évszakok valtozasa jelentOs szerepet jatszik a mohak eléforduldsaban.
Dilks és Proctor (1975) kimutatta, hogy a legtobb mohéanak aranylag sziik a hdémérsékleti optimum
tartomanya, amelyen nett6 fotoszintetikus nyereséget érnek el. Ha a hdmérséklet kicsit is eltér az
optimumtol, éles csokkenés tapasztalhato a fotoszintézisben. Valojaban a legtobb moha hémérsék-
leti optimuma 20 C koriil talalhato és sok mohanak még ennél is alacsonyabb.

Az erddk aljan €16 mohak a fak arnyékdnak védelmében hosszan nedvesen maradnak, de
ahogy a nap pozicidja valtozik napkozben, vagy a feler6s6dd sz€l hatasara a lombozat intenziven
mozog, fénypasztak cikdznak végig az erdd aljan, és az addig nedves, arnyékban hiis6l6 mohakat
hirtelen a nap melege kezdi ostromolni. A mohak képesek a csucsi, novekedd rész hiitésére azaltal,
hogy az alsé részekbdl kapillarisaikon vizet széllitanak a cstcsi részekhez, ahonnan az elparolog.
Megakadalyozhatjak a napsugarak abszorpcidjat fehér, visszatiikrozo feliiletiikkel. Sphagnum és
Leucobryum fajok a fényvisszaverését a hyalociszta segitségével valositjdk meg, Racomitrium,
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Tortula, és Polytrichum piliferum a levél fehér szdrcsticsaival éri ezt el. Epp a papillak
fényvisszavero tulajdonsaga kdlcsonzi a mohanak a matt, tompa fényli megjelenést.

De a mohak képesek tulélni a nulla fok alatti 1éghdémérsékletet, mivel képesek sajat hdmér-
sékletiik modositasara. A déli-sarki Schistidium antarcticum feliileti homérséklete egy januari
napon -9.2°C ¢és 42.8°C kozott képes valtozni (Lewis Smith 1988b). A Schistidium jellegzetesen
kozel fekete szinli, gy miikddik, mint egy fekete test, nappal abszorbedlja a hot, éjszaka pedig
kisugarozza azt. Jo példa a hémérsékletkiilonbségre dél-kelet Ausztralia havas hegyei, ahol nyari
1d6szak kozepén a lég- és levélhdmérséklet kozotti legmagasabb kiilonbség fajonként igen eltérd
volt: a fak esetén 7°C, a cserjéknél 13°C, a torpe cserjéknél 21°C, a flicsomoknal 24°C, mig az
elkiiloniilten all6 mohaparnaknal 30°C volt (Korner és Cochrane 1983). A moha nedvességi alla-
pota jelentésen befolyasolja a hémérsékletét. Mivel a viz hdmérséklete lassabban valtozik, mint a
levegd homérséklete, ezért nem meglepd, hogy a szdraz mohénak a legmagasabb a levélfeliilet
hémérséklete, mint ahogy ezt Sophagnum fajoknal mérte Rydin (1984).

A mohak szintén fontosak a talajhdmérséklet modositasaban. Fekete testhez hasonloan
miikddve, képesek hozzajarulni a talaj felmelegitéséhez. Mas esetben viszont képesek abszorbealni
vagy visszaverni a beesd sugarzast, ezzel megakadalyozva, hogy az eljusson a talajfelszinig. A
tundran a mohak meggatoljak a talaj felmelegedését. Az 6rok fagy teriiletén a mohaboritas hozza-
jarul a fagyott allapot megtartasdhoz a talaj felsé rétegében, 6sszehasonlitva a csupasz felszinnel.
Az 0rvos lud és a rénszarvas legelése és taposdsa csokkenti a mohdk novekedését és a parnak
vastagsagat, ami viszont a talaj hdmérsékletének emelkedéséhez vezet (Van Der Wal és Brooker
2004). Az allatok zavard hatasanak megakadalyozasa hozzdjarult a mohaszdnyeg vastagodasahoz,
ami a talaj hdmérsékletét csaknem hét éven beliil 0,9°C-al csokkentette. Ez a hiilés azonban a Poa
arctica és a Cardamine nymanii biomasszajaban 50%-os csokkenést eredményezett (Van der Wal et
al. 2001). A moha boritas tehat szigeteld hatdssal bir. Az Olimpia hegység (Washington allam) ha-
vasi tundra medencéinek kriptobiotikus kérge alatt a talajfelszin és a kdzvetlen felszin alatti hdmér-
s¢klet 5-8°C-al hidegebb a déli érakban, mint ahol ez a moha-dominalta kéreg hianyzott (Gold et al.
2001). Bar a zuzmodknak erdsebb a hiitd hatdsa, 10-11°C-al csokkentették a talaj hdmérsékletét, a
csupasz felszinhez képest. A havasi terlileteken ez az alacsonyabb talajhdmérséklet megfosztja a
gyokereket a sziikséges hotol, de a prériken, sivatagokban a kriptogdm kéreg megjelenése
nélkiilozhetetlennek bizonyul a gyokerek taléléséhez. Dél-Afrikadban a kriptobiotikus kéreg jelenléte
igen fontos, lehetévé teszi a nitrogén fixalo szervezetek tulélését magas homérsékleten és hosszu
szarazsag alatt. Mindezzel nagyobb stabilitast és rugalmasabb alkalmazkodast biztosit az 6koszisz-
témanak (Aranibar et al. 2003). Az antarktiszi mohak jellegzetesen tobb mint 10°C-al magasabb
homérsékletet tartanak fenn, mint a kornyezet hdmérséklete. Ez gyakran akéar a 20°C-ot is eléri a
nap kozepe tajan, igy biztositjdk a megfelelé hémérsékletet a cianobaktériumok nitrogén-fixalod
aktivitasdhoz (Huntley 1971). A nitrogén-fixalo baktériumok jobban miikodnek a tézeglap mélyebb
rétegeiben (20-30 cm), mint a zold hajtdsok szintjén, de képesek a fixaciot folytatni 5-35 °C-os
tartomanyban (Kravchenko és Doroshenko 2003).

A mohék a talajkozeli mikroklimat befolyasoljak, puffer hatdsukkal nagyon eltérd kornye-
zetet 1étesitenek, ezért képesek védelmet nyujtani az adott teriilet egyes novény- vagy allatfajainak.
Igy példaul Kanadaban a pettyes teknés (Clemmys guttata) a telet Sohagnum kiemelkedés alatt tolti,
ahol a testhdmérséklete 0.3-3.9°C marad akar -35°C 1éghdmérséklet mellett (Litzgus et al. 1999). A
mohdk kiilonféle ndvényfajok magjainak csirdzasahoz is képesek megfeleldé mikroklimat
biztositani. Kiilonosen azon fajok szamara fontos a mohaparna jelenléte, amelyek kora tavasszal,
hideg id6jarasi viszonyok mellett csirdznak (Delach és Kimmerer 2002). Csirazas idészakaban a
mohak fekete testként viselkedve megvédik a novényeket a késdi fagyoktol vagy épp a nappali
tulmelegedéstol.

A mohak ¢életciklusanak minden stddiumaban fontos szerepet tolt be a kornyezet hdmérsék-
lete. Tobbféle modon hat a fizioldgidjukra, befolydsolja a fotoszintézis és a 1égzés intenzitasat, a
reprodukcio idejét, a novekedést, fejlodést, €s produktivitast. Mindezek egyiittesen hatnak a talélo-
képességére. Az extrém meleg és hideg idészakokhoz mind szerkezetileg, mind élettanilag, mind az
¢letciklus megvaltoztatasaval adaptalodniuk kell. Mésrészrél a homérséklet valtozasa az életciklus
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stadiumvaltasokhoz is jelként szolgal (Grime et al. 1990). A Physcomitrella patens a sporogoni-
umok legnagyobb szamat 15°C-on produkalja, 25°C-on szamuk jelentésen esik. A vegetativ
novekedésiik viszont 25°C-on a legintenzivebb (Hohe et al. 2002). A hémérséklet az életciklust
kozvetett modon is befolyasolja, mint példaul amikor a mohak nyugalmi allapotanak kezdetét
hatarozza meg. A telepes majmoha Lunularia cruciata nyugalmi allapotat 24°C-os hémérséklet és
folyamatos megvilagitas, tehat magas homérséklet és hosszi nappalos koriilmény idézi eld. Ezen
kornyezeti feltételek egyiittes megléte mintegy elOrevetiti a kozeledd szarazsagot, vagy mar
szarazsaggal is parosul, és szolgal ezaltal a nyugalmi allapotra valé felkésziilés indito jelétl.

A legtobb moha ndvekedésének homérsékleti optimum tartomdnya 15-25°C, néhanyuk
szamara ez az optimum 10°C ala esik (Furness é¢s Grime 1982b). A mohak képesek leklizdeni vagy
éppen eldnyosen kihasznalni a rovid idejii magas homérsékleti hatast. A Plagiomnium acutum, P.
maximoviczi, Thuidium cymbifolium, Chrysocladium retrorsum optimalis fotoszintetikus termelést
25-30°C-on képesek fenntartani, tényleges pozitiv nettd fotoszintézist mutattak mar -15°C-on, mig
10-30 percen keresztiil nettd fotoszintetikus nyereséget tartottak fenn még 40-45°C-on, de egyik faj
sem ¢lte tul az 50°C feletti hdmérsékletet (Liu 2000).

A legtobb moha 20-25°C-on éri el a hdmérsékleti kompenzacids pontjat. A felsé hataron tul
csak a sajatos él6helyekhez adaptalodott mohafajok képesek nettd nyereséget elérni huzamosabban,
ilyenek példaul a sivatagi és geotermikus teriiletek fajai, de a sarkvidéki mohak is tulélik a magas
homérsékletet. A sarki Bryum sandbergii fotoszintézis:1égzés aranya 11-27:1, 4-24°C kozott,
alacsonyabbra esik vissza 34°C-on (Rastorfer és Higginbotham 1968). Az als6 hodmérsékleti kom-
penzécids pont jelentds mértékben valtozik. Két, szinte allandd hoboritas alatt €16 moha alsd hdmér-
sékleti kompenzacids pontja kevéssel fagypont alatt talalhatd. Az Anthelia juratzkana ezt -4°C-on, a
Polytrichum faj -5°C-on éri el. A fels6 kompenzacios hatar mindkettonél 30-32°C volt, amely a ho
izolacios hatasanak koszonheté (Loesch et al. 1983). A Plagiomnium affine és P. undulatum
produktivitasanak alsé hatara nyaron -10 és -15°C (Riitten és Santarius 1993a). Racomitrium
lanuginosum fotoszintézis optimuma magas fényintenzitason 5°C, minimum nettd nyereséget -8 és -
10°C-on, valamint rovid idétartamu 25-30°C-os kezelés alatt éri el. Bar -30°C-on nem produktiv, de
a felmelegités harom 6rdjan beliil gyorsan aktivalodik, és eredeti aktivitasanak 60%-at eléri (Kallio
¢s Heinonen 1973).

Ahogy a homérséklet emelkedik, tigy lesz egyre magasabb a CO,-, fény kompenzacids ¢€s
telitési pont is. Sanionia uncinata 5°C, 15°C, és 25°C-on 32, 50, és 82 ppm (mg L) CO,
kompenzacios pontot mutatott (Rastorfer 1971). A homérséklettel parhuzamosan emelkedé CO,
igény azért 1ép fel, mert a fotorespiracio mértéke gyorsabban emelkedik, mint a fotoszintetikus
aktivitds. A fénylégzés veszteségének ellenstulyozasa és a nyereség fenntartdsa intenzivebb CO,
megkdtést igényel.

Riitten ¢s Santarius (1993a) ugy definialta a fagytoleranciat, mint azon alacsony
hémeérséklet, amelynél nem fagyott novényre vonatkoztatva a nettd fotoszintetikus aktivitas 50%-
ban karosodik. Plagiomnium affine és P. undulatum esetén a produktivitas optimalis hdmérsékleti
tartomanyat 10-20°C kozott allapitotta meg, nyaron az alsé hatar -10 és -15°C. Osszel fokozatosan
er6sodik a hidegedzédése, mig télen az alsé hatar -35°C ald siillyed. A mohak magas
hémérséklethez torténd alkalmazkodd képessége korlatozott a produktivitds szempontjabol.
Dicranum fuscescens (szubarktikus Kanada) fotoszintézisének homérséklet optimuma a janius eleji
0-10°C-r6l 10-20°C-ra emelkedett julius elejére, a nettd produkcid drasztikusan csokkent julius
végére, bar a sotétlégzése nem mutatott nyilvanvald akklimatizacidt. A szoveti hdmérséklet ezen
idészakban 3-26°C kozott fluktualt. A produktivitas feltiind csokkenése az id6szak végén jelzi, hogy
nem tudja ellenstilyozni a magas homérsékleten jelentkezd intenziv 1égzést, végiil elveszti a nettd
produktivitasat. Mas részrdl az idészak elején fellépd magasabb hdmérséklet is hasonld trendet
mutat. Junius 5-én a netté produktivitas negativ volt a hémérséklet 15°C f6lé emelkedésével
(Hicklenton és Oechel 1976). A fotoszintézis optimalis hémérséklete jellegzetesen alacsonyabb
télen, mint nyaron, €s ténylegesen emelkedik, mieldtt a kdrnyezet homérséklete emelkedne, tehat az
akklimatizaci6 beinditasaért nem a hdmérséklet az egyetlen felelds.
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2.1.5.1 Hideg, fagy hatasa

Ochi (1952) 18 fajt vizsgélva azt talalta, hogy a legtobb moha elviseli a -20°C-ot, ezek koziil
hét a -27°C-ot is eltliri. Az ozmotikus értékek, ateresztoképesség, a szezondlis fluktuacid
Osszefliggésében nem talalt semmilyen trendet. EI6bb mar emlitettem, a sarkvidéki mohék talélik a
magas hémérsékletet, azaz az alacsony hdmérséklet tulélése egybekapcsolodik a magas hdmérséklet
tulélésével. Kilenc arktikus majmoha koziil harom (Lophozia hatcheri, Chandonanthus setiformis
és a Aulacomnium turgidum) talélte a -16°C-ot, mig a maradék csak -6°C-ot volt képes elviselni
nyari periodus alatt. A Lophozia hatcheri, Chandonanthus setiformis fél o6ran keresztiil talélte a
42°C-ot, de tizenkét oras kitettség tilnyomo részeit elpusztitotta. Aulacomnium turgidum 48°C-ot
viselt el fél oran keresztiil, €s 40°C-ot tizenkét 6ran at. A tébbi hét moha 38°C-on karosodott (Biebl
1968). Forditott esetet vizsgalva a tropusi mohak, mint a Homaliodendron flabellatum és a
Leucoloma amoenervis -14°C-ot, a Schistochila commutata -11°C-ot ¢élt tal. Plagiochila, Metzgeria
¢és a Bryum fajok csak -4°C-ot viseltek el huszonnégy oran keresztiil (Biebl 1967).

A hotakard védelmet nyujt a tél pusztitdsa ellen, bar igen nagy kiterjedésti sarki és északi
vegetacios teriilet talalhatd enélkiil. Flock (1978) Colorado havasi teriiletén, ahol a mohak igen
nagy fajszamot értek el, érdekes megoszlast figyelt meg az akrokarp és pleurokarp mohak eldfor-
dulasaban. Az akrokarp mohdk abundancidja nagyobb a szarazabb, enyhe hoboritasu teriileten. A
pleurokarp mohak visszaszorultak a nedvesebb, vastagabb hdboritast teriiletre, ahol boritdsukban
felilmultak az akrokarp fajokat. A pleurokarp mohak koziil csupan a Hypnum vaucheri, H.
revolutum, és a Abietinella abietinum kockaztatta meg a behatolast a kisebb hoboritasu, szaraz
teriiletre. A zuzmok a szikldkon dominéltak, majmoha pedig igen ritkan fordult el. Masrészrdl a
hoboritas hatranyos lehet, ha a novekedési iddszak rovid, mert akadalyozhatja az életciklus
befejezéséhez sziikséges produktivitast. Az antarktikus teriileten a horéteg valoban szigetel, de a
hosszabb ideig megmaradd hoétakard a talaj kozelben tovabb megtartotta a téli hideget, igy a
mohdkat még joval azutdn is inaktiv allapotban tartotta, hogy a léghdmérséklet mar eléggé
felmelegedett a mohék aktivalasdhoz (Pannewitz et al. 2003).

A mérsékelt és északi zondkban a téli hideg és a ho mindsége nagy szerepet jatszik az
Okoszisztéma mukodésében. A hoboritds nélkiilozhetetlen tényezd a zord hideg és a szél elleni
védelemben ¢és sok esetben egyenletes viz és tdpanyag utdnpotlassal latja el a talajt. Megdobbentd,
kezdiink tudatara ébredni, hogy a klimavaltozas roviditi a téli id6szakot és ritkitja, csokkenti a
hoboritast. Ennek viszont jelentds befolydsa lehet a ndvények teljes ¢€letciklusanak befejezésére
(Campbell et al. 2005)

A talaj tdpanyag utanpotlasa €s vesztesége valtozd, de a folyamatok lasstiak. A hoolvadas
felszabaditja a tdpanyagokat a ho altal megkotott porbol. Janudrtdl marciusig a nitrat kivétel né (0-
10l 1 kg ha'-re) a hémérséklet emelkedésével (-10 °C-tol -3°C-ig) (Park et al. 2004, Campbell et al.
2005). A tapanyag aramlési folyamatok valdsziniileg hatnak a mohdkra, mivel ezek a talaj és a
horéteg kozott helyezkednek el.

Trynoski és Glime (1982) vizsgélta az északi mérsékelt égovi (Michigen, USA) fatorzseken
¢16 mohak mikrokdrnyezetét. Tapasztalataik alapjan a tél lehetové teszi szdmukra, hogy nedves és
megvilagitott viszonyok kozatt, a téli sz¢él ellen védve ndvekedjenek. Feltevésiik szerint az 1m vagy
annal magasabb hotakard menedéket biztosit a fatérzson ¢16 mohdknak. A héboritas nem Sleli koriil
teljes mértékben a fakat, hanem a fatdrzs és a hoboritas kozott keskeny 1égesatorna létesiil. Ebben a
csatornaban enyhe 1égmozgas alakul ki, és a léghdmérséklet a fatorzs hdkisugarzasabol kovetkezo-
en olvadéspont koriili, azaz ~0°C. A torzs déli részén a hdmérséklet magasabb, a levegd az olvado,
majd elparolgd ho kovetkeztében tobb oran keresztiil nedves. A horétegen elegendd fény képes at-
hatolni és a csatornan keresztiil elérni a moha feliiletét, igy ezen koriilmények kozott feltételezhetd,
hogy a moha 4-5 honapon keresztiil képes lassu, de alland6 novekedésre. Ezek alapjan elképzelhetd,
hogy hasonlo feltételek alakulnak ki szikldk és a talaj feliiletén. Nem tul vastag hoborités alatt a
viszonylag egyenletes nedvességellatas, elegendd fény és 0°C koriili hdmérséklet a hidegadaptalt
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mohdaknak lehetévé teszi a sikeres fotoszintézist €s valamilyen szintli novekedést, csekély 1égzési
veszteség mellett.

Marchand (1993) tanulményai alapjan betekintést nyerhetiink abba, hogy a pocok a hoolva-
das kovetkeztében érzékeli a fényintenzitas novekedését a hotakaro alatt, és 10 héttel az olvadas
elttre ,,hangolja” szaporoddsi aktivitdsat. Ezt egyszerli fényintenzitds mérésével végzi. Minél
stiribb a ho adott mélységben - vastag hotakard alatt -, annal kevesebb fényt enged at, viszont
ahogy a ho olvad, megtolti a hokristalyok kozotti teret és a fényateresztése nd. Ahogy a pocok a
fényintenzitast indikatorként hasznalja, gy a mohak is aktivizaljak a fotoszintetikus rendszeriiket, a
novekedésiiket, valamint a fejlédésiiket, mielétt még a hotakard tdvozna tavasszal. Minden
mélység:siiris€g arany kombinacid, ami 200-nal nagyobb értéket ad, maximalis hévédelmet
biztosit, és 0°C koriili hémérsékletet eredményez. Igy 20cm vastag, 0.1 g cm™ siirliségii hotakaro
(nagyon friss havazas) tokéletesen kiegyenliti a homérséklet ingadozéas nagy részét. Ha a stirtiség
0.2 g cm™-re nd, kétszer annyi hé sziikséges ugyanahhoz a hévédelemhez, ami azt jelenti, hogy
tovabbi hoesés javitja az Oregebb ho tomorodésébol eredd surtiség novekedésének homérséklet
csokkentd hatasat. A vastag hotakaron a spektrumnak csak kis hanyada, elsdsorban a kék és a kék-
z0ld tartomany tud athatolni. A 3-4mme-es kristalyos hoboritdson a nem-infravords sugarzas képes
atjutni (Gates 1962). A fotoszintézis a vords tartomanyban a legintenzivebb, kisebb masodik
csucesal a kék tartomanyban. Ha a ho siiriisége eléri a 0.3 — 0.4 g cm™-t, ami a késd téli hotakard
also rétegére jellemzd, 15 cm-es mélységben a fény a hofelszinre beesdnek csak a 2-3%-at éri el.
Amikor Marchand és csoportja 0.5 g cm™-re tdmdritette a hotakardt, a fényateresztés teljesen
megszlnt, de az olvadas hatdsara Gjra megnovekedett. A fény inkabb megtorik, szorddik, miutan
athaladt a vékony jégszemcséken, majd a nagyobb, Osszeolvadt jégszemeken halad keresztiil,
amelyeken erdsebben szorodik €és jobban abszorbealddik. Decembertdl kora aprilisig a beesd fény
kevesebb mint 0.1%-a éri el a talajt, ha a hotakard 40 cm-nél vastagabb és a sirlisége nagyobb, mint
0.25 g cm™, a kés6i horéteg nagyobb feliiletet ad az olvadasbél szarmazé viznek, névelve a fény
transzmissziojat.

Az edényes ndvények levelének szOrozottsége, a vastag kutikula és az epidermisz a belsd
levélsejtek szigetelésére szolgal a hdmérséklet gyors valtozasaival szemben. A mohak leveleinek
eme adottsdga hidnyzik. A fagyas szamos problémat jelent a sejt szamara. A jégkristalyok keletke-
zése fizikai sériiléseket okoz, mivel kilyukasztja a sejtmembranokat vagy eltorzitja a sejtet gy,
hogy az oldott anyagok sokkal kdnnyebben kiszivarognak. Antarktikus mohékban a fagyas-olvadas
ciklusok 2-3-szoros nagysagrenddel novelik a szacharoz elszivargasat a sejtbdl, mint ahol a fagyas-
olvadas ciklusok nem jelentkeznek. A Bryum pseudotriquetrum szachardztartalmanak 65%-at el-
veszti 16 fagyas-olvadas ciklust kovetden, mig mas mohdk csak 28%-at. A szdvet fagyaspont
hémérsékletében azonban nem jelenik meg valtozds e cukorveszteség utan, noha a szdveti
fagyaspont -3.5 - -8.3°C kozétt valtozik (Melick és Seppelt 1992).

Ahogy egyes mohak (Syntrichia ruralis) sokkal ellenallobbak a magas homérséklettel
szemben kiszaradt allapotban, tigy a fagyot is sokkal valoszinilibb, hogy tulélik, ha kiszaradnak
(Bewley ¢s Thorpe 1974). Azon mohak, melyek nedves allapotban fagytak meg, alacsonyabb
1égzési rataval rendelkeztek, és fagykarok jeleit mutattak Ujranedvesedés sordn. Mindazonaltal a
kiszaradt mohanak a légzésintenzitasa, valamint a kiszdradt és folyékony nitrogénbe meritett
mohanak (fagyott) a 1égzése magasabb volt a helyredllas soran, mint azon kontrollnak a légzése,
amely nedves allapotban szobahdmérsékleten maradt. A kiszaradastiirés tehat egy olyan sajatossag,
amely segit a mohéanak a fagyot tulélni. Mivel a levelek éltaldban csak egy sejt vastagsaguak, és a
legtobb mas szdvet is csak néhany sejt vastagsadgu, ugy a viz visszavonasa a szdvetekbdl is
¢s csOkkenti a fagyaspontot, ebbdl eredden intracellularis fagyas nem kovetkezik be. Tény, hogy
egyes mohak képesek fotoszintetizalni 0°C alatt (Smith 1982a). Az arktikus Racomitrium
lanuginosum optimum hémérséklete 5°C-on talalhaté intenziv megvilagitason, de fenntartja
fotoszintézisét -10°C-ig. Ahogy mar emlitettem, épp ez a moha képes az aktivitasanak 60%-at
gyorsan visszanyerni -30°C-os fagyhatas utan (Kallio és Heinonen 1973).
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A magas fényintenzitas, alacsony homérséklet szintén extrém moddon karosithatja azokat a
mohakat, amelyek csak egy sejtréteggel rendelkeznek. Mindemellett szamos mohénak, talan a
legtobbnek van valamilyen mechanizmusa, amely megvédi 6t ettdl. A Déli-sarkon, ahol ez altalanos
kornyezeti feltétel, a fagyas alatti reverzibilis gatlas megjelenése arra utal, hogy a mohéknak, mint a
Grimmia antarctici-nak van egyfajta védekez6 mechanizmusa, amely a fotoinhibicids karoktol
megobvja, igy nem igényel javitd folyamatokat, amelyben a résztvevo enzimek aktivitasa kedvezobb
hémérsékletet kivanna (Lovelock et al. 1995a). Ezen mohak abban az esetben, ha eltdvolitandk
roluk a horéteget, szenvednének inkdbb fénygatlast, amely a homérséklet felmelegedésével
megszlnik (Lovelock et al. 1995b). Mindazonaltal sikeres helyreéllds alacsony fényintenzitason
jelenik meg. A fagyas alatti fénygatlas egy védekezési mechanizmus, amely alulszabalyozza a PSII-
t, ha a fotoszintézis nem tud 1épést tartani a fény stimulélta elektrongerjesztéssel. Pannewitz et al.
(2003) hasonlo védekezést mutatott ki Hennediella heimii-ben Kanadaban. Nyaron az olvadékviz
folyamatosan nedves 4allapotban tartja a mohat fagyhoz kozeli homérsékleten, mikozben a
fényintenzitds gyakran magas. Itt sem fénytelitésnek, sem fénygatlasnak nem volt jele. Inkdbb az
elektrontranszport rata valaszolt linearisan a fényre minden hémérsékleten. Ugy vélik, a moha a
nem-fotokémiai kioltd rendszerének kiépitésével alkalmazkodik. Mediterran epifita Leucodon
sciuroides-t vizsgalva Deltoro et al. (1999) azt talalta, hogy a fagy-olvadas ciklust azon képességé-
vel tal tudja ¢éIni, melyben a megkotott fényenergiat kibocsatja a nem-fotokémiai kioltas xanthofill
ciklushoz kotott folyamatainak erdsitésével, ami pedig a CO, megkotést csokkenti. Mindezzel védi
a fotoszintetikus rendszert a tilzott gerjesztéstol. A CO, megkotés atmeneti csokkenése gyorsan
visszatér eredeti szintjére, mihelyt a fagy megsziinik. Riitten €s Santarius (1992a) azt tapasztalta,
hogy érett szovetben a fotoszintetikus rendszer fagytoleransabb, mint a fiatalabb vagy iddsebb
leveleké. Ahogy a fagystressz erdsodik, a fluoreszcencia csdkken és a PSII-h6z kapcesolt elektron-
transzport-rendszer inaktivalodik. Ami a fotoszintézis fotokémiai reakcioja felé¢ az elektronatadéasat
gatolja, ez kissé kiilonbozik az edényes novények modszerétdl. Letalis fagystressz eredményekép-
pen a gerjesztési energia atadasa kissé csokken a PSII reakciocentrum felé az antenna pigmenteken
keresztiil.

A kalcium a membrantranszport szabalyozo szerepével részt vesz a fagytlrés kialakitasaban.
A Physcomitrella patens a hideg sokkra (0-10°C) a sejt kalcium tartalmanak névekedésével valaszol
(Russell et al. 1996). Valbszinlileg nem maga a kalcium kozvetleniil, hanem a membrén-
permeabilitadsara gyakorolt hatasa és mas egyeb sejtbéli folyamatok jelentik az aktualis védelmet.
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9. illusztraci6: Racomitrium lanuginosum fehér, hosszu ,,sz6rszalai”, amelyek megvédik
szaraz allapotban vagy alacsony hdmérsékleten a magas fényintenzitastol (Janice
Glime).

Riitten és Santarius (1992b) a hidegtolerancia erdsodését figyelte meg a nyari melegtdl a téli
hideg id6északig Polytrichastrum formosum, Atrichum undulatum, Plagiomnium undulatum, P.
affine, Mnium hornum, és a telepes majmoha Pellia epiphylla esetén. Ezzel parhuzamosan a
szachardz tartalom emelkedett a Mnium hornum kivételével. A fagynak nagymértékben ellenalld
mohak Osszcukortartalma 90-140mM, melynek 80%-a szachar6z. A Brachythecium rutabulum és
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Hypnum cupressiforme nyaron erdsen fagytiird, és ebben az idoben a szachardz szintje is magasabb.
Ahogy a szachar6z szint csokken a homérséklet emelkedésével, ugy a hideggel szembeni ellenallo
hatassal a Plagiomnium undulatum és a P. affine leveleinek fagytiirésére (Riitten és Santarius
1993a). Ugy latszik, a szacharéz bizonyos tekintetben hozzajarul a nyartol télig er8s6dd
tolerancidhoz, mialatt a hodmérsékleti hatar -10°C-t6l -35°C ala csokken, de a fagyellenallas ¢és a
hajtasok cukortartalmanak emelkedése kozt nem volt erds korrelacio. Ezek alapjan arra a
kovetkeztetésre jutottak, hogy mas tényezd is sziikséges a fagytolerancia novekedéséhez. A
membran ateresztOképességének vizsgalata azt sugallja, hogy a cukorfelvétele és felszabaditasa a
téli idészakra torténé felkésziilés soran valtozik (Riitten és Santarius 1993b). Ugy tiinik, hogy a
membran ateresztoképességének ndvekedése elleni védelem a hidegedzés egyik fontos 1épése.
Masrészrol a visszafordithatd plazmolizis a bekovetkezd vizvesztéssel megovja a sejtet és megeldzi
a jégkristalyok okozta sériiléseket.

Nemcsak maga az alacsony hémérséklet, hanem a jégkristalyok képzddése is helyreallit-
hatatlanul karositja a sejtet. A sejten kiviili kristdlyok képzddése kiszaradast és toxikus hatést
eredményez, mig a sejten beliili kristdlyképzddés fizikailag rongalja meg a sejtmembréanokat
(Schmitt et al. 1985). Néhany novény szaméra mas lehetdség is 1étezik a hideg tuléléséhez, a folya-
matot livegképzodésnek nevezik (Marchand 1991). Az livegképzddést az livegesedés (vitrifikacid)
eredményezi, amikor a viz anélkiil szilardul meg, hogy jégkristdlyokba rendezddne. Ez a folyamat
megy végbe akkor is, amikor egy €l6 szovetet foly€kony nitrogénbe meritiink, ami lehetové teszi,
hogy a szovetet megovjuk a jégkristalyok roncsold hatasatol. Az antarktikus cianobaktériumokban,
algakban, mohakban makromolekularis vegyliletek képzddnek, un. jégblokkolok, melyek
modositjdk a jégkristdlyok novekedését, specifikusan gatoljadk a jégmagképzddést, igy a viz
kristalyképzodés nélkiil keriil jégfazisba (amorf jég) (Raymond és Fritsen 2000). Az antarktikus
Bryum a makromolekularis jégblokkolokat hasznalva modositja a ndvekvo kristalyok alakjat, és e
makromolekuldkkal megakadalyozza az Ojrakristalyosodast is (Raymond és Fritsen 2001).

|.‘ g - ol i s .... " : =% -

10. illusztracio Racomitrium heterostichum nagyobb része jégbe agyazva, mig néhany
ag szabad és fotoszintézisre képes (Michael Liith).

A nedvességi allapot fontos tényez6 a mohak homérséklet toleranciajanak kialakitasaban.
Jol ismert, hogy kiszaradt allapotban sokkal magasabb homérsékletet képesek eltlirni, és éppugy
jobban tiirik az alacsonyabb homérsékletet is kiszaradt allapotban. Ez megjosolhatd, hiszen a viz
veszélye a jégkristalyok képzddése, melyek karosithatjadk a membranokat. Dilks és Proctor (1975)
kilenc mohat és egy telepes majymohat kezelt 0°C alatti hdmérsékleten desszikatorban 32%-os
relativ paratartalom mellett. Mindegyik tulélte a -30°C —ot, kivéve a Leucobryum glaucum ¢és a
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Plagiochila asplenioides var. major. Ez a két moha azonban elpusztult a szaritoszekrényben hideg-
hatas nélkiil is. Hylocomium splendens, Racomitrium aquaticum, R. lanuginosum, és a Scorpiurium
circinatum -10°C-ot €It tul nedves allapotban. A Hookeria lucens, Leucobryum glaucum, Mnium
hornum és a Plagiopus oederianus majdnem vagy teljesen elpusztultak -5°C-on nedves allapotban.

Ahogy esik a hdmérséklet a plazmamembranok lipid matrixa kristalyosodik, a kristalyoso-
das mértéke a zsirsavak tipusatol, azaz telitett, illetve telitetlenségi fokatdl fiigg. Gellerman et al.
(1972) a lipidek nagyfoku telitetlenségérdl szamolt be szamos moha nemzetségnél. Bryum bicolor
hidegedzésének meghatarozasakor Al-Hasan et al. (1989) azt talalta, hogy 5°C-on inkubalva a
lipidosszetevok kozott nagyobb ardnyban tartalmazott digalaktozil-diacilglicerolokat és
szulfokinovozil-diacilglicerolokat, mint 25°C-nak kitéve.

Egyes szervezetek képesek megvaltoztatni a zsirsav komponenseiket, ami eldsegiti a derme-
dési pontjuk csokkenését. A lemming példaul azaltal képes megvaltoztatni a mancsparnajanak
zsirsavait, hogy olyan mohat fogyaszt, amely nagy mennyiségii arachidon savat tartalmaz. Igy a
lemming talpszdvetének sejtmembranjai jelentds rugalmassdgot nyernek alacsony homérsékleten
(Prins 1981). A gyakori elterjedésii Ceratodon purpureus elételepe a télre valo felkésziilés soran
megvaltoztatja a membran zsirsavainak Osszetételét a telitetlenségi szintjiilk novelésével (Aro és
Karunen 1988). A galaktolipidek jellegzetesen nagy mennyiségben taldlhatok a kloroplaszt
membranjaban, ezen foszfolipidek szdma csaknem megkétszerezddik, ha a novény 4°C-hoz akkli-
matizalodik, mint 20°C-hoz, bar Ggy tlinik, ennek kis hatdsa van a hidegedzésre.

Erdokben a nitrogénellatottsag tobbnyire csdkken a ndvekedési szezon elérehaladtaval, ez a
csOkkenés lehetséges jelként szolgdl a mohak szdmara ahhoz, hogy tobb telitetlen zsirsavat
raktarozzanak.

A kiszaradastiir6 Syntrichia ruralisnal a hémérséklet 2°C-ra torténd lecsokkentésével
felszaporodnak a poliriboszoémak, €s ezzel egyiitt lecsokken a szabad riboszémak szama (Malek és
Bewley 1978). A lassan kiszaradé moha nem tartalmaz poliriboszomékat, azok az Gjranedvesedés
soran alakulnak ki. Alacsony homérsékleten (2°C) vagy téli mintdkban azonban ugy tiinik, hogy
nem torténik valtozas a fehérjeszintézis mértékében, a valtozas igy inkabb egyfajta pre-akklimatiza-
cionak tekinthetd. Malek és Bewley szerint ez a moha semmilyen évszakos hidegedzddésen nem
megy keresztiil, mar eredendden éves szinten akklimatizalodik, avagy adaptalodik a fagyhoz.

Hudson ¢és Brustkern (1965) szerint a mohak idds ¢€s fiatal levelei kiilonboznek a 0°C alatti
hémérsékletre adott valaszreakcidjukban. A Plagiomnium undulatum kifejlett leveleiben sejten
kiviili fagyast tapasztaltak lassu hiités hatdsara, ami megel6zi a sejten beliili fagyast. A fiatal
hajtasok azonban nem képesek toleralni a 12°C alatti hdmérsékletet. Ha fagyhatasnak tették ki, a
fiatal levelekben nem tapasztaltak extracellularis jégképzodést, az intracellularis jégképzdodés sokkal
valdsziniibb. Riitten és Santarius (1992a) azt taldlta, hogy nemcsak a fiatal levelek, hanem az
1d6sebbek is kevésbé fagytiirdek a kifejlettekhez képest.

2.1.5.2 Magas homérséklet, hostressz és hérezisztencia

Ha a léghémérséklet csupan 20°C, a Mnium hornum levélfeliilet homérséklete elérheti
(fénypasztaban!) a 39°C-ot is. Sphagnum hémérséklete 10°C-al is magasabb lehet, mint a 1éghé-
mérséklet (Longton 1979). Mar ismert, ha a hdmérséklet eléri a 40°C-ot, a mohdk sériiléseket
szenvednek (Larcher 1995), a 42-51°C homérséklet altalanosan letalis (Meyer és Santarius 1998;
Proctor és Pence 2002). A Grimmia 38°C-on novekedve kevesebb eldtelepet és hajtast hoz, és tobb
moha mar 27°C-on névekedve barnava valik (Keever 1957). A legtobb moha hétiirése azonban 39-
45°C kozott van (Norr 1974). Ha éallandoan nedvesek, alacsonyabb a tlirési kiiszobiik folyamatosan
meleg homérsékleten, a vizben é16 Fontinalis példaul, elveszti a vitalitasat és klorofilljat hosszan
tartd 20°C hémérsékleten (Dilks €s Proctor 1975; Glime 1987a,b). Ahhoz, hogy esetenként fellépd
(adott ¢lohelyen extrémnek szamitd) hostresszt tul tudjanak €lni a mohdak, meghatarozott mértékii
fizioldgiai tolerancidn és a forrd iddszakot elkeriil6 mechanizmusokon alapulé novényi adaptaciot
igényel. A mohak ez utdbbit egyrészt sporakkal vagy vegetativ diasporakkal valositjdk meg,

42



amelyek a fold alatt élik til a meleget, masrész a felszinen inaktiv szovet darabokkal, telep
toredékekkel. Ez a fajta éves stratégia azonban a mohak nagy tobbségének — lassi ndvekedésiik
miatt — nem kedvezd, igy sokkal jellegzetesebb, hogy kiszaradt (dormans) éallapotban élnek til,
amelyben a homérséklettiirésiik joval nagyobb (Hearnshaw €s Proctor 1982).

Geotermikus teriileten €16 mohdknak el kell viselniiik a tartésan magas homérsékletet
(Given 1980; Hearnshaw ¢és Proctor 1982). Néhanyuk ezt magasabb hétiirést biztositd kiszaradt
allapotban teszi. Es6zés vagy gyakori harmatképzddés idészaka alatt a parolgas hiitd hatdsa segithet
a toleralhatobb hémérséklet megtartasaban, ¢és lehetové teszi a fotoszintetikus aktivitast. Bryum
japanense-t talaltak 40°C-on noni, valamint Philonotis laxiretis-t és Bryum cyclophyllum-t 38°C-on
(Watanabe 1957), mig Campylopus-t 53°C-on (Glime és Iwatsuki 1994).

Hostressz hatdsa magaba foglalja a membranintegritas elvesztését (Liu et al. 2003), szinval-
tozast (barnulast), hajtaskarosodasokat (Liu et al. 2004), tovabba enzim ¢és pigment destrukciot
(Larcher 1995; Meyer és Santarius 1998; Liu et al. 2004). Plagiomnium acutum jol elviseli a 35-
40°C-ot kiilonosebb karok nélkiil, de 45°C-on mind nedves, mind széaraz allapotban kdrosodnak a
sejtjei (Liu et al. 2004). Kiilonbséget sem a levelek kora szerint, sem aszerint nem talaltak, hogy
azok a szaron hol helyezkednek el. A membran ateresztéképessége valtozik a hdmérséklettel, még a
szokasos napi homérséklet-fluktuacid hatasara is. Thuidium cymbifolium és Plagiomnium acutum
94 orara viz ald meritett telepein kimutathatd volt idOleges valtozas a sejtmembran ateresztd
képességében. A membran ateresztoképessége szinte tokéletesen nyomon kovette a hdmérséklet
valtozasat (Liu et al. 2003).

Néhany moha a magas hémérsékletre vagy az intenziv megvilagitasra izoprén vegyiiletek
termelésével vélaszol, ami a megkotott szén jelentés hanyadanak felhasznalasaval jar, 30°C felett
mennyisége a 2%-ot is meghaladhatja (Harley et al. 1999). Ez az eredmény azt feltételezi, hogy az
izopréneknek szereplik van a magas homérsékleti stressz okozta sériilések enyhitésében, kijavi-
tasdban. Magas fényintenzitds és hOmérsékleti viszonyokon az izoprének termelése a védelmi
funkcidjukat tdmasztja ald. Az izoprén termelés gyakori €s altalanos a mohéknal és pafranyoknal,
teljesen hidnyzik a majmohékban és a hindrokban, valamint kevésbé meghatdrozhaté az edényes
novényekben (Hanson et al. 1999)

Physcomitrella patens génjeinek és génmiikodésének vizsgalata legalabb két hdsokk-protein
gén létezését mutatta ki (Machuka et al. 1999). Ez is azt mutatja, hogy a hdsokk-proteinek a
torzsfejlodés soran mar igen koran, a mohékban is megjelentek.

A mohak sotétben és fényen eltéré modon valaszolnak a magas hdmérsékletre, Plagiomnium
acutum-ban a sejtkarosodasok és sejthalal megjelenéséhez sotétben tobb idére van sziikség, vélheto-
en a fénykarok ¢€s a fénylégzés mértékének fényen torténd felerdsdodése miatt (Liu et al. 2004).

Néhany tanulmény kimutatta, hogy a mohaknak csekély alkalmazkodo képességiik van a
letalishoz kozeli magas hdmérséklethez, a magas homérséklethez torténd edzdédés ténylegesen
hidnyzik is a mohdk esetén. Valdszintlileg ennek az lehet az oka, hogy a felmelegedés soran a mohak
rendszerint kiszaradnak és az extrém magas homérséklettel mar szaraz allapotukban talalkoznak. A
hémeérsékleti hatds mértéke ¢€s az idétartama egyarant befolyassal bir az alkalmazkodas mindségére.

A nedvességi allapot igen fontos a mohak hdétolerancidjanak és alkalmazkodasi képessé-
gének kialakitasaban. Homalothecium lutescens viztartalmanak csokkenése felelés a hétolerancia-
janak novekedéséért (Dulai et al. 2002). Harminc perc idétartamti ozmotikus kezelés a letélis
hémérsékletet a magasabb értékek irdnyaba tolta el. A mintdkat sotétben tartva a gdrbe azonban
nem tolddott el a felsd értékek felé olyan mértékben, mint amikor a vizhiany ndvekedett, mindez azt
feltételezi, hogy a PSII hdstabilitdsa csupan az energizalt fotoszintetikus membranokban jelenik
meg. Két Polytrichum faj-ban (Atrichum undulatum és Polytrichum formosum) néhany éran beliil a
nedves hajtasok rovid idejii akklimatizacidja jelenik meg, ami a sejtmembranok ¢és a fotoszintetikus
rendszer stabilitasat bar kis mértékben, de szignifikansan noveli (Meyer és Santarius 1998), ezzel
szemben a szovetek megedzddéséhez néhany napra van sziikség. A nedves szovetek minimalis
rezisztenciajaval ellentétben, a hotirés emelkedése a kiszaradt szovetekben dramai volt, igy
forditott dsszefiiggés all fenn a nedvességi allapot és a hétolerancia kozt. Ahogy ez elére varhatod
volt, a vizhasznositasi egyiitthatdo (WUE) szerepet jatszik a mohak hétiirésében. Herpetineuron
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toccoae-ban az evaporacid rendszerint alacsonyabb és a WUE magasabb, mint a Plagiomnium
acutum esetén ugyanazon az ¢léhelyen (Li és et al. 1999). Ez nagyobb teljesitményt tesz lehetéveé a
H. toccoae-ban széaraz ¢l6helyen.

Nem csupan az aktuélis hdmérséklet fontos, hanem az iddtartama is meghataroz6. A mohak
képesek elviselni rovid idejii héimpulzusokat, amely fénypészta hatdsara éri dket.

A szovetek homérséklet-tiirésében a kor néhany esetben meghatarozo tényezo, ahogy ezt két
Plagiomnium faj alacsony homérsékletre adott valaszreakcidja mutatja, az érett szovet sokkal tiir6-
képesebb, mint a fiatal vagy az id6s6do szovetek (Riitten és Santarius 1992,1993). Mégis ugy tinik,
a kornak nincs hatésa a letalisan magas hdmérséklet elviselésére Plagiomnium acutum homérséklet-
kezelése esetén, amikor nedves allapotban négy oran at 30-60°C-on tartottak (Liu et al. 2004).

2.1.5.3 Fajok és okoszisztémak, a klima fontossaga a fajok eléfordulasaban

Csaknem minden tanulmany azt bizonyitja, hogy a legtobb régidban a vizkészlet igen jelen-
tds korlatozo tényez6 a mohdk novekedése szamara. A homérséklet megszabja az el6fordulasuk
hatérait, de a vizkészlet hatdrozza meg a novekedési ratajukat a szamukra megfelel6 homérsékleti
tartomanyban. A novekedés sokkal erdsebben korrelalt a csapadékkal és kevésbé a homérséklettel
kilenc moha vizsgalata soran (Racomitrium lanuginosum, Pleurozium schreberi, Sphagnum
austinii, S. fuscum, S. rubellum, S. papillosum, S. lindbergii, S. tenellum, és S. pacificum) (Asada et
al. 2003). Hylocomium splendens sarkvidék koriili populacioinak vizsgalata alapjan novekedése
erésen korrelalt mind a kora nyar hdmérsékletével, mind a ndvekedési szezon hosszaval (Callaghan
et al. 1997). A legenyhébb szubarktikus teriiletek biztositottdk a legnagyobb éves szegmens tomeg-
gyarapodast, novekedési sebességet €s lebontasi ratat, mig a legalacsonyabbat a magasan fekvo
sarki teriiletek. Ezzel szemben az élettartam egyiitt novekedett, ahogy a klima egyre zordabba valt
az ¢északi teriiletek felé haladva. A két kiilonbozd €lohelyen az évek kozotti ndvekedés jelentds
Osszefiiggést mutatott a juniusi €s juliusi homérséklettel. Azonban nem minden arktikus rendszer
reagal azonos modon. Még a Hylocomium splendens is negativan valaszol a klimatikus viszonyok
hirtelen véltozasaira szubarktikus teriileten, vélhetden az alacsonyabb légnedvesség tartalom miatt
(Callaghan et al. 1999).

A mohdak fontos szerepet jatszanak az Okoszisztémakban azaltal, hogy képesek a talajho-
mérséklet modositasara. Szigeteld rétegként szolgalnak, a talajt hidegebben tartjdk nyaron és
melegebben télen. A sotét talajfelszin igen jo hdelnyeldként funkciondl, de mohaszényeggel boritva
mar nem ¢€ri a direkt besugarzas és a moha levélfeliilet hdmérséklete emelkedik meg, nem a talaj-
hémeérséklet. A mohaboritas tehat puffer hatassal bir a talajhdmérsékletre. Kiilondsen hideg klimati-
kus viszonyok kozt, északon, a mohdak hathatosan jarulnak hozza a talajhémérséklet modositdsahoz
¢s a tapanyag-korforgds lelassitasdhoz, ugymond az Okoszisztémdk mérndkeiként szolgalnak
(Eckstein 2000). Raadasul nemcsak lecsokkentik szigeteld hatasuk révén a tapanyag-korforgas
sebességét, hanem vissza is tartjak a tdpelemeket azaltal, hogy szerves sav kibocsatasuk és alacsony
tapanyag tartalmuk révén korlatozzak a lebontdé mikroorganizmusok novekedését. A mohak maguk
nagyon ellenalldak a lebomlassal szemben, jollehet a fiifélék ellenallasa a legmagasabb (Hobbie
1996). Ezért barmely klimatikus valtozas, amely a mohak novekedésének kedvez, a tarolt tipanyag
készletet csokkenteni fogja, ellenben ami csokkenti a ndvekedésiiket, gyorsitja a tdpanyag korfor-
galmat €s tobb szenet szabadit fel az atmoszféraba.

Gyepek altalaban nem tartalmaznak sok mohafajt, de néhany taxon viszonylag tomeges itt.
Néhany fiféle kiegyensulyozza a homérsékletet és megtartja a nedvességet, mivel a levélsatra a
talajkozelében helyezkedik el. Bates et al. (2006) meszes talajon kialakult gyeptarsulasban €16
mohakat 3°C-os homérséklet emelésnek tett ki télen. A valasz viszonylag jelentéktelen volt. A sza-
razsag volt a nagyobb probléma, amire a Calliergonella cuspidata és a Rhytidiadel phus squarrosus
negativan valaszolt, a Fissidens dubius viszont képes volt novekedni a szarazsagnak kitett plotban.
A téli hémérséklet novelés a R. squarrosus és Lophocolea bidentata mennyiségének csokkenését
eredményezte a teljes fajgazdagsag csokkenésével egyiitt, viszont a Campyliadel phus chrysophyllus
novekedett.
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Tropusi Okoszisztémaban a hdmérsékleti értéktartomanyok kevésbé extrémek, mint a Fold
tosége a legtobb faj elterjedésének a legfontosabb meghatarozdja, de az allandéan magas
homérsékleten a 1égzésbodl szarmazod energiaveszteség is kritikus lehet. Azokon a vizi éléhelyeken,
ahol a mohak nedvesek maradnak a magas homérséklet ellenére, ott kevés mérsékelt égovi taxon
képes tulélni. Nagyobb homérséklet kiilonbség akkor mutatkozik, ha az alacsonyan €és a magasan
fekvo, hegyvidéki élohelyeket hasonlitjuk dssze. Brazilia tropusi teriiletein a szubmontan erdéket
sokkal jobban kedvelik a mohdk, mint a sikvidék erdeit (Cavalcanti Porto 1992). Ezt a tengerszint
feletti magassag emelkedésébdl adodo alacsonyabb homérsékletnek tulajdonithatjuk, valamint a
kapcsolddo tobblet nedvességtartalomnak, ami a kondenzacidébol ered a ténylegesen alacsonyabb
csapadékmennyiség ellenére is. Ez a hiivosebb, nedvesebb kornyezeti koriilmény kedvez a mohak
jelentdsen nagyobb diverzitasanak, a sikvidéken tapasztalhato sokféleséggel szemben.

A sarkvidéki és az alpin régiok az allandoan hideg hémérsékletiikkel kedvezdbbek a Cs-as
hajtdsos novények €s a mohak szdmara is a ndvekedési szezon egész ideje alatt. Még a tulzottan
meleg napokon is, ami mar nem annyira kedvezd a nett6 asszimilacié szdmara, a nap legnagyobb
része kellden hideg ahhoz, hogy a szénnyereség meghaladja a 1égzési veszteséget. Azon hémér-
sékleti feltételek, amelyek elegendd nedvességgel parosulnak, kifejezetten kedvezdek a mohak
novekedéséhez. Jonasson et al. (1999) azt josolja, hogy a sarkvidékeken a felmelegedési tendencia
az edényes novények pozitiv valaszat fogja kivaltani, mind az emelt hémérséklet és a magasabb
tapanyagtartalom mellett, ezzel a mohak visszaszorulasat okozva. Dé¢li sarkvidéken végzett inkuba-
cios kisérlet soran, ahol a talajhémérséklet 2-25°C kozott valtozott, az algak, mohdk, zuzmok gyors
fejlodését figyeltek meg (Kennedy 1996). A délvidék allandé dominéns és ndvekvd mohaboritasat a
talaj bank moha propagulum tartalma tartja fenn és az edényes propagulum forrds csaknem hiany-
zik. Johnson et al. (1996) tgy véli, hogy a hdmérséklet emelkedése egyediil még nem ndveli a
raktarozott szén mennyiségét, mert a 1égzési veszteség kompenzalja a fotoszintetikus felvétel
nyereségeét.

A klima, a hdmérséklet és a vizkészlet hatarozza meg elsédlegesen a mohdk elterjedését. A
homérséklet jellegzetesen meghatdrozza az eléforduldsuk hatarait, de a vizkészlet szabja meg a
novekedésiiket és eloszlasukat ezen hatarokon beliil. A fajok ellendlld képessége ezen két
meghataroz6 paraméterrel szemben nagy mértékben megszabja a fajok niche nagysagat, valamint
meghatarozza a kiilonbséget a fajok kozott, és azok eredményességét a fizioldgiai versenyben. A
globalis felmelegedés lehetséges hatasat vizsgalva azt feltételezik, hogy a mohaboritas ndvekszik
elegendé vizkészlet mellett, de csokken, ahol a kornyezeti feltételek az edényes ndovényeknek
kedveznek. A nem sarkvidéki régiokban a mohdk tomege valosziniileg novekedni fog, ellenben a
melegebb térségekben csokkenésre lehet majd szamitani.

2.1.6 Fotoszintézis

A mohdk altalanosan egy sejtréteg vastag levelekkel rendelkeznek, nincs epidermisziik, a
feliiletet boritd viaszréteg egész vékony vagy egyaltalaban nincs, és legtobbjiiknek nincs sztomaja
sem, ezért a fotoszintetizald sejteket kozvetlen megvilagitas éri és kdzvetlen kapcsolatban allnak az
atmoszférikus gazokkal. Ezenkiviil nincs lignifikalt szallitoedényekkel rendelkezd levéleriik sem. A
vizet tObbnyire kozvetleniil a teljes levélfeliiletiikon keresztiil veszik fel, ami azt jelenti, hogy a
harmatot, kodot, vagy a rovid, gyenge esdket azonnal hasznositani tudjak, a talaj kiegyenlitettebb
vizkészletének megszerzésére azonban erdsen korlatozott lehetdségekkel rendelkeznek, hogy az
elparologtatott vizet folyamatosan podtolni tudjak. Ugyanakkor szamos mohanal taldlunk a levelek
kozépvonaldban egy vékony bordat, ami a kozépso levélér mohavaltozata, és ami néhany mohanal a
viz és valdsziniileg egyéb mas anyagok korlatozott mértéki szallitasara is képes.

A Marchantia majmoha belsé felépitését tekintve igen jol adaptaldodott a fotoszintézishez. A
telep belseje hasonld szervezddésii, mint a hajtdsos novények leveleinek szivacsos mezofilluma,
gazdag légkamrakban, a gazcserenyilasoknak megfeleld porusokat olyan sejtréteg veszi koriil,
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melynek miikddése hasonld a zarosejtekéhez, epidermisze pedig kutikularizalt (Green és Snelgar
1982).

Egyes mohdk levele apré lamelldk révén megndvelt belsd légtérrel rendelkezik, ami
Iényegesen nagyobb feliiletet biztosit az eredményesebb gazcsere érdekében. A Polytrichum
commune-ban a levéllamelldk 2.4-szeresére novelik a teljes feliiletet (Thomas et al. 1996). Emellett
a levelek viaszos kutikulaval is rendelkeznek a vizvesztés megakadalyozasanak céljara, valamint a
feliileti viztaszitas érdekében, ugyanis a felszini folyadékfilm korldtozna a CO, mozgasat a levélbe.
Proctor (2005) bebizonyitotta, hogy a lamellak ezen elrendezddése megovja a mohat az erds megvi-
lagitas fénygatlast okozo hatasatol, és emellett eredményesen hozzdjarulnak a feliiletnovelés révén a
CO,-al szembeni diffuzids ellenallas csokkentéséhez is. Kimutatta ugyanis, hogy az egysejtrétegii
levelek fotoszintetikus teljesitményét a CO;-al szembeni diffuzios ellenallas korlatozza legfoképp,
kiilonosen a fénygatlasnak és a fénylégzésnek egyarant kedvezd magasabb fényintenzitdsokon.
Néhany Polytrichum fajnal a levél szegélye szintelen lemezt képez, amely a lamellak f6l¢ hajlik. A
Polytrichum juniperinum alpesi populacidiban ez a szegély szélesebb az erdei populaciokhoz
képest. Bazzaz et al. (1970) szerint ez egyfajta adaptacio az alpesi él6helyhez. Ez a magyarazat
Osszeegyeztethetd az alpesi populacidé magasabb telitési fényintenzitasaval (10,000 lux, kozelitdleg
175 pumol m™s™' PPFD), sszehasonlitva az erdei populaciéval (5000 lux, kb. 85 pmol m™s™).

Kis méretiik ellenére a mohak jobban reagalnak a fényre, mint az edényes novények. A fény
spektralis valtozasaira valaszként a mohak ténylegesen meg tudjak valtoztatni a kloroplaszt szerke-
zetiiket. Funaria hygrometrica kloroplasztja a vords fényre valaszolva noveli feliiletét, mik6zben
csokkenti a vastagsagat, a térfogatbeli zsugorodas kozel 10%-os (Zurzycki 1974). A kék fény
alacsony intenzitdsa hasonloan hat, de ugyanennek a hullamhossznak az erdsodése jelentdsen,
mintegy 35%-al csokkenti a feliiletet. Mindkét hatéds visszafordithato. A fényintenzitas véaltozasaira
valaszként klorofill tartalmuk nd, ahogy a fényintenzitdas csokken, és ndvekszik az atlag
levélfeliiletiik a fényintenzitas novekedésével (Sluka 1983).

A fotoszintetikus apparatuson beliil szintén rendelkeznek a mohdk szamos egyediilalld
sajatossaggal. Aro (1982a) kiilonbséget igazolt Ceratodon purpureus, Pleurozium schreberi, és
Marchantia polymorpha esetén is a fotokémiai rendszerekhez (PSI és PSII) kapcsolodd fehérje-
komplexekben. Ez jelentdsen kozrejatszhat abban, hogy a mohdk plasztiszai a kiszaradast és a
fagyhatast is sokkal konnyebben képesek elviselni és tulélni, mint az edényes névények plasztiszai
(Tuba 1985). Genetikai bizonyitékok szintén alatdmasztjak a mohak klorofillokhoz k6t6dd fehér-
jéinek eltéré voltat. Aro (1982b) két mohafaj, békalencse és uborka pigment-protein Gsszetételét
vetette Ossze. A két mohaban (Ceratodon purpureus és a telepes majmoha, Marchantia
polymorpha) tobb klorofill kapcsolodott a fénybegylijté fehérjekomplexhez (LHCP-hez) és keve-
sebb a reakciocentrumhoz, mint az edényes novényekben. Harrer (2003) Marchantia polymorpha
vizsgalata soran — a fentieket alatimasztva — azt mutatta ki, hogy a PSII partikulumoknak t6bb mint
az 50%-aban 1-2 tovabbi csoport is kapcsolddik a fehérjekomplexekhez. A mohaknal tehat a foto-
szintetikus pigmentekhez kapcsolodo fehérjék mind tipusuk, mind mennyiségiik és kapcsolodasuk
madja tekintetében is eltérdek, specifikus védelmet nytjtva klorofilljaiknak.

A 20 szénatomos, tobbszordsen telitetlen zsirsavak mennyiségének novekedése a mohak
egyfajta adaptacioja az extrém kornyezeti feltételekhez (Valanne 1984 és Gellerman et al. 1975).
Az arnyékos ¢€léhelyen eléforduld taxonok nagyobb méreti granumokkal rendelkeznek, thilakoid
membranjaikban pedig magasabb a telitetlen zsirsav mennyisége, mint a fényadaptalt fajokban
(Karunen és Aro 1979). A telitetlen zsirsavak szerepet jatszanak a szerkezet megtartdsaban ¢és a
kloroplaszt membranjainak hdstabilitasaban (Hugly et al. 1989).

Altalaban a mohak alacsonyabb fotoszintetikus kapacitassal rendelkeznek, mint az edényes
novények (Martin és Adamson 2001). Rao et al. (1979) kimutatta harom Marchantia fajban, hogy a
Hill-reakci6 alacsonyabb intenzitdsu, mint a magvas ndvényekben. Martin és Adamson (2001)
azonban azt talaltdk, hogyha az intenzitast szdraz tdmegre vonatkoztattdk, a nettd CO, felvétel
valoban jelentdsen alacsonyabb volt mohakban, mint hat edényes ndvényben, de a kiilonbség
elveszett, ha a klorofill tartalomra vonatkoztattdk. Azt tapasztaltdk, hogy a mohak fotoszintetikus
kapacitasa telitési fényintenzitdson €s normal CO, szinten ugyanolyan magas, mint az edényes
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novényeké. Fénytelitési pontjuk alacsonyabb, mint a teljes napfény és képesek nettd fotoszintetikus
nyereségre nagyon alacsony fényintenzitas mellett (barlangokban és mély vizben).

A leggyakoribb antenna pigmentek mohékban a- és B-karotinok, lutein, zeaxanthin, viola-
xanthin, és neoxanthin (Huneck 1983; Farmer et al. 1988; Boston et al. 1991), igy a klorofill-a
molekulakat gerjesztd vords hulldmhossztartomény mellett a mohak hatékonyan képesek elnyelni a
lathato tartomany széles spektrumat. Mindez azon €l0helyeken eldnyds, ahol a vords hullimhosszi
fény kevés. A zeaxanthin a nedves mohdakban is jelentds szerepet jatszik a f610s gerjesztési energia
diszipaciojaban, Heber et al. (2005) azonban azt mutatta ki, hogy mohdkban erre akar néhany mo-
lekula zeaxanthin is elégséges. A kiszaradt allapotra jellemzd lecsokkent fluoreszcencia intenzitast
el6idézo kioltas viszont mar nem igényli a zeaxanthint, ez a kettes fotokémiai rendszer reakcio-
centrumanak a sajatos jellemvonasa.

Szamos tanulmény probalt mar mohékban a Cs-astol eltéré CO, megkotési modot kimutatni,
els6sorban a kiilonleges ¢életmddu fajokban, mint példaul vizi vagy xerofiton taxonokban (James
1981), ez idaig azonban nincs meggy6zd bizonyiték barmiféle folyamatra, ami eltérne a Cs-as uttol.
A mohdkban minden Cs-as ndvényekre jellemzd bélyeg megtaldlhatd, ugyanigy magas CO,
kompenzacios pontjuk van, mint a Cs-as edényes novényeknek (Rudolph 1990). Mivel a Cs-as
novények képtelenek az asszimildlo sejteken beliili CO, szint megndvelésére és csak a RUBISCO
segitségével képesek azt a fotoszintézis folyamatdban megkotni, magasabb CO, koncentraciot
igényelnek, mint a C4 vagy CAM tipust ndvények.

Bar a mohakat kétségkiviil Cs-as novényeknek tekinthetjiik, mégis vannak kiilonb6z6
variaciok kozottiik. Fissidens cf. mahatonensis és a Fontinalis antipyretica fajokban megfigyelhetd
egyfajta CO, koncentral6 mechanizmus (Salvucci és Bowes 1981; Raven et al. 1998), ami valame-
lyest magasabb mennyiségli CO, megkotését biztositja, mint amit az adott koriilmények a tipikus
Cs-as fajok szamara lehetové tesz. Ez kiilonosen vizi éldhelyen eléforduld ndévények szamara
fontos, ahol a pH érték olyan tartoményba esik, ami a CO, egyensulyt a bikarbonat vagy karbonat
iranyaba tolja el. Raven (1991) 6kologiai vonatkozéasban értékelve a ndvényekben eléfordulé CO,
koncentral6 mechanizmusokat, azt talalta, hogy ezek negativ Osszefliggésben allnak azon teriile-
tekkel, ahol a talajban/aljzaton ¢l6 baktériumok és mas szervezetek légzése kovetkeztében a
mohaszintben megemelkedett CO, koncentracié tapasztalhaté. Ugy tiinik, kisebb mértékii a
korrelacio ott, ahol a ndvekedési szezon idOtartama alatt alacsony a hdmérseklet, alacsony a kiilsé
pH érték, vagy gyors a vizmozgés a novény kdrnyezetében, ami képes podtolni a fotoszintézis altal
felhasznalt CO,-ot. Maga a CO, koncentrald képesség vagy egy Cs-es szerti mechanizmus révén
alakit ki a mohat koriilvevd kozegéhez képest magasabb CO, koncentraciot a RUBISCO kornyeze-
tében, vagy a szervetlen szén membranon keresztiili aktiv transzportja révén.

Fényen a RUBISCO enzim nemcsak a fotoszintézist katalizalja, hanem a fénylégzést is. Ez a
fotorespiracios folyamat okozza a Cs-as novények nettd fotoszintetikus nyereségének alacsony
hémeérsékleti optimumat. A hdmérséklet emelkedésével a fénylégzés sokkal intenzivebben erdsodik,
mint a fotoszintézis mértéke. A sarkvidéki Sanionia uncinata populacioban a fajok fotoszintézise
kozel fénytelitettségen a 7-23°C tartomédnyban szinte allandé marad, a Q10 értéke megkozeliti az
1.0-et, de a fénylégzés Q10 érteke ebben a homérsekleti tartomanyban 3.0 (Uchida et al. 2002). A
legtobb moha, amennyiben képes azt tulélni, a hdmérséklet emelkedésével, kiszaradva, nyugalmi
allapotba keriil, ezzel megsziintetve mindkét folyamatot.

A sotétlégzés, bar altaldban csak 1/2-1/3-a fotorespiracionak, szintén szignifikéns
szénveszteséget képes eredményezi. Troépusi mohakat tanulmanyozva Zotz et al. (1997) azt talalta,
hogy a mohak nappal, a fotoszintézis altal megkotott sz€énmennyiségiik tobb mint felét elvesztik az
¢jszaka folyaman légzési veszteség formdjaban. Ez éves szinten 0sszességében koriilbeliil 45%-nyi
szénnyereséget hagy meg a mohaknak a teljes megkdtott szénmennyiségbol.

Erés napi mintdzat figyelhetdé meg a mohak fotoszintetikus aktivitasaban. Nyaron, szub-
alpin régioban a Pohlia wahlenbergii a legmagasabb fénytelitett fotoszintetikus felvételét kora
reggel éri el (8 mg CO, g' h'), amely késé délutanra ~5 mg CO, g hr' értékre csdkken (Coxson
¢s Mackey 1990). A ndvények teljes helyreallasa késo estére és éjszakara kovetkezik be. A szerzok
ugy veélik, ez az oszcillacido a visszatérd fotodestrukcid €s pigmentkomplexek helyreallitasanak
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eredménye, ami megszokott novényi valasz a magas fényintenzitasu ¢ldhelyeken. De lehet ez a napi
endogén fotoszintetikus ritmus ereddje is, mint ahogy az ismert néhany fitoplankton populacional.
Mindez azokban az 6rakban teszi lehetdvé a mohdk szamdra a CO, nyereség elérését, amikor az
edényes novények fotoszintetikus aktivitasa csokken a gyengébb megvilagitds és az alacsonyabb
homeérséklet kovetkeztében. A reggeli és az esti novekedés lehet azonban egyszertien az atmoszféra
novekvo nedvességtartalmanak kovetkezménye. Ahogy azt mar lattuk is, szamos teriileten a harmat
¢s a kod az egyetlen vizforrasa a mohaknak. Mindent 6sszevetve a szaritdoszekrénybdl kivett mohak
sokkal hamarabb érnek el tomeggyarapodast, ahogy a levegd nedvességtartalmat megkotik. A
mohdk egyszerli megjelenése lehetové teszi szamukra, hogy alacsony fotoszintetikus nyereséget
érjenek el a kora reggeli orak ¢és a soOtétedés alacsony fényintenzitasi feltételei mellett, amikor
nagyobb a levegdben az abszorbealhato vizkészlet.

A mohak altal eldallitott legfontosabb cukrok a szachardz, glikoz, fruktdz, mannoz
(Valanne 1984). A zsirok is fontos termékei a fotoszintézisnek. A sarkvidékeken ¢16 mohahajtasok
jellegzetesen tobb zsirmolekuladt tartalmaznak, mint szénhidratot. (Rastorfer 1972). Koskimies-
Soininen és Nyberg (1991) azt taldlta, hogy a képz0dd zsirok tipusa fiigg a hdmérséklettdl és a
fénytol.

A mohdk és majmohak kiilonboznek a fotoszintetikus termékeik raktdrozasdnak modjaban.
A majmohakban a cukoralkoholok fontosak (Suleiman et al. 1979), a lombosmohakban az oldhato
termékek, els6sorban a szachar6z (Margaris és Kalaitzakis 1974; Suire 1975). A mohék foldfeletti
részében a szénhidratok nagyobb része oldhatd cukor, a foldalatti rész tipikusan keményitoben
gazdagabb (Hicklenton és Oechel 1977a; Sveinbjornsson és Oechel 1981). A Polytrichum fajok
z0ld, fotoszintetizalo hajtdsaiban a nem-struktiralis szénhidratok mennyisége nagyobb, a szarban a
legkevesebb (Sveinbjornsson és Oechel 1981). A foldfeletti részbdl a napi szénnyereség tobb mint
30%-a atszallitodhat a foldalatti rizomaba. Az 6reged6 részek képesek szénhidratok tarolasara (Skré
et al. 1983b). Dicranum elongatum oregeddé részeiben a jelolt szén a lipidekhez kapcsolodott
(Hakala és Sewon 1992). Hakala és Sewon arra kovetkeztetett, hogy a mohak anyagszallitasi képes-
sége, mind lefelé és felfelé, lehetové teszi az dregedd részek raktarozod funkcidjanak érvényesiilését.
So6tét napszak alatt mind az idds, mind az aktiv fotoszintetikus rész elveszti a raktarozott termékeit.
Az etanol, oldhato cukrok és zsirok mennyisége csokkent Racomitrium barbuloides z61d részeiben
sotét 1doszak alatt, ami azt jelenti, hogy raktarozott anyagként hasznalja fel (Sakai et al. 2001).
Ennek ellenére a cukrok és zsirok mennyisége a barna, 6regedd részekben nem csokkent és a
keményito tartalom alland6 maradt mindkét részben.

2.1.6.1 A fotoszintézis korlatozé tényezo6i

A produktivitas legjelentdsebb korlatozo tényezdje a vizkészlet, és kevésbé a fény (Uchida
et al. 2002). A novekedési szezon nedvesség eloszlasa sokkal fontosabb, mint az atlagérték. Hanslin
et al. (2001) megvizsgalta két borealis erdei moha esetén (Dicranum majus, Rhytidiadel phus loreus)
a novényslriség hatasat a novekedési rata és a vizviszonyok kapcsolatara. Novekvo stirtiség nega-
tiv hatassal volt a relativ novekedési ratara és a zold biomassza tdmegre mindkét mohanal. Kozepes
stiriség ¢€s alacsony paratartalom mellett eredményezték az egyes Ontdzési kezelések a legjobb
relativ novekedési ratat és zold biomassza gyarapodast. A nedves-szdraz ciklus hossza pozitivan
hatott a relativ novekedési ratara, ha a nedves-szaraz napok szadma azonos volt. Hosszabb ciklus
tobb 1dot biztosit a karok kijavitdsa utan a pozitiv produkcidhoz. Ebben az esetben tehat ugy tlinik,
hogy nem a kiszaradt allapot hossza meghatarozo, hanem a kijavitashoz és a szénnyereség elérésé-
hez sziikséges 1d6. Kalifornia szaraz él6helyén tobbféle mohafaj szignifikdnsan eltérd valaszt adott
a viztartalomra, kiszéradasra ¢és fényviszonyokra. Ezen fajok a csekély vizkészletli mikrohabitatok-
ban alacsonyabb viztartalom mellett érik el maximalis fotoszintézisiiket, és jobb képességgel
rendelkeznek a hosszabb kiszaradasi idészak utani helyreallasra. A szaraz ¢élohelyhez adaptalddott
mohak hihetetleniil rovid id6periddus alatt visszanyerik a fotoszintézisiiket. A vizvesztés nem csak
a fotoszintézisre, hanem a meglévo fotoszintetikus rendszerre is hat. Azoknak a mohafajoknak,
amelyek hatékony nem-fotokémiai kioltassal rendelkeznek, nagyobb az esélylik a talélésre. Két
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sziklan lakd6 moha nem-fotokémiai kioltasaban ¢les maximum észlelhetd Ujranedvesedés alatt
(Grimmia pulvinata és Anomodon viticulosus), mig a kioltas csak lassan all helyre a kevésbé kisza-
radastiird Rhytidiadel phus loreus esetében (Csintalan et al. 1999). Masrészrél Deltoro et al. (1998b)
azt vetették fel, hogy a membranintegritas elvesztése és az ebbdl kovetkezd kalium veszteség
egyiittesen magyarazatul szolgal a fotoszintetikus aktivitas helyreallitasa képességének hianyara.

A fotoszintézis vizsziikséglete tag hatarok kozott valtozik (Silvola 1991). Polytrichum
commune kivételével egy felsé hatar mutatkozott, ami felett a fotoszintézis csokkenni kezd, a tobb-
let viz, illetve a feliileten megjelend vizréteg ugyanis korlatozza a CO, abszorbciot. A Polytrichum
commune levélszerkezetébdl adodoan képes a fotoszintetizald lamelldk kozott 1égtereket fenntarta-
ni. A Thuidium cymbifolium és a Chrysocladium retrorsum fotoszintézise 20-70%-o0s viztartalmi
tartomanyban novekedett (Liu et al. 2001b), az optimum viztartalmuk 70-80% kozott volt, és
csokkent a fotoszintézisiik 80-95% mellett. A Plagiomnium acutum-ban ez szélesebb hatarok kozott
valtozott, a fotoszintézis 20-80% kozott novekedett, a legintenzivebb fotoszintézisét 80-95%-os
hatarok kozt tartotta fenn. Jauhianen et al. (1998) Sphagnum fajokat vizsgalva azt tapasztalta, hogy
a magas viztartalom fotoszintézisre gyakorolt negativ hatdsa megsziinik magas CO, koncentracid
mellett. A viztartalom optimalis tartoménya megemelkedik a CO, szint novekedésével. 3000ppm
mellett (ami a normal CO, tartalomnak csaknem 10-szerese) a S. fuscum viztartalmanak novekedé-
sével a fotoszintézis intenzitasaban nem kdvetkezik be csokkenés (Silvola 1990).

Boredlis fenyderddben az evapotranszspiracid alacsonyabb volt tavasszal, amikor a talaj
még fagyott volt, a legmagasabb nyaron volt, és az 0szi fagyok utan ismét csokkent. Az evaporacio
magasabb, ha a felszin nedves, mig nyaron minden hémérsékleten lecsokken a fényintenzitds
novekedtével az erdd transzspiracids ellenallasanak kovetkeztében (a gézcserenyildsok zarddnak).
A mohék szintén nagy szerepet jatszanak a viz elpdrologtatasaban. A vegetacid vizvesztéssel szem-
beni ellenallasat a nedves mohak csokkentik, nedvesen tartjak a talajt. A fajok paratartalomra adott
valaszai azonban eltéréek. A Plagiomnium acutum legmagasabb fotoszintetikus ratajat felhds és
es6s napokon éri el. Herpetineuron toccoae aktivitasa kisebb csokkenéssel ugyan, de fennmarad
napsiitéses idében is (Li et al. 1999). A Herpetineuron toccoae alacsonyabb transzspiracios rataval
¢s magasabb vizhasznositasi egyiitthatoval rendelkezik, mint a P. acutum, ami magasabb fotoszinte-
tikus ratat tesz lehetévé szamara, ennek kovetkeztében magasabb hdmérséklet-tiiréssel is rendelke-
zik. Erdekes modon mindkét faj sotétlégzése csokken emelkedd hémérséklet és csokkend relativ
paratartalom mellett.

A mohak szamara az ¢jszaka fontos id0szak lehet a vizfelvételiik szempontjabol. A harmat-
ponton torténd kondenzacid a kisméretli ndvények feliiletén nedvesség megjelenését eredményezi,
¢s a nap folyaman bekovetkezett kiszaradasbol Gjranedvesiti 6ket. Az ujranedvesedés csak kozvet-
leniil pirkadat el6tt éri el maximumat és eldkésziti ket az alacsonyabb homérséklet eldnyeinek
kihasznalasara a kora reggeli fényviszonyokon. Csintalan et al. (2000) ezt a jelenséget figyelte meg
a félsivatagi Syntrichia ruralis esetén. Ez a moha az éjszaka nagy része alatt folyamatosan vizet
abszorbedl. Ez biztosit szdmara elegendd vizkészletet azonnali pozitiv nettd fotoszintézishez mar
masfél oraval pirkadat utan. Bar a kummulativ szénmérleg a mért napok folyaman negativ volt, de
azokon a napokon, amikor a harmat t6bb volt, a szénmérleg is pozitiv volt. Azt feltételezik, hogy ez
a rovid id6tartam elegendd szamukra a hosszu idejii kiszaradast kdvetden fellépd karok kijavitasara.

A szarazfoldi novények koriili CO, kornyezet eltérd lehet a szabad 1égkorben tapasztalhatd
viszonyokhoz képest. A talajlaké mohék szamara eldnyods a talajban torténd lebontas altal kibocsa-
tott CO, nagyobb mennyisége. Példaul Uj-Zéland eséerdeiben talalhato mohatakard éves nettd
szénfelvétele 103 g m™ *, az erdd aljndvényzetében é16 mohak szénkibocsatisa a talajlégzéssel
egyiitt 1010 g m™ (Delucia et al. 2003). Ez azt mutatja, hogy a mohak csak 10%-at hasznaljak ki a
talajmikrobak miikodésébdl szarmazd CO, mennyiségnek. A borealis erd6kben a mohak hozzajaru-
lasa a szénmegkotéshez nagyobb. Silvola (1985) kimutatta, hogy a mohdk természetes €l0helyén a
CO, meghatarozé tényezé lehet. 70-500 umol m™s™ fényintenzitas mellett a CO, koncentracié
emelkedése 320 ppm-r6l 640 ppm-re 1.6-2.6-szeresére emelte a nettd napi CO, gazcserét. De a
rovid iddtartamt laboratériumi és szabadfoldi tanulmanyok félrevezetdek lehetnek. Van der
Heijden et al. (2000) azt talaltak, hogy Sphagnum fallax (Sphagnum recurvum var. mucronatum)
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fotoszintézisét kezdetben stimulalta az emelt CO; szint (700 ppm), de harom nap utan visszaallt a
kontroll szintjére. Alacsony nitrogénellatottsag (6 g m™ év™') és emelt CO, szint mellett a ndvények
hat hénap alatt 17%-al nagyobb biomasszat produkaltak, de a magas nitrogén ellatottsagnak csak
kis hatasa volt a biomassza tomeg ndvekedésére. A magas CO; szint elnyomta a sitétlégzést, ennek
eredményeként a csucsi részekben megnétt az akkumulélt oldhaté cukortartalom. A CO, mennyisé-
gének megkétszerezOdése a csucsok nitrogén tartalméanak csokkenését okozta, de a szarban ez nem
kovetkezett be, talan a novekvd cukortartalomnak koszonhetéen. Ez a csOkkenés lathaté volt a
redukalt aminosav tartalomban is, viszont a fehérje tartalomban nem. A mohaszintben a CO, viszo-
nyok eltérnek a szabad légkdrre jellemz6é koncentraciotol. Egy borealis fenyderdd talajanak CO,
kibocsatasa 7 mol m? s koriili Sphagnum fajok és Hylocomium splendens alatt. A Hylocomium
splendens felsé rétegében a CO, koncentracié akar 400-450 ppm is lehet a fotoszintetizald parnak-
ban (Swanson ¢és Flanagan 2001), ez a normal atmoszférikus értéknél magasabb CO,; szint pedig
intenzivebb fotoszintézist tesz lehetdvé. Ahogy mar emlitettem, az emelt CO; szint kompenzalja a

Sphagnum fajok egy kiilonds alternativ szénforrassal is rendelkeznek. Endofita metanotrof
baktériumokkal fenntartott szimbionta kapcsolatbol ezen fajok tobblet szénhez juthatnak. A
baktériumok a moha szar és levél hyalinsejtjeiben élnek, és a metant oxidaljak CO,-4, amit aztdn a
Sphagnum gazda hasznal fel. Ez a mennyiség 10-15%-a is lehet a Sphagnum altal felvett szénnek. A
tdzegmohalapok ezzel a folyamattal képesek ujrahasznositani a metdnt, igy az atmoszféraba
kevesebb metan jut.

A mohak altaldban arnyékadaptéltak és alacsony fénykompenzécios ponttal és alacsony
fénytelitési szinttel rendelkeznek. Az Azori-szigetek 6rokzold babérerdeinek mohafajai igen erésen
arnyékadaptaltak, fénytelitettséget akar mar 30 pmol m™s™ fényintenzitdson is elérnek. Az Andoa
berthel otéana mohafajnak a legalacsonyabb a fénykompenzéacios pontja, 20 umol m™s™, a legmaga-
sabb a Myurium hochstetteri-¢, 68 pmol m?s™. A mély arnyék fajok, mint a Fissidens serrulatus,
extrém alacsony fénykompenzacids ponttal rendelkeznek. Mivel a lombsator egész évben megma-
rad, a téli alacsony fényszint gyakran korlatozza a mohdk fotoszintetikus aktivitasat (Gabriel és
Bates 2003). Ellentétben ezekkel az 6rokzold erdei fajokkal, a fan csiingé Pilotrichella ampullacea
esetén a telitési fényintenzitas 400 pmol ms™ (Proctor 2002).

A mohdk a fénytelitési €s fénykompenzacids pontjukat is képesek szabalyozni mind a fény-
viszonyokhoz, mind a hémérséklethez alkalmazkodva. Plagiomnium acutum és P. maximoviczi
fénykompenzacios pontja 20-40 umol m™s™ és telitési pontja 200-400 pmol m™s™, az alacsonyabb
érték télen, a magasabb nyaron jellemzé (Liu et al. 2001a). Alaszka dombvidékein a Sphagnum
angustifolium fénykompenzacios pontja 37 pmol m™s™ és fénytelitése 250-500 pmol m™s™ 10°C-
on (Harley et al. 1989). 20°C-on ezek az értékek felfelé tolddnak el, a fénykompenzacios pont 127
umol m™s™ értékre, a fénytelitési pont 500 pumol m™s™ értékre né.

Annak ellenére, hogy a mohdk fénytelitési értékei igen alacsonynak tlinhetnek, a legtobb
moha a novekedési iddszak legnagyobb részében ennél alacsonyabb értékek mellett fotoszintetizal.
Szubarktikus teriileten a Hylocomium splendens kompenzéacios pontja 30 pmol m™s™ és telitési
pontja 100 pmol m™s™ a ndvekedési szezon alatt, de a fénytelitési szintnek megfeleld fényintenzi-
tassal a megvilagitott idészaknak csak a 65%-aban talalkozik juliusban, 76%-aban augusztusban, és
96%-aban szeptemberben (Sonesson et al. 1992).

A korlatozoé tényezok nem egymagukban hatnak. A Fontinalis antipyretica fotoszintézise a
CO, szint emelkedésével nd, de az elért szint fligg a hdmérséklettdl (Maberly 1985). Ahogy a
hémérséklet emelkedik, a feliileti hatarréteg ellenallas csokken, igy tobb CO, jut be a novénybe.

Bar a mohak kevéssé tudjak ¢€lettanilag szabalyozni a hdmérsékletiiket, de képesek szinval-
toztatassal valaszolni, amit a napok hossza, a fényintenzitds vagy épp maga a hdmérséklet indukal.
A mohdk fotoszintézisiik optimum hdémérsékletének valtoztatdsaval képesek alkalmazkodni a
hémérséklethez, ami a fénytelitési szint eltolasaval jar egyiitt, ezzel egy id6ben a 1égzés akklima-
tizacidja azonban nem sziikségszertien kovetkezik be.

A fénytelitési szint tavasztol nyar kdzepéig emelkedik, majd sz fel¢ haladva csokken, mig a
sotétlégzés nem, vagy alig valtozik. A mohédk az optimalis hdmérsékleti tartomanyban el6fordulo
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hirtelen meleget nehezebben viselik, mig ugyanez a legtobb hajtasos novénynek kedvez. Ezzel van
Osszefiiggésben példaul, hogy a mérsékelt égovi pleurokarp Brachythecium rutabulum névekedési
rataja visszaesik 15 C fol6tt (Furness €s Grime 1982a), a maximalis ndvekedési ratajanak mar csak
a 40%-at éri el 19 C-on. Furness és Grime a hdmérséklet jelentékeny szezonalis hatasat mutatta ki,
amely segit megmagyarazni a mohdk fenologiai sajatossagait. Ez Osszhangban all azzal, hogy a
novekedésiikben tavasszal és 6sszel jelentkeznek csucsok, ami lehetdséget biztosit szamukra, hogy
egy adott teriileten a hajtasos novényekkel konkuralhassanak.

Dilks ¢és Proctor (1975) 27 moha fajt vizsgalva a magas hdmérsékleti kompenzacioés pontot
35-40 C-ban hatarozta meg. A kompenzacids pontot azonban befolyasolja a fényintenzitas és a CO,
koncentracio6 (Rastorfer 1971).

Az alacsony homérséklet indukdlja az abszorbedlt fényenergia nem-fotokémiai kioltasat
Leucodon sciuroides-ban (Deltoro et al. 1999), ami védelmet biztosit a fotoszintetikus apparatus
szamara a folos gerjesztési energidval szemben. Ez az energiadisszipacio ¢€s a fotoszintézis helyre-
allasa teszi lehetdvé a mohdk szamadra, hogy tuléljék a magas fényintenzitast jelentésen alacsony
hémérsékleten. A kiszaradastiiré Syntrichia ruralis Fv/Fm, NPQ, F PSII (fényadaptalt PSII aktualis
kvantum hatasfoka) paramétereiben novekedés tapasztalhatd fényadaptalt parnak arnyékba torténd
transzplantacidja soran, mig ezek csokkennek az arnyékhoz szokott parnadk fényre helyezésekor
(Hamerlynck et al. 2002). Az arnyékba helyezett fényen ndtt minta fotoszintézis intenzitasa ala-
csonyabb volt, mint az eredendden arnyékban nétt ndvényé, ami azt feltételezi, hogy ezen faj
“emlékezik” az eredeti ¢€lohelyére. Azon képessége, hogy Osszhangba hozza a fotoszintetikus
apparatusat a valtozé fényviszonyokkal, lehetévé teszi szdmara olyan éldhelyek kihasznélasat, ahol
az edényes fajok alkotta lombsator idorél-idore valtozik, valtoztatva ezzel a mohak megvilagitasi
viszonyait. Szezonalis alapon is megjelenik a valtozas a fénykompenzacids pontban és a telitési
fényintenzitasban. A fentebb mar emlitett Plagiomnium acutum és P. maximoviczii fénykompenza-
cids ¢és telitettségi minimum és maximum értékei a hdmérsékleti optimum also és felsé hataraihoz
kapcsolddnak (télen 20 C, nyaron 35 C) (Liu et al. 2001a).

2.1.6.2 Kloroplaszt elhelyezkedése és a pigment-tartalom

Kloroplaszt elhelyezkedésének a szerepe a sejtben alacsony fényen nemcsak a fényelnyelés
maximalizalasaban van, mint példaul a Schistostega pennata esetén, hanem a kiszaradas alatti
klorofill fluoreszcencia minimalizaldsaban is. A vizvesztés soran a plasztiszok aggregalodnak, ami
novekedést idézhet eld a klorofillok altali reabszorpcidé mértékében, jelentds csokkenést okozva a
klorofill fluoreszcencia spektrum F685/F735 ardnyaban. Ilyen jellegli valtozast figyeltek meg a
Rhizomnium punctatum szarado leveleinél (Bartoskova et al. 1999).

Az arnyékban és fényen nétt mohak klorofill és plasztisz struktardja eltér egymastodl, de ez-
zel nem feltétleniil jar egyiitt fotoszintézisbeli kiilonbség (Aro et al. 1981). Marchantia polymorpha
plasztisz struktiraja jellegzetesen arnyékadaptalt és a Ceratodon purpureus tipikusan fénykedveld,
ugyanakkor mindkét faj fotoszintézis kinetikdja arnyékadaptalt jellegzetességekkel bir.

A mohdk klorofill koncentracidja tipikusan arnyékadaptalt értékeket mutat. Deora és
tartomanyokat allapitotta meg: a klorofill-a 0.402(+£0.052) — 2.002(+0.700) mg g'l, a klorofill-b
0.265 (+0.067) — 1.634 (+0.070) mg g értéktartomanyon beliil valtozott szaraztdmegre vonatkoz-
tatva. A legmagasabb klorofill értékeket a Cyathodium tuberosum (3.636 mg g szaraztomeg), a
legalacsonyabbat a Entodon prorepens (0.667 mg g szaraztdmeg) mutatta. Eredményeik azt iga-
zoltak, hogy — akarcsak az edényes ndvényeknél — az intenziv napsugarzas alacsony klorofill tarta-
lommal és magas klorofill a:b arannyal tarsul. Martinez Abaigar és Nufiez Olivera (1998) szamos
tanulmany eredményét dsszevetve azt allapitottdk meg, hogy a mohék mind tomegre, mind teriiletre
vonatkoztatott klorofill koncentraciéja alacsonyabb, mint az edényes novényeké. Marschall és
Proctor (2004) arra a kovetkeztetésre jutottak, hogy a mohdk nem kotelezéen arnyéknovények,
vannak koztiik fénykedveldk is. Példaul a Polytrichum fajok lamellai tobblet feliiletet biztositanak a
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gdzcsere szamara, lehetévé téve ezzel a nagyobb CO, felvételt. Ezen mohdk nének azokon a tertile-
teken, ahol a legmagasabb fotoszintetikus fotonaram stirtiség (PPFD) éri a novényeket. Polytrichum
commune jol fejlett lamelldival magasabb fénytelitési fotoszintézis tartomanyt (3.67-5.62
mg CO, g sz.t. h'") és magasabb fotoszintézis/klorofill koncentracié értéket (0.53 mg CO, Chl'h™)
ér el, mint a kevésbé fejlett lamellakkal rendelkezé Atrichum undulatum (3.41 mg CO, g'sz.t. h™"),
vagy a lamellakkal nem rendelkez8 Hypnum cupressiforme (2.56 mg CO, g'sz.t. h™) (Masarovico-
va ¢és Elias 1987). Marschall és Proctor azt talalta, hogy a mohdkban a klorofill koncentracio, a
klorofill a:b arany, a klorofill:karotinoid arany szignifikansan korreldl a PPFD értékkel 95%-os
fénytelitettség mellett. Marschall és Proctor az alacsonyabb fénytelitési értéket a CO, sejtekig

A klorofill a:b arany jelentdsen valtozik, fligg a rendelkezésre all6 fénymennyiségtdl, az
¢vszaktol és a moha adaptéacigjatol. Tieszen és Johnson (1968) ramutatott a mohak jelentdségére a
tundra Okoszisztémakban szamos tarsulas klorofill eloszlasanak vizsgalatat elvégezve. A legala-
csonyabb klorofill tartalommal rendelkez6 tarsulasokban a tarsulas klorofill tartalmanak nagyobb
mennyisége a mohdkban és az Erika-félékben koncentralddott. Szaraz tundran a moha komponen-
sek 1/3 részben jarultak hozza a tarsulds Osszklorofilljahoz, nedves tundran viszont a téarsulés
klorofill mennyiségének csupan a 2%-at tartalmaztdk a mohafajok. A legalacsonyabb klorofill a:b
aranya a mohaszintnek volt, ez az arany az 0sszes novényt figyelembe véve 1.5-2.5 értéktarto-
manyban mozgott. Ez az alacsony klorofill a:b ardny mindenhol 6sszhangban allt a sarkvidéki
alacsonyabb fényintenzitassal.

2.1.6.3 Szezonalis kiilonbségek

Ahogy a fényintenzitas valtozik, ugy az antenna pigmentek, citoplazmatikus vizoldhatd
pigmentek, és a sejtfal pigmentek is valtoznak. Mindez azt eredményezi, hogy a mohak szine
évszakosan valtozik. Az erdei mohak 0Osszklorofill tartalma kora tavasztdl, miel6tt a lombozat
zarodna, folyamatosan né (1.45 mg g szaraztdmegre), amig a lombozat teljesen 6ssze nem zarodik
(4.36 mg g'1 szaraztomegre) (Martin €s Churchill 1982). Ez is jol mutatja a klorofill tartalom széles
tartomanyon beliili plaszticitasat az erdé aljnovényzetének mohaiban. Kershaw és Webber (1986)
hasonlo Gsszefiiggést talalt Brachythecium rutabulum esetében. A klorofill koncentracio 1.70 mg g
értékrdl 11.1 mg g értékre emelkedett majustol oktoberig. Ezalatt az id§ alatt a fénytelités 200
umol m™ s értékrél 30 pmol m™ s értékre csokkent jilius elejére, a fénykompenzacios pont
Gigyszintén esett (65 umol m™s™”-r6l 4 umol m™? s™'-ra). Az erdei mohakban tehat a siirii lombozat
alatt emelkedik a klorofill tartalom tavasztol nyarig, ez bizonyos mértékben folytatodik 6szig, mig
mas fajokban ezzel ellentétesen csokken. Ebbdl is latszik, hogy a mohafajok jelentds kapacitassal
rendelkeznek a valtozd megvilagitasi szintekhez torténd alkalmazkodas tekintetében. Az allando
vizboritas alatt n6tt mohak mutatjak a legkisebb szezonalis pigment-tartalom valtozast.

2.1.7 Produkcio

A produktivitast szamos modon meghatarozhatjuk, mint példaul az invaziv képesség, linear-
is novekedés, biomassza novekedés, CO, felvétel, O, termelés, '*C jelslés, klorofill tartalom, vagy a
feliilet kiterjedése alapjan.

Produktivitas tekintetében a mohakat gyakran az 6koszisztéma jelentéktelen komponensei-
nek tartjdk. A mohdk fotoszintetikus kapacitasat tobbnyire alacsonyabbnak tekintik az edényes
novényekéhez képest (Martin €s Adamson 2001). Véleményiik szerint ez a nettdé CO, megkotésen
alapuld szamitasi modszer félrevezetd kdvetkeztetésébdl ered. Jobban szemlélteti a mohak produk-
tivitasat, ha azt klorofill tartalomra vonatkoztatva szamitjak, mert ebben az esetben a kiilonbségek
eltinnek. A mohdk produktivitdsa csak akkor mutat az edényeseknél kisebb értéket, ha azt
szaraztomegre szamitjak.
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Az Osszehasonlitds szempontjabol egy masik lényeges szempont, amit szintén figyelembe
kell venni, hogy szoveteik mekkora hanyadat hasznaljak raktarozasra, illetve fotoszintézisre. E
tekintetben a mohdk testiik csaknem a teljes, akar 95%-nyi hanyadat fotoszintézisre hasznaljak, azaz
rendkiviil kicsi az a novényi tomeghanyad, amit a fotoszintetizalo részeknek kell eltartania, szem-
ben a hajtasos novényekkel, ahol a gyokérzet és a szar szdvetei is csupan fogyasztok. A mohaknal
€pp ezért a szaraztomegre szamitott fotoszintézis intenzitas a ndvény egészére vonatkoztatott érték-
nek tekinthetd, amit ha a hajtasos novényeknél is kiszamitanank, az — a fotoszintézis szempontjabol
tetemes holttdmeg miatt — Iényegesen alacsonyabbnak adédna a mohakénal.

2.1.7.1 Novekedés

A novekedés a produktivitds egyik mértéke, de két dsszetevobdl all: a biomassza gyarapo-
dasbol és a hosszbeli novekedésbdl (beleértve az elagazasokat is). Egy fajon beliil az egyenetlen
novekedési litem a kornyezeti, és a produktivitastdl fliggetlen egyéb tényezokbdl (mint példaul
genetikai kiilonbségekbdl, eltérd ¢ldhelyi adottsdgokbol, vagy eltérd kompeticios — akar intra-, akar
interspecifikus — viszonyokbol) adodhat.

Tobb szerz6 szerint az elvégzett hosszmérések pontatlan képet adnak a valos produktivitds-
r6l (Rincon és Grime 1989; Zechmeister 1995; Stark et al. 2001). Ugyanis a biomassza akkumu-
lacio és a hajtasok megnyulasa bizonyos mértékben egymastdl fiiggetlen események, ha elagazasok
is eléfordulnak, igy a biomassza mindenképp pontosabb jellemzdje a produktivitdsnak, mint a
megnyulas (Stark 2002).

A mohak novekedésének mérése bonyolult, mert lassti ndvekedéstliek és a ndvekmény igen
kicsi. Szamos nemzetségnél az éves novekedés mm-ben mérhetd.

A mohdk gyarapodasanak meghatdrozasara hasznalt mérési modszerek igen kiilonbozdek, de
mindegyiknek megvan a maga sajatos célja az adott novekedési forma esetében. Nagyobb termetii
éveld mohak novekedését sajat természetes markereik segitségével lehet meghatarozni (Russell
1988). Egyszerti szalaggal torténd jelolések mellett a kovetkezd fenologiai sajatossagok segithetik
az 1j ndvekmény becslését: a természetes markerek (sporatartd, eldgazdsok) megjelenése a csucs
alatt; kisebb vagy nagyobb levelek, amik a megel6z0 novekedési iddszak végét jelzik; a levelek
kozotti nagyobb térkoz megjelenése minden 1) novekedési szezon elején. Szdmos moha esetén a
szinbeli eltérés is jelzi az aktudlis szezon novekedését, bar nehéz észrevenni a kiilonbséget tobb
évre visszamenden. Az 1) ndvekedés a legtobb esetben észrevehetden vilagosabb zol1d.

Russell (1988) nyolc mérési technikat ir le a természetes markereket is beleértve. A jelzo-
karral ellatott fémszal Sphagnum fajok esetén altalanosan hasznalt, de tomdritheti a mohaszdnyeget,
kiilonosen hoboritas esetén, igy alabecsiilheti a novekedést, féleg ha tobb évrdl van szo, minthogy a
hosszbeli novekedést egy fémszalra rogzitett “cstiszka” jelzi. Cimkét hasznalhatunk egy specidlis
pont jelzésére a mohan a mérések kiindulasi pontjaként, de ez esetben szarsériilés vagy a vizmozgas
akadalyozasa léphet fel. Halo elhelyezése a csucsok folott megadja a kiinduldopontot a méréshez, de
ez szintén tomorddést okozhat, bar leggyakrabban csak az iddsebb részek tomorddnek. Nem
vizoldékony vitalis festés jelként szolgalhat (fluoreszkalo festék vagy por), viszont keriilni kell a
fotoszintézissel interferald vagy tapanyag koncentraciot megvaltoztatd anyagokat. Atlatszo
halészerl tasakban elhelyezett kezdeti minta tasakon kiviili novekményének mérése. A fényképezés
kolonia fejlédését kovetheti nyomon, de nem szolgél részletes adatokkal a névekedésrdl és csak
horizontélis terjedést észlel, vertikalis valtozast nem becsiil. Ehhez hasonld, amikor atlatsz6 leplet
helyeziink a mohafoltra és korberajzoljuk a korvonalait, ami referenciaként szolgal a késdbbi
Osszehasonlitashoz.

A friss, nedves tOmegre vonatkoztatott biomassza mérés mohadk esetén a leggyakrabban
értelmetlen, nem alkalmazhato, hiszen igen nagy mennyiségli vizet képesek felvenni és feliileti
kapillarisaikban tarolni. Sphagnum fajok nedves tomege akar 20-szorosa is lehet a szaraz
tomegének, 0sszehasonlitasra semmiképp sem alkalmas.

Az akrokarp mohdk lassabb hosszbeli novekedési ratat mutatnak, mint a pleurokarp mohak.
Pleurokarp mohak 0 eldgazasok révén is hozzajarulnak a biomassza névekedéséhez, ezzel ndveke-
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dési ratajuk exponencialis jelleget mutat. Mohdk esetén a magassag €s hossz novekedése nem jol
korrelal a biomassza gyarapodassal. Onarnyékolas vagy mds tényezé altal eldidézett megnyulassal,
példaul, nem jar egylitt biomassza nyereség. Ugyanakkor a hosszbeli ndvekedés sincs 6sszhangban
az elagazasok képzésével. A fotengely ndvekedési rataja csokken, ahogy az eldgazasok gyarapod-
nak. Gaberscik és Martincic (1987) vizsgalatai alapjan a netto fotoszintézis sem korrelal a noveke-
déssel. Augusztusban, amikor a fotoszintézis maximalis volt, a biomassza akkumulacié voltaképpen
csokkent. A klorofill tartalom a magas nettd fotoszintetikus periddussal allt pozitiv 6sszefiiggésben,
ennélfogva nem korrelalt a novekedéssel. A novekedési idoszak kezdetén az intenziv szaraztomeg
gyarapodas volt jellemzd. Télen mind a fotoszintézis, mind a novekedés csokkent.

2.1.7.2 Szezonalis eltérések

Ahogy mar emlitettem, a legtobb mérsékelt 6vi moha maximum novekedési ratajat tavasszal
éri el, amikor a nedvesség rendszerint boséges, a hdmérséklet pedig hiivos. Al-Mutfti et al. (1977)
alatdmasztja ezt a hipotézist, a vizsgalt mohak hozamaban a tetdpont majusban jelent meg a tavaszi
novekedés betetdzéseként, majd megismétlddott decemberben, az 6szi nedvesebb és hiivdsebb
idojarast kovetden. Alacsonyabb biomassza augusztusban volt tapasztalhatdo a nyari hdség miatt
bekovetkezd magas 1égzési veszteség miatt. Zotz és Rottenberger (2001) ugyanezt tapasztaltdk
harom mohafaj esetében (Grimmia pulvinata, Schistidium apocarpum, Syntrichia ruralis) erds
besugarzasnak kitett mészkdfalon (mérsékelt égdévon, Eurdpaban). A fajok erds szezonalitast
mutattak, a legmagasabb szénmegkotést Osszel, nullahoz kozelit nydron érték el. Kershaw és
Webber (1986) az éves viselkedést kiillonboz6 szempontbol kozelitette meg. Erdei Brachythecium
rutabulum klorofill tartalma nyaron volt a legmagasabb, amikor a mohat éré fényintenzitas a
legkisebb. A gyenge besugarzas magas hdmérséklettel parosult, ami hozzajarult az alacsony nyari
produktivitashoz. Félsivatagi homokpuszta gyepben, ahol a tarsulasban Juniperus communis cserjék
jelentek meg, a nyitott teriileten ¢16 mohak fotoszintetikus hatékonysaga csokkent a parés tavasztol
a forrd, szaraz nyarig. Alacsonyabb fotokémiai hatékonysagot (Fv/Fm) mutattak, mint azok a mo-
hak amelyek a cserjék arnyékdban ndttek (Kalapos és Mézsa 2001). De nem minden él6hely mutat
ennyire kifejezett szezonalis eltérést. A szubarktikus Dicranum fuscescens, példaul, nem mutat
nyilvanval6 évszakos eltérést a napi CO, felvételben, és nem jelent meg kiilonbség a tengerszint
feletti magassaggal sem (alfold versus hegyvidék) (Hicklenton és Oechel 1977b). Melick és Seppelt
(1994) nem talalt évszakos eltérést a szénhidrat tartalomban a kontinentalis déli-sarkvidéki teriiletek
mohafajainal, bar a klorofill szint csokkent a tél folyaman. Az alaszkai tajgan ¢él6 Polytrichum
commune, Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens, és Sphagnum subsecundum fajok fiatal,
fotoszinteikusan aktiv szdveteinek a novekedési szezon végéhez kozeli jelentds gyarapodasa az
augusztusban jelentkezd legmagasabb maximum netté fotoszintézisre vezethetd vissza (Skré és
Oecchel 1981). A Sohagnum fajok novekedése télen jelentGsebb, alacsonyabb produktivitassal a
tédzegmohalapok kiemelkedésein, mint az alacsonyabb fekvésli, egyenletesebb vizellatottsagu
mélyedésiben, ami ismét a vizkészlet fontossagara hivja fel a figyelmet (Asada et al. 2003).

A sotétlégzeés a nettd fotoszintézisnek, és igy az Osszgyarapodasnak is meghatarozé értéke,
intenzitdsa tObbnyire nem mutat markans szezonalis valtozast. Ugyanakkor a valtozds mértéke
erdsen fajfiiggd. Plagiomnium acutum és P. maximoviczi esetében a sotétlégzés intenzitasa nyaron
emelkedik (Liu et al. 2001a). Sarkvidéki Brachythecium faj sotétlégzése magasabb nyaron ¢és
alacsonyabb télen, mig ugyanott a Chorisodontium és az Andreaea fajoké alig valtozik (Davey és
Rothery 1996).

2.1.7.3 Produktivitas és kor

A legtobb moha esetében az aktudlis év 1) novekedésii szovetei jelentik a fotoszintézis
elsédleges helyét. Collins és Oechel (1974) azt tapasztalta, hogy a szezon elején az alaszkai mohak
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fotoszintézisében a megel6z6 évben, vagy a megel6zd két évben nétt ndvényi részeknek is jelentds
szerepe van, bar azok fotoszintetikus rataja alacsonyabb, mint az aktudlis évben nétt legfiatalabb
részeké (75% és 40%-nyi az egy, illetve két éves részekben). Callaghan et al. (1978) nagyobb
kiilonbséget tapasztalt svéd lappfoldi mohakban. A Hylocomium splendens egy évvel idésebb
szovetei 55%-al, a Polytrichum commune oregebb szdvetei 58%-al alacsonyabb fotoszintetikus
intenzitast mutattak, mint az aktualis évben nétt szovetek.

Ulychna (1963) a Polytrichum commune atlag ¢életkorat 3-4 évre becsiili, mig a holt, also
részek akar 15-17 évesek is lehetnek. A Hylocomium splendens egy-egy leveles szartagjat két éven
at fejleszti, majd ezutan 0j szegmenst hoz létre, igy az elagazason alapuld kormeghatarozas az 6
esetében félrevezetd (Callaghan et al. 1978). De félrevezetd eredményre vezethet a ndvekedési
markeren alapuld kormeghatarozas is, ugyanis mig egyes fajok a szaraz idészakokban is tovabb
novekednek, addig masok, mint példaul a Hylocomium splendens novekedése sziinetel. A
Hylocomium splendens esetében az jonnan ndvesztett hajtasrész helyettesiti a lebomlo, csucstol
tavolabbi részeket, viszont ha a fiatal szegmens megsériil, a teljes hajtas elpusztul. A Polytrichum
commune esetében ezzel szemben az egyes hajtasok életideje véges, foldrajzi el6fordulas helyétdl
fliggd ¢€lettartammal. Azonban a felszin alatti részeken képes 0j hajtasokat létrehozni, melyek
helyettesiteni fogjak a kies6 agakat és az elhalo felszin feletti részeket.

2.1.7.4 Levél produkcio és LAI

Vitt (1990) Drummondia prorepens parnaban lecm?-en 90 db mohaszarat talalt, a szarak
mindegyike atlagosan 65 levelet tartalmazott, igy a cm’®-re esd levélszam 6000 koriili. A foto-
szintetikusan aktiv levelek felilletének Gsszesitése alapjan egy cm’-en kb. 15cm? fotoszitetizalo
mohafeliilet talalhato.

A levélfeliilet-index, mint biofizikai allapotjelzd a teljes novényfeliilet fényelnyelésének
kifejezéje (Smith 1990). Ez az arany az allomany teljes levélfeliiletének és az dllomany alapterii-
letének a viszonyat fejezi ki. Az egynél alacsonyabb LAI érték a beesd napfény egy hanyadanak az
elvesztegetését jelzi. Egyes LAI értéknél a fénykihasznalas teljes, egynél nagyobb érték pedig
lehetdséget biztosit a kiilonféle szogekbdl érkezd direkt és indirekt fény maximalis kihasznélasara.
A moha leveleket tobbnyire nem merdlegesen érik a napsugarak, tehat magasabb LAI érték sziiksé-
ges szamukra ugyanazon fénymennyiség befogasdhoz. Simon (1987) egy cm”-nyi mohaparnaban a
Syntrichia ruralis-nal 2030 levelet, a Ceratodon purpureus-nal 27966 levelet talalt. Az dsszfeliilet
megbecslésével a levélfeliilet indexre az eldbbi fajnal 44, az utobbinal 129 adodott. Vitt (1990) a
borealis biom mohdinak atlagos levélteriiletét 1960 mm?® cm™-re becsiilte, ami 19.6 LAI értéknek
felel meg.

2.1.7.5 Eléhelyi és foldrajzi 6sszehasonlitas sajatossagai

Kiilonb6z6 biomokban eltérd a produktivitds a ndvekedési szezon hossza, a ndvekedési
szezon alatti hdmérséklet, a nappal hosszisaga, a rendelkezésre allo vizkészlet €s mas foldrajzi és
klimatikus tényezok kovetkeztében. Bar a viz j6 indikatora az é16hely produktivitasanak (Whittaker
et al. 1974; Larcher 1983), az ¢l6hely altalanos vizkészlete egyaltalan nem jé mutatoja a produkcio-
nak azon iddszak alatt, amikor a viz konnyen hozzaférhetd. Csak ezt figyelembe véve az Osszefiig-
gés forditottnak latszik. A legnagyobb produktivitdst a szaraz élohelyeken a koriilményekhez
legjobban adaptalodott mohak mutatjadk. Masrészrél Suba et al. (1982) azt talélta biikktarsulasban,
hogy a hidrofita és mezofita mohdk nagyobb fotoszintetikus intenzitassal rendelkeznek, mint a
sziklalaké xerofiton tarsaik.

Borealis erdében a Pleurozium schreberi fényhasznositasi efficienciaja (102 mmol CO,
mol™) jobb, mint az ott ¢él16 mas ndvényeké (70-80 mmol CO, mol™), de a produktivitasa
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alacsonyabb marad (1.9 pmol m™s™) (Whitehead és Gower 2001). Az aljnévényzet cserjéinek és
lagyszaruainak produktivitdsa jorészt 9 és 11 pmol m™s™ kozott van.

2.2. A megemelkedett 1égkori CO; szint hatasa

Napjainkig megszamlalhatatlan tanulmanyt végeztek a névekvo légkori CO, szint (pCO,)
novényzetre gyakorolt hatdsanak vizsgalatira. A kezdeti fotoszintézis Okologiai kisérletek (pl.
Hittenschwiler és Korner, 1996, Penuelas ¢és Estiarte, 1998, Tuba et al. 1996b) utdn mara mar
részletes vizsgalatok torténtek a CO, dusulds ndvényallomanyok egészére kifejtett hatdsaival
kapcsolatosan (C és N korforgalom, talaj 1égzés, talaj CO, emisszid, avar lebomlas, allomany C
mérleg) (Bradley és Pregitzer, 2007, de Graaff et al. 2006, Freeman et al. 2004, Hyvonen et al.
2007, Jones és Donnelly, 2004, Norby et al. 2001).

A vizsgalatok szinte kizarolag viragos fajokra irdnyultak, ugyanakkor a viragtalan fajok
sajatossagairdl alig tudunk valamit. Ennek egyik oka, hogy poikilohidrikus jellegiik miatt a
leggyakrabban alkalmazott modszer, az *Open Top Chamber’ (OTC) technika alkalmazhat6 ugyan,
de szamos problémat vet fel, amely az adatkiértékelésre erds hatassal lehet: ugymint a CO, homo-
genitasat biztositd erds, szaritd hatasu szél/légkeverés és a hdmérsékletet emeld kamrahatds, ami
megakadalyozhatja az egyik legfobb nedvességforras, a hajnali harmat kamran beliili képzodését.
Csintalan et al. (1995) OTC technika alkalmazasaval 467 pmol mol™, 583 és 700 pmol mol™ CO,
koncentracion n6t Polytrichum formosum valaszreakcioit vizsgalta. Tapasztalatai szerint az emelt
CO; szint “downward” szabdlyozast eredményezett mind CO, asszimilacio, mind a fotoszintézis
fényhasznositdsa szempontjabol. A ’Free Air Carbon Enrichment’ (FACE) rendszer mindenképp
hasznalhatobb, de példa még nincs ilyen vizsgélatra. Egy egyszerli lehetdséget kindlnak ugyanakkor
a CO, forréasok, ott, ahol dus és fajgazdag a mohavegetacio, elsdsorban fas/erdds vegetaciokban. A
kezelés pedig ténylegesen hosszu idétartamunak tekinthetd, azaz nem csak akklimatizacios, hanem
valodi adaptacios folyamatok tanulmanyozasara is lehetdség nyilik.

De a CO; forrasoknak is vannak hatranyai. Egyrészt az ingadozé CO, tartalom, mésrészt az,
hogy a forrasbol a CO,-vel egylitt H,S is szabadba kertil, ami toxikus hatasu lehet, ha koncentraci-
6ja meghaladja a 0.03 pmol mol™ értéket (De Kok et al. 1998, Riemenschneider et al. 2005). A
forras altal kibocsatott H,S nagy része azonban amint az atmoszféraval kapcsolatba 1ép, gyorsan
elemi kénné oxidalodik, a visszamarado része pedig felhigul a levegdvel (Miglietta et al. 1993).
Minthogy a poikilohidrikus névények szdmara a talaj tdpanyagkészlete nem hozzaférhetd (a tapele-
meket teljes testfeliiletiikon keresztiil veszik fel a levegdbdl és a feliiletiikre kitilepedd porbol), igy
(korabbi példak alapjan) a H,S akar kedvezd kénforrds is lehet szamukra (Buchner et al. 2004,
Herschbach et al. 2000).

A tartésan magas (kétszeres) CO, szint hatasanak vizsgalata virdgos fajok esetében kimutat-
ta, hogy a magasabb pCO, sztomarés sziikiilés¢hez vezet, jelentésen megndvelve a sztomatikus
ellenallasat (Drake et al. 1997, Field et al. 1995). Ugyanakkor a fotoszintézis intenzitdsa nd, mert az
intercellularis CO, koncentraci6é igy is nagyobb, mint alacsonyabb pCO, mellett, ami egyrészt
gatolja a fotorespiraciot (Urban, 2003), masrészt kedvez6 a karboxilacio tekintetében is, minthogy a
RUBISCO a jelenlegi pCO; mellett nem telitett CO,-ra (Makino és Mae, 1999, Moore et al. 1999).
A CO; asszimilacid intenzitdsanak novekedése kedvezd és rossz N ellatottsag mellett is
megnyilvanul. Azonban a jelenleginél magasabb pCO,-n fejlddott novények fotoszintézis inten-
zitasa a jelenlegi alacsonyabb pCO,-n mérve altalaban alacsonyabb, mint a kontroll novényeké
(downward regulaci6), fiiggetleniil a nitrogén ellatottsagtol (Woodward, 2002). A csdkkenés kb.
10-15%. Ennek oka az aktiv RUBISCO mennyiségének jelentds csokkenése, ami megnyilvanul a
levelek N tartalmanak jelentds (15-20%-os) csokkenésében is (Nowak et al. 2004). A RUBISCO
mennyiségének csokkenése erdsen homérséklet fliggd, azaz szezonalisan valtozd (Drake et al.
1997). Alacsony homérsékleten magasabb pCO, mellett tobb aktiv RUBISCO kell az eredeti foto-
szintézis intenzitas szintjének fenntartasdhoz (dupla pCO, és 5°C mellett kb 90%-nyi a kontrollhoz
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képest), mint magasabb hémérsékleten (dupla pCO, és 25°C mellett kb 70%-nyi a kontrollhoz
képest).

A magas pCO, fotokémiai folyamatokra kifejtett hatdsa mar nem ennyire egyontetii, az
abszorbealt fényenergia fotokémiai folyamatokban torténd hasznositasat a tartésan magas pCO,
ugyanis csokkentheti és novelheti is. A véltozas iranyat a szénanyagcsere limitacidjanak jellege
hatarozza meg.

Melegben, a novények intenziv novekedésének iddszakaban, kedvezd koriilmények kozott
(tavasztol 6szig, j6 vizellatottsag mellett), amikor a CO, asszimilacidt az aktiv RUBISCO mennyi-
sége limitalja, a magas pCO, jelentds mértékben ndveli meg a PSII-n keresztiili teljes elektron-
transzport sebességét, ¢s ezaltal az abszorbealt fényenergianak a fotokémia reakcioban felhasznalt
hanyadat is (véltozatlan Fv/Fm mellett magasabb ETR,.x és qp a kontroll névényekéhez képest).

Hideg id6ben, amikor a korlatozott novekedés miatt lecsokken az asszimilatumok
felhasznaladsa, és emiatt lelassul a cukorfoszfat (triozfoszfat) molekuldkbol a fotoszintetikus ATP
szintézishez (fotofoszforilaciohoz) sziikséges foszfat-ionok felszabaditdsa (azaz a fotoszintézist a
foszfat (Pi) regenerdcid, vagy masképp a tridzfoszfat felhaszndlds (TPU) limitdlja), a pCO,
novekedése az elektrontranszport sebességének csokkenését eredményezi. Ugyanakkor megné az
abszorbedlt fényenergia fel nem hasznalt hanyada, valamint a fényindukalt kioltd6 folyamatok
aranya, ami névekvO fotoinhibicidra utal (lecsokkent Fv/Fm, ETRy.x €s gp, valamint megndve-
kedett NPQ a kontroll novényekéhez képest) (Hymus et al. 1999). A pCO, emelkedése tehat
szezonalisan egészen eltéré modon befolyasolja a fotokémiai folyamatokat.

Az eddig leirtak szinte kizarélag fényadaptalt novények fénytelitettségi fotoszintézisére
érvényesek, a magas pCO,-ra adott névényi valaszreakciok ugyanis jelentdsen fiiggenek attol, hogy
a vizsgalt novény milyen megvilagitas viszonyokhoz alkalmazkodott. Arnyékadaptalt novények
esetében, példaul facsemetéknél (DeLucia és Thomas, 2000) vagy erddk aljnovényzeténél (Osborne
et al. 1997, Wiirth et al. 1998a), a magas pCO, relativ novekedést serkentd hatasa lényegesen
nagyobb, mint fényadaptalt novényeknél (Bazzaz ¢s Miao, 1993, Curtis és Wang, 1998, Kerstiens,
2001, Wiirth et al. 1998b), és a fotoszintézis kedvezd/pozitiv iranyl akklimatizacioja is jelentésen
nagyobb.

Arnyéknovényeknél a magas pCO, serkenté hatasa mind a CO, asszimilacié folyamatara,
mind a thilakoid membranhoz kotott fotokémiai reakciokra. Alacsony fényintenzitdson a nettd
asszimilacio korlatozo tényezdje a ribuldz-1,5-bifoszfat (RUBP) regeneracidja, aminek kapacitdsa
emelt CO; szinthez val6 alkalmazkodas soran megné a magas pCO, altal indukalt ETR novekedés
eredményeképp (DeLucia és Thomas, 2000, Kalina et al. 2001, Marek et al. 2001). Az ETR
novekedése mellett megnd a gp €és a fotokémiai reakcidé kvantumhozama is, mig a nem-fotokémiai
kioltas mértéke valtozatlan marad. Fényadaptalt leveleknél jelentds eltérés, hogy alacsony fényin-
tenzitds mellett az emelt pCO, egyaltalan nem fokozza a PSII-n keresztiili elektrontranszport
sebességét (Marek et al. 2001, Osborne et al. 1997).

Fénylimitalt korilmények kozott a fotorespiracio intenzitdsanak fotoszintézishez viszo-
nyitott csokkenése emelt pCO, hatdsara szintén nagyobb, kdzvetleniil aranyos a pO,/pCO, arany
valtozasaval. A fotorespiracio csokkenése a fotoszintézis latszolagos (apparent) kvantumhozamanak
novekedéséhez és ezéltal a fotoszintézis fénykompenzacids pontjanak a csdkkenéséhez vezet
(Osborne et al. 1997, (refs in Wiirth et al. 1998b).

A nettdé fotoszintézis intenzitdsa a novekedési (drnyékadaptalt) koriilményekre jellemz6
alacsonyabb, valamint telitettségi fényintenzitdson is magasabb az emelt CO, szinten novekedett
novényeknél. Rdadasul a nettd fotoszintézis intenzitasa a jelenlegi CO, szinten mérve is a legtobb
esetben meghaladja a kontroll névényekét (kivétel pl. Osborne et al. 1997). Az arnyékadaptalt
novényeknél tehat altaldban nem 1ép fel downward regulacié (leszabélyozas) (DeLucia és Thomas,
2000, Kerstiens, 1998) annak ellenére, hogy az emelt CO, szint hatasara az arnyékadaptalt levelek-
ben is lecsokken a RUBISCO és a nitrogén tartalom, és — szezondlisan eltéréd mértékben — lecsok-
ken a RUBISCO karboxilacios aktivitasa (Vemax) 18.

Az emelt pCO,; el6segiti a napfényfoltok, fénypasztak (sunflecks) hatékonyabb kihasznala-
sat 1s az elektrontranszport serkentése, valamint a PSII kvantum hozamanak és a fénytelitettségi
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fotoszintézis intenzitdsanak (An.x) a novelése révén. Végeredményben a fénylimitalt fotoszintézis
hatékonysaganak jelentds novekedése emelt CO, szinten pozitiv nettd fotoszintetikus szén felvételt
tesz lehet6vé erddk aljan mar olyan megvilagitas viszonyok mellett is, mely a jelenlegi légkori
pCO, mellett elégtelen a pozitiv nettd fotoszintézis eléréséhez.

Fénylimitalt koriilmények kozott az emelt CO, szint hatasat ezidaig foként csak fas szara és
néhany lagyszaru faj esetében vizsgaltdk, a talajlakd erdei mohafajok emelt CO, szintre adott
valaszreakcioi részleteiben egyaltalan nem ismertek annak ellenére, hogy e fajok szamos vegetécio-
tipusnak meghatarozo, a névényallomanyok egészének C-mérlegét sok esetben jelentds mértékben
befolyasolé résztvevéi. DeLucia et al. (2003) mérsékelt eséerddben Uj-Zélandon vizsgalta az
aljnovényzetben jelentds boritassal bir6 moha és majmoha fajok hozzajarulasat a tarsulds széncseré-
jéhez. Vizsgalatai soran vertikékis eltérést tapasztalt a CO, koncentracid szintjében. A rizoszféraban
mérte a legmagasabb CO, parcialis nyomast ~66 Pa (660 pmol mol™) értékkel. Kozvetleniil a moha
takar¢ alatt ez ~46.6 Pa (466 umol mol™), a moha tako felett 10mm-en ~40 Pa (400 pumol mol™) és
a hajtasok felett 100mm-en 37.6 Pa (376 umol mol™) CO, koncentraciot tapasztalt. Ez a megemel-
kedett CO, szint azt feltételezi, hogy a moha tarsulas a szénmennyiségének nagyobb részét a
talajlégzésbdl nyeri (gyokerek+lebontd mikroorganizmusok). A moha levelek kornyezetében
tapasztalhaté nagyobb CO, parcialis nyomas kompenzalhatja a fotoszintézis viz és fény limitalt-
sagat, ezzel nagyobb szénnyereséget tesz lehetévé, mint nyitott teriileten. Ezen teriileten az erdd
bruttd primer produkcidjdhoz a moha komponensek 5%-ban jarultak hozzd. Coxson és Wilson
(2004) hasonl6 eltéréseket talalt szub-alpin fenyderdd talaj kozeli CO, szintjében. A mohaparna
kézepén 700 pmol mol™ CO, koncentracidt mért, mig a szényeg feliiletén a CO, dasulas 430 pmol
mol™ volt. Botting és Fredeen (2006) szub-borealis fenyéerdei vegetacioban a CO, diisulas pozitiv
hatasat tapasztalta az ott él6 dominans mohafajok fotoszintézisére. Rhytidiadelphus triquetrus
fotoszintézise 700 pmol mol™ CO, koncentracion 10%-os intenzitasbeli novekedést mutatott a 430
pmol mol™ CO, szinten mérthez képest. Ez a megemelkedett aktivitas 14%-o0s ndvekedést ered-
ményezett a nettd szénnyereségben. Van Der Heijden et al. (2000) Sphagnum faj szarazanyag
produkciojaban 17%-os novekedést észlelt hat honap hossza 700 pmol mol™ CO, koncentracidju
expozicié utan. Ez alapjan feltételezhetjiik, hogy a legtobb erdd aljndvényzetében €16 moha a
légkorinél magasabb CO, szinttel szembesiil, ami azt sejteti, ahogy az edényes ndvények, gy a
mohak is képesek alkalmazkodni a tartosan CO, dis kornyezethez és valaszolni arra magasabb
fotoszintetikus rataval és tapanyag kihaszndlassal. A talaj mohaboritdsa hatassal van annak ho és
nedvesség rezsimjére, befolyasoljak a tdpanyag visszatartast és a mineralizaciot, ezért érthetd, hogy
mind élettani, mind fenologiai valaszreakcioik nem elhanyagolhatdak az dket tartalmazé 6koszisz-
téma viselkedésére nézve.

A kriptogdm ¢és a hajtasos novények kozotti jelentds testfelépitési és €lettani kiilonbségek
miatt nem lehetséges a hajtasos novényeknél mar megismert akklimatizacios véalaszreakciok alapjan
egyértelmiien megbecsiilni, hogy a tartésan magas CO, szintnek milyen hatadsa lesz a mohékra és a
zuzmokra.

Ezek a novények példaul, még nem rendelkeznek valddi szovetekkel, nincsen borszovetiik,
¢és nincsenek gazcserenyilasaik sem. A hajtasos novényeknél az egyik altalanos akklimatizacios
valaszreakcio a sztomarés sziikiilése emelt pCO, hatasara, melynek mértéke altalaban épp akkora,
hogy allando értéken tartsa az intercellularis (C;) és a kiils6 (C,) pCO, aranyat (Ci/C,, ami altaldban
0.7 koriili). A kriptogdm novényeknél a sztomak hianya miatt a C; megfeleld telepnedvesség tarta-
lom mellett mindig magasabb, mint azonos koriilmények kozott a hajtdsos novények leveleiben.
Emiatt a RUBISCO karboxilacios kapacitasanak novekedése fokozottabb mértékii, igy azonos
koriilmények kozott fokozottabb mértékben 1€p fel a Pi és a RUBP regeneracio limitald hatdsa. A
mohak és zuzmok gazcserenyilasok hidnyaban szabalyozott vizgazdalkodassal sem rendelkeznek. A
vizet teljes feliiletiikon veszik fel, ami olykor igen nagy mennyiség lehet. A szupraoptimalis
viztartalom a levélfeliileten vékony vizfilmréteget képez, igy mind a tlzott belsd és feliileti viztar-
talom alacsony diffiziés konduktanciat eredményez, amely csokkenti a CO, gézcserét. A CO,
dasulas azonban ellenstulyozhatja a feliileti vizréteg ellenallasat. Poikilohidrikus jellegiik miatt
szdmukra a f0 novekedési idészak nem a meleg (nyari), hanem az egyenletes telepnedvesség

58



tartalmat biztositd hiivosebb, hidegebb (6szi, téli és tavaszi) iddszakokra esik, amikor a CO,
asszimilaciot amugy is jelentésebb mértékben limitalja a TPU és a RUBP regeneracid lecsokkent
kapacitasa. A kriptogdm ndvényeknél a CO, feldiisuléds tehat joval nagyobb kiegyensulyozatlansa-
got 1idéz eld a fotoszintetikus appardtusban, ami a CO, asszimildcionak a hajtasos novényeknél
tapasztaltakhoz képest fokozottabb leszabalyozéasat, downward regulacidjat indukalhatja.

Egy tovabbi modositd hatas — elsdsorban melegebb iddszakokban — a poikilohidrikus jelleg
miatt allanddéan valtozo telepnedvesség tartalom. Napkozben az emelkedd 1éghdmérséklettel egyiitt
novekvé vizgdzdeficit hatdsara a kriptogam novények viztartalma folyamatosan csokken, ami egy
meghatarozott értéktdl kezdve egyre fokozddd mértékben gatolja a fotoszintézist. A gatlas azonban
(koriilbeliil 80%-os relativ viztartalom (RWC) értéktdl kezdve) kezdetben csak a C asszimilacio
biokémiai folyamatait érinti (turgor loss limitation). A fotokémiai folyamatok hatékonysaganak
csOkkenése csak lényegesen jelentdsebb vizvesztés (az RWC kb. 50-60%-o0s csokkenése) utan
kovetkezik be (Tuba et al. 1996a). A biokémiai és a fotokémiai folyamatok kozti egyensuly ilyen
jelentds felborulasa a felesleges mértékben abszorbedlt fényenergia miatt oxidativ stresszt eredmé-
nyez. Ha a viztartalom gyakran és tartosan az optimalis érték ald csokken, akkor a PSII allando
karosodasa — a fotoinhibicidhoz hasonléan — a fotokémiai folyamatok és a CO, asszimilaci6 tartos,
optimalis koriilmények kozott is csak lassan regeneralodo gatlasahoz vezet (Fv/Fm lecsdokken, NPQ
novekszik).

Meleg, szaraz iddben az sem kizart, hogy az RWC akar 10-15% ala is lecsokken és a
novények kiszdradnak. Az ilyen mértékli vizvesztést viszont mar csak a kiszaradas tird fajok
képesek elviselni. A poikilohidrikus fajok kozt ez a képesség széles korben elterjedt, mértéke
azonban (azaz, hogy milyen fok és idOtartamu viztartalom csdkkenést képesek elviselni) fajonként
erdsen eltérd. A kiszaradas ugyanis tovabbi jelentds oxidativ karosodassal, els6sorban a biologiai
membranok lipidperoxidaciojaval jar a kiszaradt allapotban és az azt kdvetd ujranedvesedés alatt is
(Smirnoff, 1993).

Az emelt CO,; szint és a vizvesztéssel jard oxidativ stressz kozotti interakciordl egyeldre
semmit sem tudunk, és az sem ismert, hogy a kiszaradassal szembeni tiirdképesség mértéke befo-
lyasol6 hatassal van-e a CO, disulas indukalta akklimatizacio jellegére és/vagy intenzitasara.
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3. ANYAG ES MODSZER

3.1. Napi CO, gazcsere méréseken alapulé, Syntrichiaruralis éves C-elnyelésének becslése

3.1.1 Vizsgalati helyszin

Vécratot, Tece-legeld

A vizsgalat egy félsivatagi pannon homokpusztagyepben, Vacratot mellett tortént (E47°16°,
K19°16°, tengerszint feletti magassag 180 m).

Ez a Festucetum vaginatae danubiale homokpusztagyep, laza, meszes, rossz vizgazdalko-
dast, tapanyagszegény homoktalajon kifejlodott tarsulas, amely edafikus okok miatt mérsékeltovi
félsivatagi sajatossagokkal is bir ¢és erddssztyepp maradvany (Fekete et al. 1988). A teriiletet -
ahogy neve is mutatja - kordbban legeltetésre hasznositottdk (~50 éve), ma azonban védett. A
kozosség dominans fajai szarazsagtiiré zsombékolo fiivek: Festuca vaginata és Stipa borysthenica.
Ugyanakkor a zsombékol6 fiivek mellett a tarsulas jelentés komponensei még a kistermetli éveldk,
mint a Poa bulbosa, Potentilla arenaria, Euphorbia segueriana, valamint a tavaszi egyévesek, mint
a Medicago minima. Az edényes novényfajok atlagos boritasa 30-40%. A tarsulasban limitald
stresszfaktor a korlatozott vizellatottsag (évi atlagos csapadék 500 mm), melyhez nyaron magas,
télen alacsony hémérséklet, valamint gyakori erds szélbefivas tarsul. Az egyedek kozti gap-ek
direkt napsugarzasnak vannak kitéve, a homokfelszin homérséklete igy délben rendszeresen a
60°C-ot is elérheti. E zord mikro-élettereket kriptogdm ndvények népesitik be, amelyek koziil
legnagyobb boritassal a Syntrichia (Tortula) ruralis mohafaj és Cladonia (C. convoluta, C. furcata)
zuzmoéfajok rendelkeznek. A S ruralis dominalta foltok (a nyaron lathaté “fekete foltok™ a
kiszaradt mohaszdnyeget jelzik), helyenként akéar 20-80%-os boritassal jelennek meg. Ezen tarsulds
két alloményaban végeztiink vizsgalatokat. A nyilt homokpusztagyep allomanyban a vizsgalt
mohafaj ~67%-os relativ dominanciaval (faj boritasa/dsszes boritas) jelentkezett a jellemzd F.
vaginata (~29% rel.dominancia) zsombékjai kozott. A Sipa-s allomanyban ~51%-os relativ
dominanciat mutatd6 mohafaj a F. vaginata (~39% rel. dom.) és a S borysthenica (~6,5% rel. dom.)
zsombékok kozott jelent meg.

3.1.2 Vizsgalt faj

Syntrichia ruralis (Hedw.) Weber & D. Mohr (Syn: Tortula ruralis (Hedw.) Geartn. et al.,
ssp ruralis) Europa nagy részén elterjedt, féleg homoktalajon eléforduld, ektohidrikus, talajlako
lombosmoha.

A 10-16 mm hosszll hajtaskdk a levélkékben gazdag zold felsé (kb. 4-6 mm), és kevés

szamu, barnas, legalul méar elhalt levélkéket tartalmazé alsé részekre (kb. 6-10 mm) oszthatok. A
szabalytalan alaki mohaparndk mérete nagyon valtozo, atmérdjiik atlagosan 10—14 cm.
E kriptogam faj gyakori a Magyar Alfold egyéb gyeptarsulasaiban is. A S. ruralis biomassza tomege
megkozeliti, st a homokpusztagyepek egy-egy dllomanyaban akar meg is haladja a virdgosokét. A
bioindikécids értéke magyarorszagi elterjedésiik miatt jelentésen megnétt, és ezt noveli az a tény,
hogy a kontinens mas teriiletein is gyakori, illetve eléfordul.

A S ruralis fotoszintetikus pigmentkompozicidja alapjan arnyéknovénynek tekinthetd.
Ennek oka, hogy a ndvény csak a kis fényintenzitdssal jellemezhetd kora reggeli 6rakban, vagy
borus, csapadékos idoben aktiv, egyébként kiszaradt allapotban vészeli 4t a magas fényintenzitasu
periddusokat.
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11. illusztracio: A Tece-legeldn végzett CO, gazcseremérésekhez hasznélt mérékamra.

3.1.3 A vizsgalat idétartama és modszere

Egy éven at 20 alkalommal végeztiink terepi CO,-gazcsere (nettd fotoszintézis ¢€s
sotétlégzés) méréseket 2000. novemberétdl 2001. novemberéig. Ezzel parhuzamosan tortént a
vizsgalt minta viztartalmdnak meghatarozasa, alloménylombozat felszini homérsékletének és a
léghémérsékletnek mérése, a mohafoltot érdé besugarzas detektildsa, valamint a talajlégzés
meghatarozasa.

A mintdk sotétlégzését kora reggel, napfelkelte eldtt vagy az alacsony fényintenzitasu
reggeli €s esti orakban végeztiik, fekete kenddvel letakart mérékamraban.

A mohaparnak és a talaj gazcseréjének nyomonkovetésére egy 2 dm’® térfogatu plexi fél-
gomb kamrat alkalmaztunk. A kamra méretet az allomanyokban vizsgéalhato legnagyobb mohaparna
méret hatarozta meg. 1,5-2 oranként végeztiink gazcsere-méréseket, 5-5 hasonlé mikroklimaja
mohafolton 3-3 ismétléssel, mig talajlégzés-mérést tovabbi 3 {ires folton 3 ismétléssel.

A talajlégzést a mohaparndk napi menet mérése mellett rendszeresen mértiik, a parnak
bolygatasat elkeriilendden mindig a mért parndk melletti szabad talajfelszinen. A talajlégzés
mérését minden egyes 5-5 mohaparnan torténd gazcseremérés ciklus utan elvégeztiik és ezzel az
értékkel korrigaltuk a parna gazcseréjét. A mohaparna eltavolitasat és kozvetleniil az alatta 1évo
talaj vizsgalatat elsddlegesen azért keriiltiikk, mert a mohapdrna mozgatasa egy-két alkalom utan
teljesen tonkreteszi a mohaparna szerkezetét, tomottségét, de megszakitja a S ruralis gyokérszeri
szOreinek talajjal alkotott kapcsolatat is, ami egyiittesen a mohaparna €s az alatta 1év0 talaj gazcsere
sajatossagait is kedvezétleniil befolyasolja. Minthogy a S ruralis parnakat nem torik at fiivek, a
parndk alatti talajt csak minimalis mértékben széhetik at gyokerek, igy a talaj légzése inkabb
hasonlit a csupasz felszinek légzéséhez, mint az eredetileg fiivekkel boritott, és tarra vagott
talajfelszinek 1égzéséhez.

A S ruralis viztartalmanak napi valtozasat a vizsgalt teriiletr6l szarmazo, 11,6 cm atmér6ji
petricsészébe vékony homokrétegen elhelyezett Osszefliggd parnarészlet segitségével vizsgaltuk a
SZIE Botanikus kertjében. Az elOkészitett mohaparnat egy szamitogéppel Osszekotott digitalis
laboratériumi mérlegre helyeztiik ugy, hogy magat a mérleget a talajba siillyesztettiik, igy a parna
felszine a talajszint magassagaba keriilt, annak érdekében, hogy se a parna feletti 1égaramlas jelle-
gét, se a feliileti hatarréteg vezetoképességét ne valtoztassuk meg. A mohaparna tomegvaltozasat a
mérleghez kapcsolt szamitdogép folyamatosan detektalta.
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A vizsgalatokat 2000-ben késé Osszel, oktober végén és november elején, valamint 2001.
nyar végén, augusztus honapban végeztiik el. A mérésekkel egyiitt a botanikus kertben iizemeld
meteoroldgiai allomas segitségével a mikroklima viszonyokat is rogzitettiik: 2 méter magassagban
¢s a talaj kozelében a 1éghdmérsékletet, a 1égnedvesség tartalmat, valamint a beesd fényintenzitast.
Az augusztusi mérés soran a meteoroldgiai allomads adatrogzitdjének meghibadsodasa miatt az 9sszes
rogzitett mikroklima adat elveszett.

A produkcioméréseket 5-5 tipikus mohaparnakbol kiemelt, egymas mellett elhelyezkedd,
30-30db mohaszalon végeztem. A zo6ld és barna részek hosszat mértem milliméter papiron
decemberben és méjusban. A decemberi hosszmérés utan a 30db mohaszalat milanyag gytriivel
jeloltem, majd a kezdeti adatfelvétel utan visszahelyeztem a parnéaba, és majusban ugyanezen szalak
hosszat mértem. A fény- és arnyékadaptalt mohaparndk Osszehasonlitasat 100-100 mohaszal
hosszmérésével végeztem.

3.2. Az emelt CO; hatasanak vizsgalata ’Open Top Chamber’ (OTC) alkalmazasaval

3.2.1 Vizsgalati helyszin

Godollo, SZIE, Botanikus kert

A Botanikus kertre (E47°36°, K19°26°, tengerszint feletti magassag 220 m, évi atlagos
csapadék 560mm) jellemzé meszes, homokos talajon elhelyezett OTC kamrakban tortént a
kriptogam fajok CO, dus kornyezetnek kitett expozicidja (Globalis Klimavaltozas és Novényzet
Kutatoallomason). A feliil nyitott fumigacios kamrak atmérdje és magassaga egyarant 130 cm, faluk
UV-B sziirdvel ellatott atlatszoé miianyag. A szdmitdgép altal kontrollalt CO, koncentracio 500-700
umol mol™ értékek kozott fluktualt az emelt CO, szintet biztosito kamrakban. A szabad levegdével
CO, dus kamrakban. Az expozicié 2001 decemberérdl 2002 majusaig tartott. A Fekete-erdobol,
Németorszagbol szarmazdé mohak természetes ¢él0helyének fényviszonyait imitdlva az dket
tartalmazd kamrakat sotétitdé miianyaghaloval fedtiikk. Az aktiv allapotban térténd akklimatizacio
érdekében automatikusan irdnyitott permetezd berendezés a kora reggeli 6rdkban rendszeresen
benedvesitette a mohdkat.

12. illusztracid: A botanikus kertben elhelyezett OTC kisérleti kamrak.
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3.2.2 Vizsgalt fajok és expozicios ido

A Fekete erdd tertiletérdl begytijtott fajok (Dr. Tuba Zoltan gytijtése):

1. Climatium dendroides (Hedw.) Web & Mohr, Climaciaceae Kindb.
Conocephalum conicum (L.) Lindb., Conocephalaceae K. Miill.
Dicranum majus (Hedw.) Dicranaceae C. Miill.,
Hypnum cupressiforme (Hedw.) , Hypnaceae Fleisch.,
Plagiothecium undulatum(Hedw.) T. Kop., Plagiotheciaceae (Broth.) M. Fleisch.
Polytrichum formosum (Hedw.) G. L. Smith Polytrichastrum G. L. Smith,
Rhytidiadel phus squarrosus (Hedw.) Warnst,
Sohagnum angustifolium (C. Jens. ex Russow) C. Jens., Sphagnaceae Dum.

NN R WD

Az expozicios id6 a Sphagnum angustifolium esetében 74 nap volt, a tobbi faj esetében 165 nap.

3.3. Természetes CO; forrasok kornyezete

3.3.1 Lajatico

-

13. illusztracid: Olaszorszagban talalhato természetes CO, forras

Az olaszorszagi vizsgalatokat a Lajatico korzetében elhelyezkedd természetes CO, forras
volgyében végeztiik (Toscana, Italy); amely Firenzétdl nyugatra 85 km-re talalhato, neve “Mofeta
di Borboi”, kiterjedése 0.7 ha (E43°26', K10°42'). A teriileten sarjadzo éallapotu Quercus ilex
dominal, de a florahoz nagy boritasban hozzajarul még a Q. pubescens, Arbutus unedo L. (valamint
szamos mas fafaj néhany egyeddel pl. Quercus cerris L., Fraxinus ornus L.), a cserje szint pedig
Erica arborea L., Juniperus communis L., Myrtus communis L., Smilax aspera L., Cytisus scopari-
us L., Cistus salviifolius L., Genista sp., Ligustrum vulgare L., Pistacia lentiscus L. Phyllirea
latifolia L. fajokbol all. A forras egy 20%-os északi lejtével rendelkezé domb volgyében fekszik
300 m tengerszint feletti magassagban. A forras volgyében, ahol iddszakosan kis vizfolyas jelenik
meg, csaknem mindenhol gyenge CO, emisszi6 érzékelhetd. A CO, koncentracio a volgytdl folfelé
haladva csokkend tendenciat mutat. A szén-dioxid mellett gyenge H,S-t is bocsat ki a forras, de
ennek koncentracioja sohasem haladja meg a 0.04 pmol mol”, amely nem tekinthet veszélyesnek.
A forras korzetében é16 novények naponta 500-1000 pmol mol”’ CO, koncentracionak vannak
kitéve, mindez attdl fligg, milyen a szélsebesség ¢s a konvektiv turbulencia. A CO; koncentracid
enyhén valtozik a hajtasok kozotti 1égtérben kiillonbozé magassagokban (Raschi et al. 1997).
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3.3.1.1 Vizsgalt fajok

2001- és 2002-ben in situ vizsgalt moha fajok:

. Fissidenscristatus (Wils.), Fissidentaceae Schimp.

« Ctenidium molluscum (Hedw.) Mitt., Hypnaceae Fleisch.

. Pleurochaete squarrosa (Brid.) Lindb., Trichostomaceae B.S.G.

« Pseudoscleropodium purum (Hedw.) Fleisch., (Syn.: Scleropodium purum Limpr.),
Brachytheciaceae B.S.G.

« Hypnum cupressiforme (Hedw.), Hypnaceae Fleisch.

. Platygyriumrepens (Brid.) B.S.G., Hypnaceae Fleisch.

Magyarorszagrol 2002-ben a CO, forrashoz ¢és a kontroll teriiletre egyarant attelepitett mohafajok:
« Yyntrichiaruralis (Hedw.) Weber & D. Mohr., Pottiaceae Schimp.
« Plagiomnium cuspidatum (Hedw.) Kop., (Syn.: Mnium cuspidatum Hedw)., Mniaceae Schwagr.

A CO; forrashoz 2002-ben transzplantalt 6shonos, normal 1égkdri CO, szinten €16 zuzmofajok:
« Cladonia convoluta (Lam.) P. Cout.
« Cladonia furcata (Huds.) Schrad. Ssp. Furcata

3.3.1.2 Helyvalasztas, vizsgalt fajok eredete és mérési koriilmények

Az in Situ terepi méréseket két kiillonbozé évszakban végeztiik, Osszel és tavasszal. Az els6
é¢vben (2001. November) négy mohafajon mértiink klorofill-fluoreszcencia és CO, asszimilacio
paramétereket (Fissidens cristatus, Ctenidium molluscum, Pleurochaete squarrosa, Pseudosclero-
podium purum) mind a CO, forrasnal és a kontroll helyen. Ez utdbbi a forrastél 500 m-re talalhato
¢és a volgyhoz hasonld mikroklimatikus viszonyokkal és tulajdonsagokkal rendelkezik (pl. 1égpara-
tartalom, homérséklet, megvilagitas; magassag, kitettség, vegetaciotipus, erdei aljndvényzet).

A kovetkezd év tavaszan (2002. majus) az emlitett mohafajok mellett két masik mohafajt,
valamint a transzplantalt fajokat is vizsgaltunk (Hypnum cupressiforme, Platygyrium repens;
Cladonia convoluta, Cladonia furcata, Syntrichia ruralis, Plagiomnium cuspidatum). A S ruralis
eredeti él6helye félsivatagi homokpusztagyep, Festucetum vaginatae danubiale tarsulas Vacratéton,
a P. cuspidatum erdei fajé a Szent Istvan Egyetem Botanikus Kertje. A telepitett két ¢shonos
gytjtottiik. Minden fajon végeztiink in vivo klorofill-fluoreszcencia, in situ CO, gazcsere,
laboratoriumi viz- és beltartalmi (szén-, nitrogén- és pigment-tartalom) vizsgalatokat. A kontroll
terliletet a forrastél 1 km-re valasztottuk. A gazcsere mérésekhez a mintdkat fajra jellemzo,
optimalis viztartalmon tartottuk, a mintdzdshoz a mohak fotoszintetikusan aktiv cstcsi részét
hasznaltuk és helyeztiik a zart mérékamraba. Az in situ CO, gazcsere méréseket a fak lombozata
altal atengedett fényintenzitdson, illetve a sotétlégzést fekete kenddvel letakart mérOkamraban
mértiilk. Minden mérés 3-as ismétlésszamban tortént.

A vizsgalat idején 2001. novemberében esds id6 és 19-21°C volt, mig 2002. majusaban az
1d6jaras szaraz volt, 20°C koriili hdmérséklettel. A fotoszintetikusan aktiv besugarzas (PAR) értéke
10-100pmol ms™ kzott valtozott, jellemzben egy erdei aljndvényzet mikrokliméjara.
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3.3.2 Gornja Radgona

14. illusztracid: Szlovéniaban talalhato természetes CO, forrasok

A szlovéniai terepi vizsgalatok teriilete a Gornja Radgona mellett elhelyezkedd természetes
CO, forras (E46°66', K16°01'), mely “Slovenske gorice” néven ismert. Maga a forras széleslevelii
erdében talalhat6, némi lucfenyd betelepitéssel. Az aljzatot két gyors folydsu patak és 2-3 CO,
forras tori meg. A vizforrasok allanddak, sohasem szaradnak ki. A vegetacido fiatal erddnek
tekinthetd, melyben a dominans Quercus robur L. és Alnus glutilosa (L.) Gaertn. koz¢é Picea abies
(L.) Karsten. fajt telepitettek. A lombkorona zar6dasa csaknem teljes, ezért az erdd belseje aranylag
sOtét, aljndvényzetében javarészt mohdk és arnyektiird fajok jelennek meg. A mohatakar6 zomében
Polytrichum formosum Hedw. és Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. fajokbdl all, elvétve tarkitja
mas moha- és edényes novény faj. A CO, forras kdzelében csupan Rubus hirtus W. & K. és Carex
brizoides Juslen. edényes fajok élnek. A forras kozvetlen kornyezetében €16 névények naponta
1000-1400 pmol mol™" CO, koncentracionak vannak kitéve, de az erdd aljndvényzetének nagy
teriiletén allandéan magas CO, szintet tapasztaltunk (~500-700 pmol mol™). Az aljzat szintjén a
CO, szint allandé roévid idejli valtozdsa érvényesiil, amely a szélsebességtol és a konvektiv
turbulenciatol fligg. A szlovéniai CO, forrds ugymond ,tiszta” forras, kénhidrogént nem tartalmaz,
szemben az olaszorszagi ,,piszkos”-nak is mondott forrassal.

3.3.2.1 Vizsgalt fajok

« Polytrichumformosum Hedw. G. L. Smith, Polytrichaceae Schwigr.
« Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. Hylocomiaceae Fleisch. (P.s.)

« Dicranum majus (Hedw.) Dicranaceae C. Miill. (D.ma.)

« Dicranum montanum(Hedw.) Dicranaceae C. Miill. (D.mo.)

« Hypnum cupressiforme (Hedw.) Hypnaceae Fleisch. (H.c.)

3.3.2.2 Vizsgalati korillmények

A vizsgalatokat 2003. oktoberében végeztiik, igy a forrashoz kozel esé nyilt teriilet fényvi-
szonyai is alacsonyak, az erdd aljndovényzete altal tapasztalthoz kozeli PAR értéktartomanyban
mozgott. A kontroll mintdkat a homogén mintateriilet 500 méterrel tavolabbi, magasabban fekvo
pontjairdl gytjtottik, ahol a mikroklimatikus tényezok hasonldak voltak. Az in Situ gazcsere
mérések a mérdmiiszer zart kamrjaban biztositott jelen 1égkori CO, koncentracion (350-370 umol
mol™) és emelt CO, szinten (900-1200 pmol mol™) térténtek természetes megvilagitas mellett,
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valamint sotétben, fekete kenddvel letakarva (sotétlégzés). A gazcsere mérésekkel parhuzamosan
detektaltuk a fotoszintetikusan aktiv radiacidt, a vizsgalatok utdn meghatdroztuk a mintdk viz-,
pigment-, C- és N-tartalmat. Eredeti él6helyiikon in Situ mértiik az optimalishoz kozeli viztartalmu
mohak klorofill fluoreszcencia kinetikajat. Laboratoriumi koriilmények kozt a két dominans
mohafaj CO, gazcseréjének fényfliggését is megvizsgaltuk. A gézcsere mérésekhez a mohak
fotoszintetikusan aktiv zold, cstcsi hajtasait hasznaltuk, melyeket méréedénybe helyezés utan
benedvesitettiink ugy, hogy a folosleges vizmennyiséget sziirépapir segitségével teljesen felitattuk.
A meérések tehat minden esetben az adott faj optimalis viztartalom tartomanya kozelében torténtek,
3-3 ismétlésszamban.

Az elvégzett vizsgalatok ismétlésszamat az adott teriilet fajainak védelme érdekében, a
minél kisebb zavarasi hatas megvaldsitasaval hataroztuk meg (n=3).

3.4. Méromiiszerek, eszkozok

A gazcsere méréseket hordozhato, zart rendszeri LI-COR 6200 infravords gazanalizatorral
(LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA) végeztilk, az olaszorszagi vizsgalatok kivételével. A CO,
gazcsere értékeket Lajatico-ban CIRAS tipust, hordozhatd, nyilt rendszeri, infravoros
gézanalizatorral allapitottuk meg (CIRAS-1, PP System, Hitchin, UK). A mér6kamrak szenzorai
parhuzamosan a léghdmérsékletet, a relativ 1égnedvesség-tartalmat és a fotoszintetikusan aktiv
sugarzast is rogzitették. Az utobbit (PAR) a pontosabb mérés érdekében ceptométerrel (Decagon,
USA) is mértiik, az alloménylombozat felszini homérsékletének mérésére pedig egy infravords
termométert hasznaltunk (Raytek MX4).

A Kklorofill fluoreszcencia indukciét PEA hordozhatd fluorométerrel mértilk (PEA: Plant
Effitiency Analyser, Hansatech Ltd., UK). A fluoreszcencia méréseket mindenkor 30 perc
sotétadaptacio elozte meg. A laboratoriumi fény-fotoszintézis gorbe vizsgalatokhoz a megfeleld
megvilagitast egy PAM Hansatech MFMS/25 tipusu modulalt fluorométer aktinikus fényforrasa
biztositotta. A fotoszintetikus pigment-tartalom meghatirozdsa 80%-s acetonos extraktumbodl 3
kiilonb6zd hullamhosszon (662.0 nm, 644.0 nm, 440.5 nm) meghatarozott (SHIMADZU UV-1601)
extinkcids koefficiensek alapjan tortént (Lichtenthaler, 1987) A mintdk nedvességtartalmat
gravimetrids modszerrel allapitottuk meg, a mintdkat szaritészekrényben 105 C-on
tomegallandosagig szaritottuk.

3.5. Alkalmazott statisztikai modszerek

Statisztikai Osszehasonlitd vizsgdlatokat F-proba, Student-féle t-teszt, egy- illetve kétutas
varianciaanalizis felhasznaldsaval végeztiink, valtozok kozti interakciot altalanos linearis modell,
ketténél tobb sokasag kozt az igazolhato eltéréseket pedig Tukey-féle paronkénti dsszehasonlitds
segitségével ellendriztiik.
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4. EREDMENYEK ES MEGVITATASUK

4.1. Napi CO, gazcsere méréseken alapulé Syntrichiaruralis éves C-elnyelésének becslése
félsivatagi homokpusztagyepben

A hazai homokpusztagyepekben meghatarozo alkotoként jelenlevé mohafaj, a S. ruralis szén-
elnyelésben betdltott szerepét kivantuk megbecsiilni CO, gazcseréjiik napi menet mérésével
évszakos szinten.

A téli hideg idészakban a tarsulds szén-elnyelésének jelentds részét, az ilyenkor szinte
allanddan zold, fotoszintetikusan aktiv mohafoltok adjak. A maximalis besugarzas ebben az
évszakban 10 és 13 ora kozott tetézik, és atlagosan 600-700 pmol m™s™ intenzitast ér el. A
vizsgalati idépontok koziil az évszakra leginkabb jellemzd napot kiragadva (2000.12.14.), a parnak
nap folyamén elért netté fotoszintézisének maximum értéke 2,341 pmol CO, m™s™ volt, amit 10 ora
koriil 440 pmol m™s™ PAR érték, és 9.32°C felszini telephdmérséklet mellett ért el. A mohafoltok
esti mérések alapjan meghatarozott sotétlégzése atlagosan -0.606 umol CO, m™s™ volt. A nap
folyaman a reggeli 6raktdl estig a mohaparnak szaraztomegre vonatkoztatott viztartalma atlagosan
2.16 g g értékrdl fokozatosan 1.11 g g -ra csokkent.

A nappal hossza az évszaknak megfelelden rovid: 10 6ra 20 perc. Az alacsony fényintenzitas
¢s a rovid megvilagitott iddszak ellenére mégis igen jelentds a mohaparndk napi, 24 Orés
szénmérlege: 351.54 mg C/m? (1. 4bra, 2. 4bra).

A kora tavaszi, a moha szamara allomany szinten intenzivnek bizonyult novekedési
iddszakban — a 2001.03.29-1 mérési idopont adatai alapjan — a maximalis radiaci6 13 6ra koriil mar
eléri a 1184 umol m™s™ PAR értéket, amelyen a maximalis CO, asszimilacid értéke 0.558 pmol
CO, m?%s™, 091 g g viztartalom mellett. Ekkor a parna felszini hémérséklete mar eléri a 23.7 °C-
ot, 18.7 °C léghémérséklet mellett. A parnak sotétlégzés intenzitisa -0.054 pmol CO, m™s™ kora
reggel mérve. Bar a nappalok hossza né (a napi megvilagitas hossza 13 ora 20 perc), a napi
szénmérlege: 148.73 mg C/m” (1. 4bra, 2. abra).

A tavasz végi idészakbol kiragadott napon (2001.05.16) a napi maximum besugarzas
megkozeliti az 1400 pmol m™s”'-t, de ezzel a fényintenzitissal a S ruralis mar nem talalkozik,
mivel délre teljesen kiszarad. Valdsziniileg az el6z0 napi kiszaradt allapotbol hajnalban
Gjranedvesedve, kora reggeli megvilagitas mellett (7 ora, 280 pmol m™s™” PAR) éri el maximalis
fotoszintetikus teljesitményét: 0.178 pmol CO, m™s™, 0.55 g g nedvességtartalomnal, amely a nap
folyaman fokozatosan, de gyorsan csokken. Annak ellenére, hogy a legmagasabb parnahdmérséklet
ezen a napon csupan 22.7°C (a még nedves, aktiv parnat mérve), €s a megvilagitott orak szdma 15, a
napi szénmérleg jelentésen lecsokkent: 18.40 mg C/m”. A napi szénelnyelés visszaesését a
jelentdsen megrovidiilt aktiv iddszak mellett valosziniileg a megel6z6 hetek kiszaradas-
yjranedvesedés eseményeinek gyakorisaga is okozta, amelyet alatamaszt a 2001.04.25-én és
2001.05.09-én mért parnahémérséklet (30.0 °C, 24.1 °C léghémérsékleten; 35.6 °C, 27.7 °C
léghémérsékleten, mar 10 érakor). A so6tétlégzés -0.148 umol CO, m?s! a reggeli 6rakban mérve
(1. abra, 2. 4bra).

A nyari nyugalmi idészak utan a S ruralis mohaparnak folyamatos regeneralodasa kovetke-
zik be (2001.10.18.), amelyet a napi elnyelt szén mennyiségének ndvekedése is alatamaszt: 83.82
mg C/m’. Bér a megvilagitott idészak hossza rovidiil (10 ora 41 perc), és a gyakori borus napok
miatt a besugarzas maximum értékei is alacsonyabbak (oktober 18-an példaul 161.7 pmol m?s™
volt), de a kiegyenlitettebb csapadékeloszlasnak, illetve rendszeres hajnali harmatképzddésnek
koszonhetden a fotoszintetikus teljesitmény novekszik. A napi maximalis CO, asszimilacié 0.676
umol CO, m™s™ (12 érakor éri el), 1.50 g g viztartalom mellett. A s6tétlégzés a reggeli 6rakban
mérve ismét alacsonyabb: -0.135 pmol CO, m™s™ (1. 4bra, 2. 4bra).
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2. abra. A Syntrichia ruralis mohaparnat ér6 napi besugarzas €és mohaparna felszini
homérséklete a 2000-2001-es méréssorozatbol kiragadott, bemutatott napokon Tece-legeldn.
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A S ruralis poikilohidrikus sajatossagaibol adédoan a magasabb besugarzasi koriilmények
kozott gyakran kiszaradt allapot, igy csupan alacsonyabb fényintenzitdsu viszonyokon aktiv.
Arnyékadaptalt sajatossagait pigment kompozicidja is alatimasztja. A vizsgalt idészak két szélso-
séges kornyezeti viszonyokkal rendelkezd periddusdban (télen és nyaron) a mohaparnak nettd6 CO,
asszimilacioja hasonld besugarzas mellett telitédott (300-400 pmol m?s™), télen hatékonyabb
fotoszintetikus aktivitdssal, mint nydron (3. abra). Bar a terepi fényviszonyok fliggvényében
abrazolt CO, gazcsere nem tipikus fényfliggésgorbe, hiszen in situ a hdmérséklet is befolyasolo
tényezO, mégis jol tikrozodik a S ruralis akklimatizacios képessége. Télen a folyamatosan nedves
parnak fotoszintézise mar igen alacsony fényviszonyok mellett (50 pmol m™s™) képes a 1égzésbél
szarmazo veszteséget kompenzalni. Nyaron fénykompenzacids pontja magasabb besugarzasi
értékek felé tolodik (153 umol m?s™), mivel az id8szakra jellemzé magasabb homérséklet kovet-
keztében gyakran délutanra kiszaradnak, az éjszakai, hajnali magasabb relativ 1égnedvességbdl
ujranedvesedve tobb iddt vehet igénybe a regenerdcié is. A mohaparndk a teriileten igen hetero-
gének, még a szemre hasonlonak tlind parnak is eltérd litemben vesztik el nedvességtartalmukat. A
kevesebb viztartalommal rendelkezd parnak is még jelentds fotoszintetikus aktivitassal birnak télen,
addig nyaron mar hamarabb, alacsonyabb fényintenzitason kiszaradnak és metabolikusan inaktivva
valnak. Nyaron a nagyobb nedvességtartalmi parndk is csokkend fotoszintetikus aktivitast
mutatnak, ahogy a fotoszintetikusan aktiv besugarzas tullépi az 1000 pmol m7™sértéket, és
fokozatosan kiszaradnak az emelkedd radiacio mellett.
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3. dbra. A Syntrichia ruralis mohaparnak CO, gazcseréje terepi fényviszonyoktol fliggben, a
vizsgalt év két szélséséges meteorologiai viszonyokkal rendelkezd peridodusabol kiragadott
napon (2000. 12. 14., 2001. 05. 16.)

Télen a fokrol-fokra emelkedd homérsékletet a nedves parna a fotoszintetikus aktivitdsanak
intenziv emelkedésével kihasznalja, és a korabbi tanulmanyaimban bizonyitott téli optimum
hémérsékleten (15 C) igen magas maximum értéket ér el (4. abra). Mivel terepi mérésrdl van szo, a
homérséklet mellett a valtozd besugarzas is befolydsolja a CO, asszimildciot. A téli, magasabb
hémérsékleten elért alacsonyabb asszimilacié a délutani, alacsonyabb fényintenzitasu oOrdkhoz
kothetd, amely naplemente utan 1égzésre valt. A télen allanddan nedves parnak ezt a ciklust kovetik
nap mint nap. A nyari napokon az optimum hémérséklet 20-25 C kozé tehetd. Mivel az éjszakai,
hajnali 6rdkban ujranedvesedd parndk délre rendszerint kiszaradnak, igy ezt a félbehagyott ciklust
kell Ujrakezdenilik a kovetkez0 nap, amennyiben biztositott az alacsonyabb hdomérsékleten az
ujranedvesedés.
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4. abra. A Syntrichia ruralis mohaparnak CO, gazcseréje a léghdmérséklettdl fiiggden, a
vizsgalt év két szélsdséges meteoroldgiai viszonyokkal rendelkezd periddusabodl kiragadott
napon (2000. 12. 14.,2001. 05. 16.)

Kis méretével, vékony levélkéivel, vizlepergetd réteg hianyaban és kapillaris helyeinek
elrendezésével a S ruralis olyan parnaszerkezetet alakit ki, ami képes szivacsként viselkedni. A
tarsulasban elért nagy relativ dominanciaja is jol mutatja, hogy alacsony, fliszeri ¢letformajaval
igen jol képes adaptalodni az extrém szaraz koriilményekhez. A napi menet mérések négy évszak-
ban mutatott fotoszintetikus teljesitményét reprezentaljak. A kapott eredmények a varakozasnak
megfelelden évszakos szinten eltérdek. Zotz és Rottenberger (2001) ugyanezt tapasztaltdk harom
mohafaj esetében (Grimmia pulvinata, Schistidium apocarpum, Tortula (Syntrichia) ruralis) erds
besugarzasnak kitett mészkéfalon (mérsékelt égovon, Eurdpaban). A fajok erds szezondlis eltérést
mutattak, a legmagasabb szénmegkotést 6sszel, nulldhoz kozelit nyaron érték el.

A mohafoltokon mért napi CO, gazcsere menetek jol mutatjak, hogy a talajfelszint boritd
poikilohidrikus S. ruralis parnak napi aktivitasa jelent6sen fiigg a mikroklimatikus viszonyoktol,
igy a parna felszinét érd radidciotol, 1ég- és parnafeliilet hdmérséklettdl és ebbdl kovetkezden a
kornyez6 levegd vizgdzdeficitjétdl (1-6. abrak). Meghatarozo szerepe van még az adott mérési nap
¢s az azt megel6z6 napok csapadékviszonyainak, hiszen a S ruralis levélvégi papillainak
segitségével - kondenzacids feliiletet biztositva - képes az éjszakai vagy hajnali paralecsapodast
kihasznalva uUjranedvesedni. Mérési eredményeink is aldtdmasztjdk, hogy ezen ¢lohelyen a
mohaparndk jelent6s nedvesség ¢és homérsékletvaltozdsnak vannak kitéve. A vizsgalt
homokpusztagyepet legfoképp nyaron igen erds besugarzés éri, melynek kovetkeztében a tertilet
uralkodé zsombékolo fiivei kozt kialakult gap-ek intenziv napsugdrzasnak vannak kitéve, igy a
talajfelszin hémérséklete délben rendszeresen a 60 C-ot is elérheti. A S ruralis épp ezen szabad
talajfelszineket boritja, ezért a parnahdémérséklete a direkt napsugarzas hatdsdra fokozatosan
emelkedik, amely csapadék hidnyaban a kiszaradasahoz vezet, igy feliileti hdmérséklete megkozeliti
a szabad talajfelszin homérsékletét. A S ruralis fotoszintetikus teljesitményének ezért a
legkedvez6bb azon periddus, amikor a fotoszintetikusan aktiv radiacié 200 — 800 pmol m™s™
értéktartomanyba, a feliileti parnahémérséklete 5 — 15 C kozé esik (5. és 6. abra). Egyediilallo
stressztolerancidjat az is jol példazza, hogy tavasszal a kedvezé nedvességviszonyok mellett még
40 C koriil 1s képes nettdo CO, asszimilaciora (6. abra).
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netté6 CO, gazcsere (mmol m'zs'l)
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5. éabra. A Syntrichia ruralis 2000. 11. — 2001. 11-es vizsgalt idészakban mért CO, gazcsere
értékei a terepi fényviszonyoktol fliggden.

netté CO, gazcsere (mmol m?s™)
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6. abra. A Syntrichia ruralis 2000. 11. — 2001. 11-es vizsgalt idészakban mért CO, gazcsere
értékei a feliileti parnahdmérséklet fliggvényében.
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7. abra. A Syntrichia ruralis mohaparnak napi szénmérlege Tece-legelén a 2000-2001-es
id6szakban, a teriileten jellemz0 napi atlaghdmérsékleti értékekkel és csapadék mennyiséggel.

A CO, gazcsere mértékét évszakos bontasban vizsgalva elmondhatd, hogy a késd Oszi, téli
¢s kora tavaszi honapok kiegyenlitettebb csapadékeloszldsa, magasabb relativ paratartalma,
alacsonyabb napi fényintenzitds viszonyai intenzivebb fotoszintetikus aktivitast biztositanak. A
legintenzivebb CO, megkdtést késd Oszi, t€li honapokban tapasztaltuk (7. abra). A téli honapok
jelentds szén-elnyelése valdszinlileg a tartésan magas telepnedvesség tartalomnak, az alacsony
hémérsékletnek és a kb. 60% ald ritkan csokkend relativ paratartalomnak koszonhetd, mely
biztositja a kornyezd levegd alacsony vizgdzdeficit szintjét, igy a moha a teljes nap folyaman
nedves allapotban maradhat, ennek megfeleléen a kiszaradas-ujranedvesedési ciklusok szama is
kicsi, illetve hosszabb nedves aktiv fazist kdvet egy-egy ritkan fellépd kiszaradasi esemény. Ezek
mellett meg kell emlitenlink még az alacsony homérsekletbol adédo alacsony 1égzésintenzitast is. A
moha Cs-as tipusu fotoszintézise alapjan logikusnak tlinik, hogy a kisebb sotétlégzés értékhez,
alacsonyabb intenzitasu fénylégzés kapcsolodik, amelyet a fotoszintetikus CO, megkotés eredmé-
nyesebben képes kompenzalni. gy a napok sorat kovetve, ritkabb stressz eseménynek kitéve,
nagyobb széntartalékkal indulhat a kovetkez6 napokban. Ugyanakkor alacsony fénykompenzacios
pontjat tekintve a szén-elnyelés maximumat a nap folyaman igen koran eléri és magasabb értéken
tudja tartani kés6 délutanig. Mindemellett a mérési napokon tapasztalt napi maximum megvilagitasi
értékek (600-700 pmol m™s™) nem okoztak a fotoszintetikus rendszerben fénygatlast. A hazai
¢ghajlati viszonyok mellett a tél nagy része inkabb bortsabb, de az esetleges tiszta, felhdtlen
napokon sem éri a S ruralist olyan fényintenzitas, amely jelentdsebb fénygatlast eredményezne.
Mivel a teriilet intenziven szeles, sokkal inkdbb valdsziniisithetd, hogy a hdboritas nélkiili
mohaparnak kiszaritasaval ezen iddjarasi tényezd okoz stresszt. Az erds sz¢él noveli az evaporacios
vizveszteséget, amelynek eredményeként a parna kiszarad. Azonban az alacsony hémérsékletnek
koszonhetden, akar mar a késdé esti, de a kora hajnali ordkban képes a légkdr vizkészletét
hasznositani, €s az alacsony homérséklet elényeit kihasznalva a reggeli napfelkelte utan igen magas
fotoszintetikus aktivitast elérni. Mivel a sz¢l szaritd hatdsa mellé¢ nem péarosul magas hdmérséklet és
intenziv besugarzas, valamint a nappali kiszaradt allapot is rovidebb idétartamua (mint nyaron), az
ujranedvesedés soran a javitd mechanizmusok energiasziikséglete sem jelentds, ami azt jelenti,
hogy az Gjranedvesedés alatti szénveszteség is kevesebb. A karok kijavitasa utdn a hosszabb napi
aktiv ciklus tobb iddt biztosit a CO, asszimildcidhoz, igy magasabb szervesanyag produkcid
elérés¢hez. Ebben az esetben tehat ugy tlinik, hogy nem a kiszaradt allapot hossza meghatarozo,
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hanem a nedves allapotban eltoltott id6 hossza, amely a karok kijavitasara és pozitiv C-mérleg
elérésére elegendod.

Ebben az évszakban ugyanakkor szamolnunk kell a fagyhatdssal is. Ahogy egyes mohdak
(mint példaul a S ruralis) sokkal ellenallobbak a magas hémérséklettel szemben kiszaradt
allapotban, ugy a fagyot is sokkal valdszinlibb, hogy tulélik, ha kiszaradnak (Bewley és Thorpe
1974). Az alacsony homérséklet és az intenziv megvilagitasi viszonyok interakcidja a nedves
mohaban fénygatlashoz vezethet. Ahogy a S ruralis a magas homérsékleti stresszt kiszaradt
allapotban vészeli at, a kloroplasztjait mintegy elmaszkolva (kiszaradt S. ruralis barna szine) védi
az er6s megyvilagitastol, tigy a fagystresszt is hatékonyabban képes tulélni kiszaradt allapotban, és
ebben az esetben a fénygatlas fellépésének esélye is csekély. A kiszaradastlirés tehat egy olyan
sajatossag, amely segit a mohanak a fagystresszt is talélni. Mivel a levelek altalaban csak egy sejt
vastagsaguak, és a legtobb mas szovet is csak néhany sejt vastagsagu, ezért a szovetekbdl a viz
csokkenti a fagyaspontot, ebbdl eredéen nem kovetkezik be intracellularis fagyas. Tény, hogy egyes
mohdk akéar 0°C alatt is képesek fotoszintetizalni (Smith 1982). Ezt tapasztaltuk egyik mérési
napunk soran is (2001.01.16.), amikor a mohaparna hdmérséklete délelott (fél 11-kor) -1,9°C volt
(0 C kortiili 1éghdmérséklet mellett). A napi CO, megkdtés 86,3%-at elérte alacsony napi fényin-
tenzitas mellett (275 pmol m™s™). Fagy-olvadas ciklust azon képességével tudja talélni, hogy az
abszorbedlt fényenergia adott részét a nem-fotokémiai kioltas xanthofill-ciklushoz kotétt folyama-
tainak erdsitésével hd formajaban visszasugarozza. Mindez védi a fotoszintetikus rendszert a tulzott
gerjesztéstol, viszont a CO, asszimilacid szemszogébdl nézve kedvezOtlen energiaveszteséget
jelent. A CO, megkdtés atmeneti csokkenése gyorsan visszatér eredeti szintjére, mihelyt a fagy
megszlnik, a hdémérséklet emelkedik.

A hoboritas télen szintén eldnyt jelenthet szamukra, hiszen szigeteld rétegként védi az
intenziv szél szaritd hatasatol, a hdmérsékletet a hotakarod €s a talaj kozt 0 C kortl tartja. Nem tal
vastag hoboritas alatt a viszonylag egyenletes nedvességellatas, az elegendd fény és 0°C koriili
homérséklet a hidegadaptalt mohaknak lehetdvé teszi a sikeres fotoszintézist és valamilyen szintii
novekedést, csekély 1€gzési veszteség mellett. A horéteg vastagsdganak és annak fényateresztd
képességének hatasat vizsgalva azt talaltuk, hogy 15 cm-es hotakard alatt a S ruralis képes
fotoszintetizalni a hd felszinén mért 1000 pmol m?s! fényintenzitdas mellett (1998.01.16.). A
horéteg fényateresztd képességét vizsgalva meg tudtuk allapitani azt a hotakar6 vastagsagot, amely
alatt a moha tulajdonképpen még fotoszintetizalni tudott.

1. tdblazat. A hotakard fényatereszto képessége.

vastggtsaéll(;a:()(cm) fz:%lg Iten?%;t?; SD Q%
0 952 86.5 100

5 266 42.3 28

10 115 23.8 12

15 51 125 5

20 31 2.88 3

25 28 2.88 3

30 22 4.58 2

A legkedvezdbb horétegvastagsag 0 és Scm kozott talalhato (1. tablazat). Ezt a korabbi
tapasztalatot megerdsitette a napi menet mérések soran elvégzett rovid vizsgalat is. Egy marciusi
felh6s napon a S. ruralis sététlégzése -0,33 pmol CO, m™s™ volt 2,5cm-es horéteg alatt. Ez az érték
megvilagitas mellett (a ho felszine felett mért fényintenzitas 500 pmol m™s™ volt) -0,13 pmol CO,
m?s” értékre csokkent, ez alapjan bizonyitottan tortént fotoszintetikus CO, megkétés, de a bruttd
fotoszintézis mértéke nem tudta meghaladni a 1égzési intenzitast (8. dbra). A horéteg eltavolitasa
utan a szénasszimilacid jelentds mértékben megndtt, abszolut értékben a sotétlégzést megkozelitd
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nettd fotoszintézis intenzitdsra valtott. Feltételezhetd, hogy a fotoszintetikus pigmentkomplex fény-
elnyelése mikodik és ennek megfelelden a RUBISCO enzim CO, megkdtésre képes, ugyanakkor a
beesé napsugarzas a mért idépontban még alacsony volt ahhoz, hogy hoboritas alatt nettd nyereség
elérését biztosithassa (8. dbra). Valoszinlileg a hotakard eltavolitasa utdn sok mohafaj azonnal
fotoszintetikusan aktivva valik. Ugyanakkor kevés fény mar a teljes hoolvadast megel6zden is atjut
a mohaparna felszinéig, ami mar a kezdeti fotoszintézishez elegendd lehet (Suleiman és Lewis
1980). Minél slirtibb a ho egy adott mélységben - vastag hotakar6 alatt -, annal kevesebb fényt
enged at, viszont ahogy a ho olvad, megtolti a hokristalyok kozotti teret és ezzel a fényateresztése
nd. Igy feltételezhetd, hogy a hoesést kovetd nappali felmelegedés soran bekovetkezd lasst, nem
teljes olvadés az esti 6rakig eldsegiti a pozitiv nettd fotoszintézist. Ezzel parhuzamosan a héolvadas
felszabaditja a tdpanyagokat a hora kitilepedett porbol, ami mindenképpen hatéssal lehet a mohékra
(Park et al. 2004, Campbell et al. 2005). Ezek alapjan varhatd, hogy a mohak aktivan fotoszinteti-
zalhatnak és novekedhetnek mieldtt még a hotakaro teljesen leolvadna réluk a tavasz folyaman.

Masrészrdl a hoboritas hatranyos is lehet, ha a novekedési idoszak révid, ugyanis a mohakat
még joval azutan is csokkent fotoszintetikus aktivitdson vagy inaktiv allapotban tarthatja, amikor a
léghdmérséklet mar eléggé felmelegedett a mohak optimalis mukodéséhez, ezaltal jelentds
mértékben csokkentheti az életciklus befejezéséhez sziikséges produktivitast.
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8. abra. A Syntrichia ruralis CO, gazcseréje és a mohaparna felilleti hémérséklete 2001.
marciusaban hoboritas alatt és a horéteget eltavolitva.

A tavaszi idészak mérései alapjan elmondhatd, hogy a mohaparna még jelentds szén-
elnyeldként miikddik a tarsuldsban, bar mar kevesebb azon napok szama, amelyen fotoszintézis
intenzitdsanak maximuma eléri a télen mért értéket (7. adbra). A legtobb mérsékelt 6vi moha a
maximum novekedési ratajat késd télen, kora tavasszal éri el, amikor a nedvesség rendszerint
bdséges €s a hdmérséklet még hiivés. Kora tavasszal a téli szénnyereség megfeleld alapot biztosit
szamukra a novekedéshez, a fotoszintetikusan aktiv zold hajtasrész megujitasdhoz, valamint ahhoz,
hogy alkalmazkodni tudjon a folyamatosan novekvdé fényintenzitashoz, homérséklethez. A
hoolvadasbodl szarmazo vizmennyiség azonban hamar eltdvozik a moha-talaj rendszerbdl. Ebben az
¢vszakban az emelkedd napi homérseklet és ezzel egyiitt a levegd vizgdzdeficitjének ndvekedése
valik meghatarozéva a napi elnyelt szénmennyiségére. A kora tavaszi idészakban még kellden
alacsony az esti és a hajnali 6rak homérséklete ahhoz, hogy az egymast koveté napokon pozitiv
nettd szénmérleget tartson fenn, a kondenzaciobdl nyert vizmennyiség és az esds napok szama is
még tekintélyes. A nyarhoz kozeledve azonban egyre gyakoribba valik a naponkénti kiszaradas.
Ahogy a léghdmérséklet emelkedik, gy tapasztalhaté a mohaparndk egyre intenzivebb
felmelegedése, ami mar kora délutanra azok kiszaradasahoz vezet. A napi fotoszintetikusan aktiv
iddszak rovidiil. A mohapdérna jelentds felmelegedése mar kora tavasszal tapasztalhato. Marciusban
csaknem 5°C-al volt melegebb a mohaparna, mint a 1éghdmérséklet, amely az 1d6 elérehaladtaval
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fokozédik, aprilis végén, majus elején mar eléri a 27.7 °C léghdmérséklet mellett a 35.5°C-ot a
parna homérséklete. A kiszaradasi-ujranedvesedési ciklusok gyakorisaga nd, emellett pedig egyre
hosszabb lesz a kiszaradt allapotban t6ltott idOszak is, amely folyamatosan csdkkenti a moha
széntartalékat is azaltal, hogy az ujranedvesedés alatti javitomechanizmusokat egyre tobb
alkalommal veszi igénybe a S ruralis. Ugyanakkor a 1égzésintenzitasban is novekedés varhato
mind a soOtétlégzes, mind a fénylégzés szintjén. A fotorespiracid mértéke gyorsabban emelkedik,
mint a fotoszintetikus aktivitds. Ennek kovetkeztében a javitdbmechanizmusokbol, valamint az
emelkedd 1égzésintenzitasbol szarmazd veszteséget a rovidebb napi CO, megkotéssel mar kevésbé
tudja kompenzalni. Kalapos és Mazsa (2001) félsivatagi homokpusztagyepben végzett vizsgalatai is
alatdmasztjak ezt. Nyitott teriileten ¢l6 mohdk fotoszintetikus hatékonysaga csokkent a paras,
nedves tavasztdl a forro, szaraz nyarig.

Bar késé tavasszal és nyar elején az ¢jszakai kisugarzds még biztositja a mohak
harmatképzddésbdl torténd ujranedvesedését €s reaktivalodasat, de a reggeli gyors kiszaradas miatt
rovid a CO, asszimilacios id6szak, amivel mar nem képes kompenzalni az éjszakai szénveszteséget,
igy el6fordul negativ C-mérleg (7. dbra). A mohdk fizioldgiai allapota, ennél fogva a kiszaradas
toleranciajuk is évszakonként valtozik. A tolerancidjuk tavasztol kezd erdsodni €s kora nyaron éri el
maximumat, amikor a legtobb faj nyugalmi allapotba keriil (Dilks és Proctor 1976a). Ezt
tapasztaltuk mi is a nyari méréssorozat soran. A nyari napok magas napi kozéphomeérséklet értékei
miatt egyre gyakoribb azon napok szdma, amelyeken a mohaparna metabolikusan inaktiv a
megvilagitott idészak nagyobb részében. Majd a juniusi, juliusi, augusztusi idészakaban a Sruralis
mohaparnai nappal és éjszaka is kiszaradt allapotban maradtak tobb napon keresztiil. Ebbdl az
1d6szakbol ezért nincs értékelhetd napi CO, gazcsere adat, mert nem volt mérheté CO, asszimilacio
(7. abra). Ebben az allapotban az esetlegesen fellépd nyari zdpor sem biztosit pozitiv nettd
fotoszintézist, a hosszantartdo kiszaradt allapot miatt ugyanis az TUjranedvesedés alatt a
fotoszintetikus rendszer eredményes reaktivdldsa egyre hosszabb idot vesz igénybe. Ezt jol
alatdmasztja egy hajnali méréssorozat is terepen. Julius kozepén harom egymast kovetd napon
ujranedvesitettem ugyanazon parnakat és harom oOran keresztiil feljegyeztem azok CO, gézcsere
értékeit, amelyet hat nap mulva megismételtem. A mohaparndk alacsony hajnali fényintenzitas
mellett is CO, kibocsatast mutattak. Légzésiik -0.23 és -3.43 umol m?s™ kozott valtozott julius
10.,11., 12-én. Hat nap mulva, 6tnapi rendszeres es0z¢€s ellenére is csupan alacsony légzésintenzitas
volt mérhetd. Késébbi fluoreszcencia vizsgalatok is megerdsitik azt, hogy a nyari idészak hosszabb
kiszaradt allapotabol lassabb a S. ruralis regeneralddasa. 2003. juniusaban végzett fluoreszcencia
vizsgalat alapjan elmondhat6, hogy a tartos kiszaradt, inaktiv allapotot megszakité ujranedvesedést
kovetden a teljes helyreallas legalabb négy napot vesz igénybe. A nyari kiszaradt allapot hatdsa még
szeptemberben is érzékelhetd. Szeptember 5-ei €s 20-ai mérési napon a S ruralis parnak ugyancsak
szén-leadoként miikodtek.

Az 06szi lehiilés, egyenletesebb csapadékeloszlas ismét kedvez a napi pozitiv nettd
fotoszintézis elérésének. A napi maximum fotoszintézis értékek megkozelitik a kora tavasziakat, de
a fotoszintetikusan aktiv napi idétartam, valamint a feltételezhetden intenzivebb 1égzés alacsonyabb
szénelnyelést eredményez. A C-mérleg csak oktobertdl kezd ismét emelkedni (7. abra).

A S ruralis egy éves terepi vizsgalatabdl az latszik, hogy napi szénmérlegei az év nagyobb
részében pozitivak. A negativ C-mérleg ardnya igen kicsi, a nyar jelentés részében pedig
metabolikusan inaktiv (7. &bra). Ez azt mutatja — mivel el6forduldsa akar feketefoltként, akar
flicsomok tovében vagy kis szigetekben igen tetemes —, hogy a félsivatagi homokpusztagyep
allomanyszintli C-mérlegéhez jelentésen hozzédjarul az év nagy részében. Mindez azokban az
orakban teszi lehetévé a mohak szdmara a CO, nyereség elérését, amikor az edényes novények
fotoszintetikus aktivitasa csokken az alacsonyabb megvilagitas ¢és alacsonyabb homérséklet
kovetkeztében. Az elvégzett egyéves méréssorozat alapinformacidoként szolgal a poikilohidrikus
mohaparna vegetacié homokpusztagyepben betoltott okofiziologiai szerepéhez.

A gyeptarsulds mohaparnainak gazcsere mérése mellett folyamatosan detektaltuk a csupasz
talajfelszin altal kibocsatott CO, mennyiséget (9. abra). Jol lathato, hogy a talaj 1égzés igen erdsen
fligg annak nedvességi allapotatol. Az Oszi, téli idoszakban a kiegyenlitettebb nedvességi viszonyok
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egyenletesebb 1égzés értékekkel jarnak egyiitt. Az alacsony homérséklet pedig alacsony szinten
tartja a talaj CO, kibocsatasat. Tavasztol 0szig azonban a 1égzésintenzitas folyamatosan emelkedik,
¢és emellett értékei napi szinten egyre erdsebben varidlnak.

A mohaparna befolyésolja az altala boritott talaj hémérsékletét és nedvesség tartalmat is
mind napi, mind szezonélis szinten. Ejszaka, valamint télen melegen tartja, igy a talajlégzést
fokozza, nappal, valamint nyaron hlivosebben tartja, igy a talajlégzést mérsékli a csupasz
felszinekéhez képest. Ha a talaj nedves, a mohaparna csokkenti a vizleadds mértékét, ezaltal
megnyUjtja az intenzivebb talajlégzési periodust, ezzel szemben a szaraz talajt megakadalyozza a
vizfelvételben, a mohaparna ugyanis nem enged at nedvességet, ha a csapadék mennyisége csupan
1-2 mm. Ahhoz, hogy a talaj is tobb cm mélyen atnedvesedjen, kiados, 15-20 mm feletti csapadék
szilkséges. A fenti sajatossag nyaron csokkenti a moha altal boritott talaj légzését. Igy
Osszességében a mohaparna napi, avagy éves hatdsa is kiegyenlitddhet a talajlégzésre, de az
Okoszisztéma szénmérlege tekintetében ennél Iényegesen fontosabb az, hogy a S ruralis a
talajlégzésbol szarmazo CO, nagy részét megkdti, ezaltal lényeges mértékben lecsokkenti a
talajlégzésbdl szarmazod szénveszteséget.
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9. ébra. Tiszta, ndvényi résztdl mentes talaj 1égzése 2000-2001-es méréssorozat alatt Tece-legelon.

4.1.1 Syntrichiaruralis mohaparna elkiilonitett zold és barna részeinek CO; gazcseréje
ujranedvesedés soran

Egy kedvezd kornyezeti feltételeket biztositd Oszi idészakbol vett mohaparnat vizsgéltam
(2002. 10.17.). A homokszemcsék gondos eltavolitdsa utan nedves allapotban szétvalasztottam a
fold feletti fotoszintetikusan aktiv zold, és klorofillt nem tartalmazé barna hajtasrészeket. A
szétvalasztds utan lassti kiszaradasnak vetettem ald a mintdkat, Ujranedvesitésiik utan pedig
folyamatosan mértem CO, gdzcseréjiiket.

Az ujranedvesedés elsé perceiben jol latszik, mind a zdld, mind a barna részek azonos
mennyiségli CO,-t bocsatanak ki. Ez a CO, felszabadulas a kiszaradas soran a szovetek kozé rekedt
CO; mennyiségbdl ered, csupan ezutan, a helyreéllité mechanizmusok beindulasaval kezdddik a
z0ld részek intenziv szénmegkotése (10. abra). A hajtasrészek kozotti gazcesere eltérés egyre
fokozottabb lesz. A z6ld hajtasrész mar a 7. percben eléri a pozitiv fotoszintézis értéket. A CO,
megkotésének fokozddasa az Ujranedvesités 30. percéig tart, majd a tovabbiakban intenzitisa
csupan kis mértékben emelkedik. A barna, id0sebb rész 1égzésintenzitasa a z6ld rész gorbéjéhez
hasonlé kezdeti meredekséggel csokken a 30. percig, majd nagyon lasst valtozassal megkozeliti a
nullat, de azt nem éri el. A mohaparna szintjén mért Gjranedvesedési CO, gazcsere gorbéje jol
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szemlélteti, hogy a zdld rész fotoszintetikus aktivitdsa és mennyiségi aranya kelléen magas a
mohaszalak egészébol eredd 1€gzési veszteség kompenzalasahoz €s a pozitiv nettd szénnyereség
eléréséhez.

2,0
z6ld hajtas
1,54
10 - Osszegzett
05 1 /O—’_O_/CV mohapéarna
0.0 1—¢ /I/‘/"_
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10. abra. A Syntrichia ruralis zold, és barna hajtasrészeinek CO, gazcseréje kiilon-kiilon, és
egylittesen, valamint egy intakt mohaparna gazcseréje ujranedvesités utan.

4.1.2 Eltéroé fényviszonyoknak Kkitett Syntrichia ruralis produkcio kiilonbségének
meghatarozasa hosszmérés alapjan

A Tece-legelén végzett szén-elnyelés vizsgalatokat kovetden 2003-ban két eltérd
megvilagitasi (fény, illetve arnyékos) koriilmény mellett fejlddott mohaparna mohaszaljainak
hosszat elemeztem zold, barna hajtasrészek felbontasaban.

Az intenziv napi besugarzasnak kitett parndk a tarsulds nyilt allomanyabol szarmaztak, mig
az arny¢kosabb teriiletet a dominans Festuca fiicsomok tovei jelentették, gyengén zarddo cserjeszint
alatt. Ismert, hogy magas fényintenzitds viszonyok gyakran kapcsolodnak szaraz koriilményekhez,
ami alapjan varhat6, hogy a nyilt terlilet mintai jobban alkalmazkodnak a rendszeresen eléfordulo
napi kiszaradas-ujranedvesedés eseményéhez. A teriileten jelenlévé zsombékold fiivek azonban
kiegyensulyozottabba teszik a toviikbe behuzodé mohaparndk hdmérséklet és nedvességi viszonyait
azaltal, hogy megvédik azokat az intenziv besugarzastol, és a sz¢l szaritd hatasatol.

}(

15. illusztracio: Syntrichia ruralis mohaszalak marciusi gyiijtésbol.

l

4

I A

£

79



A két eltér6 megvildgitasi koriilményhez vald alkalmazkodas megléte jol latszik a
mohaszalak hosszbeli novekedésében. A kiilonbség a fotoszintetikusan aktiv részben jelenik meg.
Az arnyékadaptalt mintak zo6ld hajtasai csaknem 2 milliméterrel voltak hosszabbak a fényadaptalt
mintanal (p=0.007), ami tekintélyesnek mondhato, figyelembe véve a faj lassu ndvekedési ratajat. A
barna oregedd rész hosszaban alig volt észrevehetd eltérés, ami azt sugallja, hogy az Oregedés
folyamata azonos mértékii a két kiilonb6zé mikroklimaji kornyezetben (2. tablazat). A zdld rész
megnyuldsa koszonhetd a kiegyenlitettebb mikroklimatikus feltételeknek. Mivel tapasztalataink
szerint az intenziv besugarzason nétt parnak 400-500 pmol m™s™ fényintenzitas felett igen gyakran
kiszaradnak, valamint a szél szaritdo hatasanak kitéve e feletti PAR értékekkel ritkan talalkoznak
metabolikusan aktiv allapotban, ezért ezen mohdak napi szén-elnyelése is alacsonyabb lehet, mint az
arnyékon nott tarsaiké. Az arnyékban nétt parndk a zsombékolod fiivek levélsatra alatt a szdmukra
még a maximalis fotoszintézist lehetdvé tevd fényintenzitas értékek mellett hosszabb ideig
nedvesek maradnak, igy nagyobb szénnyereségre tehetnek szert, lehetdvé téve az intenzivebb
hosszndvekedést.

2. tablazat. A Tece-legeld nyilt teriiletein, valamint arnyékolt koriilmények kozott (kisebb
mélyedések aljan, flivek, kisebb bokrok arnyékaban) fejlédott, 2003. marciusaban gyiijtott S
ruralis mohaparnak hajtasainak hosszmérete (mm). Zardjelben az atlagértékek szorasa (SD)
szerepel, a **’ p < 5%-o0s, a “**’ p < 1%-o0s szignifikans eltérést jelez az eltérd fénykliman
noétt mohaparnak értékei kozt (n=100).

fényadaptalt arnyékadaptalt

felso, zold rész 2.4 3. 1%**
0.7) (0.5)

also, barna rész 22.8 25.0%
(6.7) (5.5)

teljes mohaszal 25.2 28.2%*
(6.6) (5.5)

Szaraz homokpusztagyepben, ahol a tarsulasban Juniperus communis cserjék jelentek meg,
a nyitott teriileten ¢l6 mohak fotoszintetikus hatékonysaga csokkend tendenciat mutatott a parés
tavasztol a forrd, szaraz nydrig terjedd iddszakban., és mindvégig alacsonyabb maximalis
fotokémiai hatékonysagot (Fv/Fm) mutattak, mint a cserjék arnyékaban nétt mohaparnak (Kalapos
és Mézsa 2001)
A magasabb fényintenzitason nétt S ruralis er0sebb kiszaradastiiréssel rendelkezik, mint az
arnyékban nétt tarsa, bar igaz, hogy az arnyékban ndtt mohanak elénye szarmazhat a hosszabb
metabolikusan aktiv periddusbdl és az er6forrasok jobb kihaszndlasabol ahhoz, hogy megfelelden
alkalmazkodjon példaul a lombozat nyitddadsdhoz vagy mdas zavardsi tényezOhoz. A Kkitett
koriilményekhez alkalmazkodott S. ruralis Fv/Fm, NPQ, FPSII (a fényadaptalt PSII aktualis
kvantum hatdsfoka) paramétereiben novekedés tapasztalhatdo arnyékba torténd transzplantaciot
kovetden, mig ezek csokkennek az arnyékos koriilményekhez szokott minta napos helyre torténd
athelyezésekor (Hamerlynck et al. 2002). Az arnyékba helyezett fényen ndétt minta fotoszintézis
intenzitasa alacsonyabb volt, mint az eredendden arnyékban nétt ndvényé, ami azt feltételezi, hogy
ezen faj “emlékezik” az eredeti él6helyére. Azzal, hogy az S ruralis képes fotoszintetikus
apparatusat a mindenkori fényviszonyokhoz hozzaigazitani, lehetdvé teszi szamara olyan éldhelyek
kihasznalasat is, ahol a hajtasos novények lombsatranak valtozasai miatt a mohdk megvilagitasi
viszonyaiban jelentds valtozasok kovetkezhetnek be. Ezeket a megfigyeléseket aldtdmasztjak sajat
produkcidvizsgalati eredményeink is.
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4.1.3 Tece-legel6 nyilt allomanyaban a gap-kitolto fekete foltok produkcidjanak vizsgalata

A mohaparnak éves szénmérleg meghatarozasanak iddszakaban, a novekedési periddus alatt
fejlédott, fotoszintetikusan aktiv apikalis hajtasrész hosszat vizsgaltam az eléregedd, barna résszel
Osszevetve decemberben €s méjusban, ugyanazon mohaszalakon. A tavaszi id0szakot a homokpusz-
tagyepen egy kiegyenlitettebb csapadékeloszlasu, kevésbé stresszelt periddus elézi meg (6sz, tél),
amely a mohafaj szén-elnyelését tekintve is kedvezd koriilményeket biztosit a szaraz, nyari idoszak
utan a fotoszintetikusan legaktivabb csucsi részek megujuldsdhoz. A nyari szaraz peridodusban,
mikor a parnak hosszu ideig metabolikusan inaktiv allapotban maradnak, az apikalis csucsi rész is
redukalodik, és csupan par levélkébdl all (sajat megfigyelés). A csucsi részek novekedése a kedve-
zObb csapadékviszonyokkal, €s alacsonyabb hdémérséklettel bird 6szi peridodusban indul, majd
legnagyobb méretét télen éri el. A két iddpontban meghatarozott felsd, zold részek hossza kozti
szignifikans kiilonbség alapjan jol lathato, hogy a kedvezdbb iddjarasi koriilmények kozott a S
ruralis novekedése sokkal intenzivebb. Bar a mohaszalak teljes hossza majusban nagyobb volt, a
z0ld apikalis rész ebben az idészakban rovidebb, csaknem a fele volt a téli zold rész hosszanak.
Decemberben a zold hajtasrészek hossza egyes plotokban megkozelitette a 4 mm-t is, az atlagérték
3.3 mm volt, ami épp a dupldja a nyar elején mért atlag 1.7 mm-es hossznak (3. tablazat).

3. tablazat. A tecei S ruralis mohaparnakon beliili mohaszalak hosszmérete (mm), szaraz-
tomege (mg), a specifikus szalhossz (mm mg"' sz.t.) és a specifikus szaltomeg (mg mm™)
decemberben ¢és a rakovetkezd év majusaban. Zarojelben az atlagértékek szorasa (SD)
szerepel, a **’ p < 5%-0s, a “**’ p < 1%-o0s szignifikans eltérést jelez a decemberi €s a majusi
értékek kozt (n=ugyanazon 5-5 mohaparnabol 30-30 mohaszal).

december majus
felsd, zold rész (mm) 3.3 (05 1.7 (0.2)**
also, barna rész (mm) 12.4 2.6 15.4 (3.2)**
teljes mohaszal (mm) 15.7 @7 17.1 a.n*
teljes mohaszal (mg) 7.351 (1.476) 7.738 (1.258)
specifikus szalhossz (mm mg'l) 2.23 (0.65) 2.29 (0.70)

specifikus szaltomeg (mg mm™)  0.484 .15  0.470 (0.140)

Egy igen meglepd eredményt hozott ez a mérés a tekintetben, hogy a decemberi mohaszalak
teljes hossza szinte teljesen megegyezik az ezt kovetden majusban ujra megmért mohaszalak barna,
als6 szalhosszaval. Ebbdl arra kovetkeztethetiink, hogy a téli, alacsony hémérséklethez, alacsony
fényintenzitashoz, €és kiegyenlitett vizviszonyokhoz alkalmazkodott apikalis részek nem képesek
alkalmazkodni a tavasztol kezddédden egyre gyakrabban bekdvetkezd kiszaradas okozta stressz
koriilményekhez, és nagy része elbarnul, elhal. Ez egyben azt is jelenti, hogy a z6ld hajtasrészek
hossza szinte teljes egészében az adott idészak ndvekményének tekinthetd.

A mohaszalak atlagos szaraztomeg adatait 0sszevetve a két idopont kozott szignifikéns
valtozas nem igazolhatd, de a m4jusi idépontban a hossznévekedésnek megfeleléen a szaraztomeg
is novekedett. A mohdkra jellemzd produktivitas mellett (éves szinten a nem nagytermeti mohak
esetében ez néhany milliméter) a szdrazanyag tartalomban bekdvetkezé gyarapodéas nem tal nagy,
ami példaul a S. ruralis esetében a specifikus szaltomeg értékekben is szemléletesen megmutatko-
zik. Ez az érték az egy milliméter szalhosszra esd szaraztomeg, ami a decemberi mintak esetében
0.484 mg/mm volt, majusban pedig 0.470 mg/mm, azaz par milliméternyi ndvekedés csupan
milligrammnyi tomeggyarapodast jelent. Mohak esetében éppen emiatt a produkcid vizsgalat elsdd-
legesen hosszndvekedés vizsgalatot jelent, a tomegvizsgalat a fenti okokbdl kifolyolag Iényegesen
ritkdbb, mar csak azért is, mert a téli és nyari novekmény esetében eltérd a specifikus szaltomeg,
igy mig a hossznovekedésben szignifikans eltérések igazolhatok, addig a témeggyarapodasban mar
nem feltétlentil.
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Ez a csekély mértékiinek tind szaraztdmeg gyarapodds azonban egy-egy teljes mohaparnara
kivetitve mar lényegesen nagyobb értéket ad. Egy négyzetdeciméternyi felilleten a S. ruralis
mohaparndkban atlagosan 334 (35.1 SD, n=20) darab mohaszal taldlhat6, ami szaraztomeg
gyarapodasban decembertd] méjusig 129.0 mg dm? értéket tesz ki. Egy négyzetméternyi
mohaparnaval boritott homokfelszinen a Tece-legelén decemberben a mohaparnak teljes
szaraztomege kb. 245.3 g, majusban kb. 258.2 g volt.

Feltételezve, hogy a téli teljes mohaszalhossz nyaron — a csucsi rész szinte teljes hosszanak
elbarnulasa kovetkeztében — a barna részhez adddik, igy a nydron mérhetd zold rész akar teljes
egészében 0j novekménynek tekinthetd, a szalankénti szaraztomeg kiilonbség és az atlagos
szalhossz kiilonbség alapjan kiszamolhato ezen 11j rész esetében a specifikus szaltomeg. Ez az érték
0.278 mg/mm a nyari felsd, zold részre szamitva, ami a kiindulasi téli teljes szalra szamitott 0.484
mg/mm értéknek csupan az 57 %-a (ennek kovetkezménye a nyari alacsonyabb specifikus
szaltomeg). Ez az érték is jellemzben bizonyitja, hogy a nyari ndvekmény a levelek szamat, méretét,
denzitasat és Osszfeliiletét tekintve is messze elmarad a mohaszal atlagos jellemzo6itél. Ahogy a
mérsékelt égov atteleld hajtdsos ndvényei is eltérd levélzetet fejlesztenek télre, mint nyarra, a
mohaknal is ugyanez tapasztalhato azzal a kiilonbséggel, hogy a hajtasos ndvények tavasszal, nyar
elején hozzdk a nagyobb fotoszintetikus teljesitménnyel rendelkezd részeket, és télen a
sériilékenyebb, gyengébb teljesitménylicket, addig a mohék épp forditva.

Dicranum elongatum 6regedd részeiben a jel6lt szén a lipidekhez kapcsolodott (Hakala és
Sewon 1992). Hakala és Sewon arra kovetkeztetett, hogy a mohak anyagszallitasi képessége, mind
lefelé, mind felfelé lehetévé teszi az oregedd részek raktarozd funkcidjanak érvényesiilését. Ez a
korabbi tapasztalat aldtimasztja azon feltételezést, hogy a S ruralis a kovetkezé évszak koriil-
ményeihez Ugy képes alkalmazkodni, hogy a télen felhalmozott tartalékokbdl 0j, a megvaltozott
koriilményekhez alkalmazkodni képes zold hajtasrészt fejleszt, ami a kedvezdtlenebb koriilmények
kozott is még pozitiv nettd szénmérleget tud fenntartani. Mindebbdl feltételezhetd, hogy a S ruralis
is, mint a teriileten jelenlevd fifélék, az évszakok eltérd meteorologiai koriilményeihez 1j, belsd
szerkezetiikben eltérd leveles hajtasok fejlesztésével alkalmazkodik.

4.1.4 A Syntrichiaruralis viztartalmanak napi valtozasa

Jol ismert €és sokat hangoztatott tény, hogy a mohdk anatomiai felépitésiik kovetkeztében
nem képesek a viztartalmuk szabdlyozasara, poikilohidrikus ndvények, azaz vizviszonyaik — aktiv
szabalyozas hijan — mindenkor kérnyezetiik vizviszonyaitol fiiggenek (Walter, 1931).

Ugyanakkor, hogy ez a valdésdgban pontosan mit is jelent, azaz, hogy milyen mértékii és
iitemli a mohaparndk kiilsé koriilményektdl fliiggd viztartalom valtozasa, a kiilsé tényezok koziil
melyeknek van a nedvességtartalmon kiviil dontd, meghatarozd szerepe, arrdl egyaltalan nincs
semmiféle informécionk.

Egy igen egyszerll vizsgalattal probaltunk ezekre a kérdésekre valaszt kapni. Egy szamito-
géppel 0sszekotott digitalis laboratoriumi mérleg segitségével szabadban, természetes koriilmények
kozott mértiik egy nagyatmérdjii (d = 11.6 cm) petricsészébe vékony homokréteggel egyiitt elhelye-
zett mohaparna tomegvaltozasat napokon keresztiil percnyi idéfelbontasban. A vizsgalatokat késo
Osszel, oktoberben és november elején, valamint nyar végén, augusztus honapban végeztiik el. Az
elsé alkalommal lehetdségiink volt arra is, hogy a tomegméréssel egyiitt a mikroklima viszonyokat
is rogzitsiik, 2 méter magassagban és a talaj kozelében a 1éghdmérsékletet, a Iégnedvesség tartalmat,
valamint a beesd fotoszintetikusan aktiv sugarzast. A masodik mérési periddusban a meteoroldgiai
allomas adatrogzitéjének meghibasodasa miatt ezek az adatok nem allnak rendelkezésre.

A tomegmérés alapjan a szaraztdmegre vonatkoztatott viztartalom adatokat (g g dw) és az
evaporacido mértékt (mm h™") szamitottuk ki, a meteoroldgia adatokbdl pedig a két legfontosabb
paramétert, a harmatpont hdmérsékletet (°C) és a vizgdznyomas deficitet. A viztartalom valtozas és
az evaporacio idébeli lefutasat a mért és ezen két szamitott paraméterrel egyiitt abrazoltuk (11-14.
abrak).
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Oszi iddszakban a kondenzaciobél szarmazod éjszakai vizfelvétel mértékéke atlag 0.0233
mm Ooranként, a legmagasabb érték (ami még nem harmatképzddés vagy szemerkéld eso
eredménye) a vizsgalt idészakban 0.0428 mm h™ volt. Ehhez képest a nappali parolgs mértéke
ennél intenzivebb, atlagosan 0.0300 mm oranként, a legnagyobb érték pedig 0.1250 mm h.
Egyensulyt a napi vizmérlegben az biztosit, hogy a vizfelvételre elméletileg rendelkezésre allo id6
joval hosszabb, mint a vizleadassal, parolgassal jard periddus.

A mérési eredményekbdl kitlinik az is, hogy a mohaparndk vizleaddsa &sszel — és
hasonloképpen télen és kora tavasszal is — nyomban ledll, amint a Iéghdmérséklet tartdosan
csokkenni kezd, illetve a kondenzécio leall, és a parolgds azon nyomban megkezdddik, amint a
homérséklet emelkedni kezd, azaz a vizleadas és a vizfelvétel tekintetében is rendkiviil fontos,
meghatdroz6 tényezd a besugarzas, illetve kisugarzas. Egy atlagosnak tekintheté Oszi napon,
oktober végén, november elején, ez azt jelenti, hogy a kondenzacié korilbeliil harom ora tajt
kezdddik, és egészen reggel hatig tart, idOtartama tehat 15 ora, a vizleadas idétartama viszont csak 9
ora. Az ¢jszakai atlagos vizfelvétel ezekben a napokban 0.354 mm volt, mig a parolgassal
elveszitett viz mennyisége 0.269 mm, a telepek nedvességtartalma dsszességében tehat novekedett
oktober 28-a és november 1-je kozott (11. abra).

A nyari id6szakban, augusztusban, a lecsapodas atlagos mértéke 0.0164 mm oOranként, ami
29 %-kal alacsonyabb, mint amit az sz végén, tél elején mértiink. Ez a nyari magasabb 1égkori
vizgézhianynak ¢és 1éghdmérsékletnek a kovetkezménye, amit valamelyest kompenzal a
mohatelepek igen alacsony nedvességtartalmabol adodd magasabb nedvszivo képessége. Az 6szi
atlagos 1.114 g g”' viztartalommal szemben a nyari atlagérték 61%-kal alacsonyabb, csupan 0.431 g
g volt (14. 4bra).

A magasabb nedvszivo képesség hatdsa megmutatkozik a legmagasabb kondenzécios
vizfelvételi sebesség értékben, ami 0.0550 mm h™' értékével meghaladja az 8szit.

A nappali vizvesztés liteme a fentiek, és a nyarra jellemzé magas besugarzas miatt
lényegesen meghaladja az oktoberi, novemberi értékeket, az atlagérték 0.0449 mm h’,
mésfélszerese a hideg idészakénak, a legnagyobb érték pedig 0.5710 mm h™', ami majd az 6tszorose
az 6szinek.

Nyéron, ha a mohaparnak barmiféle médon plusz nedvességre tesznek szert, azt igen rovid
1d6 alatt elveszitik (pl. augusztus 15-16. és 28., 13. abra) a hosszu nappali evaporacios periodus
eredményeképp, €s a telepnedvesség tartalom egy igen alacsony, az augusztus masodik felében mért
g6rbék alapjan 0.15 és 0.36 g g dw értékek kozott valtakozik. Ekkor a kondenzaciobol szarmazo
teljes vizfelvétel mértéke (atlagosan 0.243 mm) szinte teljesen megegyezik a napkodzbeni
vizvesztéssel (atlagos értéke 0.272 mm), igy a napi atlag viztartalom alig valtozik.
Figyelemremélto, hogy a napi leadott viz mennyisége egészen eltérd viztartalmak és kdrnyezeti
viszonyok mellett a két vizsgalt idészakban ugyanakkora (mindkét évszakban 4-4 megegyezd napi
viztartalom valtozas adat atlagértékei alapjan!).

Az ¢jszakai vizfelvétel azonban nem térvényszeri. Tobb olyan nap is volt, amikor a viztar-
talom folyamatosan csokkent, épp csak az liteme mérséklodott a hiivosebb ¢éjszakai homérséklet
miatt (pl. 2000. november 6-a ¢és 8-a kozott, vagy 2000. augusztus 15-én, 12-13. abrék). Ilyen
esemény akkor alakul ki, amikor a mohapéarna nedvességtartalma nem keriil egyensulyba a levegd
nedvesség tartamaval, a parolgasi felszin és a kornyezo 1égtér kozti vizgéznyomads-kiilonbség nem
csokken nullara (és igy nem is valt eldjelet a kondenzacio biztositasara). Ennek az egyik oka az
lehet, ha az ¢éjszaka folyaman a relativ paratartalom novekedése nem éri el azt a szintet, ami egyen-
sulyba keriilne a mohaparndval, példaul akar azért is, mert a megel6z6 iddszakban csapadékbol
vagy intenziv harmatképzddésbol a parndk nedvességtartalma jelentésen megnétt. A masik eset az,
amikor az ¢jszakai hOmérséklet a nappalihoz képest nem csokken, vagy akdr meg is emelkedik,
mint példaul melegfronti iddjaras valtozas esetén. Egyenstuly ez esetben sem alakul ki, igy a
mohaparnak nedvességtartalma tovabb csokken.

Augusztus 15-én ¢jszaka alakult ki olyan kiilonleges helyzet, amikor egy, a nyari
koriilmények kozott magasnak tekinthetd telepnedvesség-tartalom szinte semmit sem valtozott, azaz
tobb oran keresztiil sem parolgas, sem kondenzacid6 nem kdvetkezett be, igy megallapithato lett
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volna az a léghdmérséklet és vizgéznyomas deficit kombindcid, amivel az adott viztartalmu
mohaparna egyensulyba keriil, de a meteorologiai allomas épp ebben az idészakban nem miikddott
(13. abra).

Amint azt mar irtam, a kondenzaciobol szarmazo vizfelvétel szinte csak akkor kovetkezik
be, ha kozben a léghdmérséklet folyamatosan és tartdosan csokken. A kondenzacid ugyanis a
kondenzaciés ho felszabaduldsaval jar, ami a kornyezethez képest megemeli a mohaparna
hémérsékletét a lecsapddasi felszinen, azaz a levegdvel érintkezé mohaparna feliiletén. Ez a ho
ezzel egyiitt megemeli a feliileti hatarréteg homérsékletét is, amitdl a feliileti hatarrétegben relative
tovabb csokken a kondenzdcié miatt amugy is lecsdkkent légnedvesség tartalom. A tovéabbi
lecsapodas alapfeltétele, hogy a feliileti hatarrétegben a vizgdz folyamatosan telitett legyen, amihez
egyrészrol megfeleld vizgdzcserére van sziikség a feliileti hatarréteg és a kornyezd szabad levegd
kozott, de még ennél is fontosabb a képzddott kondenzacios hd gyors elvezetése. Ez pedig csak
akkor lehetséges, ha a levegd homérséklete — ha csekély mértékben is — legalabb 10 perces
id6tartomanyra nézve folyamatosan ¢€s tartosan csokken, ez ugyanis tartds negativ total radiaciot
jelez, ami alapfeltétele a hatékony hdleadasnak.

Mindez azt jelenti, hogy még ha a levegd telitett is vizgdzre, még nem elégséges a
mohaparnak vizfelvételéhez. Allandé hdmérsékleten, illetve valtozatlan koriilmények kozott csupan
egyszeri egyensuly alakul ki a mohapérna nedvességtartalma €s a levegd kozott. A mohaparnak és
a levegd kozti vizgdz fluxus irdnyat és mértékét is tehat elsddlegesen a totdl radiacio eldjele és
mértéke hatdrozza meg.

Deriilt, nyugodt, szélcsendes &jszakan a total radiacio elméleti értéke -100 W m™, ami
kériilbeliil 0.1 mm h™ maximalis kondenzacios sebességet eredményezhet. Ezzel szemben a nappali
napsugarzas hatisara a total radiaci6 mértéke joval meghaladhatja a 100 W m™ értéket, azaz a
parolgés sebessége messze meghaladhatja a lecsapddas sebességét.

Az elméleti kondenzacios sebességhez képest Osszel, koratélen (és valdsziniileg télen és kora
tavasszal 1s) a mohaparndk ¢éjszakai vizgéz kondenzaciobdl adodo vizfelvétel sebesség
maximumanak 0.03-0.04 mm h™ adodott, a nappali evaporacio sebessége ugyanakkor tobbszor is
meghaladta a 0.1 mm h™' értéket.

Télen a total radiacio idébeli valtozasa hajnalban és sotétedéskor az alacsony napmagassag
miatt lassabb és kisebb mértékii, mint nyaron, amikor a nap gyorsan emelkedik a horizont f6l¢,
illetve siillyed ald. Ez megmutatkozik a reggeli és esti kondenzacié — parolgas atmenetekben is.
Télen az atmenet lasst, és fokozatos, nyaron ugyanakkor gyors ¢€s ¢les.
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11. abra. A S ruralis viztartalmanak (WC g g''dw) napi valtozasa 5 egymast kdvetd napon
keresztiil (2000. okt. 28, 29, 30, 31, nov. 01.), parhuzamosan mért valtozok: relativ paratarta-
lom (RH%), fotoszintetikus foton aram siiriiség (PPFD pmol m™s™), 1éghémérséklet (T C).
Szamitott paraméterek: evaporacié (E mm h), vizgdznyomads deficit (VPD mbar), harmat-
pont hdmérseklet (Td C).
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12. dbra. A S ruralis viztartalmanak (WC g g"'dw) napi valtozésa 3 egymast kdvetd napon
keresztiil (2000. nov. 06., 07., 08., 09.), parhuzamosan mért valtozok: relativ paratartalom
(RH%), fotoszintetikus foton aram siiriiség (PPFD pmol m™s™), 1éghdmérséklet (T C). Sza-
mitott paraméterek: evaporacié (E mm h™), vizgéznyomas deficit (VPD mbar), harmatpont
hoémérséklet (Td C).
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13. 4bra. A S ruralis viztartalmanak (WC g g”'dw) és az evaporacié (E mm h™) napi véltoza-
sa 2000. augusztusaban harom olyan napon (aug. 09., 15., 28.), amikor éjszaka nem volt, vagy
csak nagyon csekély mértéki vizfelvétel.
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14. 4bra. A S ruralis viztartalmanak (WC g g”'dw) és az evaporacié (E mm h™) napi véltoza-
sa 2001. augusztus 16-a és 18-a kdzott.
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4.1.5 A Syntrichia (Tortula) ruralis fotoszintézis — és produkcio-okologiai vizsgalatanak
osszefoglalasa, eredményeinek megvitatasa

s

egymast kiegészitve jarulnak hozzéa a tarsulés teljesitményéhez. A gyepen domindns zsombékolo
fiivek allomanyéanak szénelnyelése nyaron a maximalis, tavasszal jelentdsen alacsonyabb, Osszel ¢és
télen szénkibocsatoként mikodik (Balogh et al. 2002b). Ha csupan a dominans fiifajok oldalarol
vizsgaljuk a gyep CO; asszimilacidjat, akkor a gyep éves szinten szénforrasként jelentkezett a 2000.
11.—-2001. 11. kozti idészakban (Balogh et al. 2002a). Ezt az eredményt varhatoan a teriilet mozai-
kossagahoz erésen hozzajaruld S ruralis szénmegkotése befolyasolhatja, tekintettel arra, hogy
olykor a tarsuldsban tetemes méretii fekete foltok vannak jelen, szinte kizdr6lagos mohaboritassal.
A becsiilt szénmérlegek és a 3 év alatt tapasztalt hossznovekedés is aldtdmasztja azt a tényt, hogy a
S ruralis 2000 — 2003 idszakaban pozitiv szénmérlegeket ért el éves szinten. A mohaparnak szén-
elnyelését inkabb a kedvezd idOszak hossza hatarozza meg, mivel a szaraz periddust metabolikusan
inaktiv allapotban t6ltik. A mohaparnak éppen akkor jelentkeznek erds szénelnyeldkként, amikor a
tarsulas edényes ndvényei inkabb intenzivebb 1égzést mutatnak. Martin és Adamson (2001) vélemé-
nye szerint a mohak produktivitasat jobban szemlélteti, ha azt klorofillra vonatkoztatva szamitjak,
mert ebben az esetben a virdgos fajok €s a mohdk kozotti kiilonbségek eltinnek. A mohak
produktivitasa csak abban az esetben mutat az edényeseknél kisebb értéket, ha azt szaraztomegre
szamitjak. Ebbdl kiindulva fotoszintetikus teljesitményiik konkrét, szdmszerli dsszehasonlitasat
akkor végezhetnénk el, ha a CO, asszimildcios értékeiket nem a névényi szovetek mennyiségére
(tertilet alaptr), hanem klorofill-tartalomra vonatkoztatva értékelnénk ki.

Az aktiv, zold novényi részek produkcidjaban is eltér a moha a teriilet edényes novényeitdl.
Mig a dominans fajok intenziv ndvekedési periodusa a késo tavaszra, nyar elejére tehetd, addig a S
ruralis nagyobb méretii fotoszintetikusan aktiv hajtasrésszel a téli idészakban rendelkezik, a tavaszi
intenziv szénelnyelés a szélsdségesebb kornyezeti feltételekhez torténd alkalmazkodasra szolgal.

Az apikalis fotoszintetikus zd6ld hajtasnak jelentdés szerepe van a vizfelvételben ¢&s
vizmegtartasban, levélszorei segitségével a fényvisszaverésben és a harmat hasznositasaban. A S
ruralis teljesitményéhez ugyanakkor hozzajarulnak az Gjranedvesedés alatt beinduld, gyors javito
mechanizmusai (z6ld szovetekben), amelyek lehetdvé teszik szamara, hogy a napfelkeltével szinte
azonos idOpontban pozitiv nettd fotoszintézist €rjen el. Bar a barna alsé részek aranya lényegesen
nagyobb a zold apikalis csucsok méretéhez képest, mégis a zold aktiv hajtads képes a barna rész
1€gz€sébdl szarmazo veszteséget folillmulni. Egészen apro, par levélkébdl allo csticsi rész is képes
pozitiv nettd szénmérleget fenntartani. Mivel az aktiv fotoszintézisért felelds hajtascsucsi levélkék
teljesitményének felil kell mulnia az eldregedd barna rész 1€gzésintenzitasat, igy parhuzamba
allithatd az Oszi-téli évszak jelentds pozitiv nettdé nyeresége €s a zdld szovetek nagyobb
mennyisége. Ebben az idészakban elért jo teljesitményét alatdmasztja Mishler és Oliver (1991)
megfigyelése is, miszerint a kiszaradastiirdé S ruralis szaraztomegre viszonyitott Gsszklorofill
tartalma kés6 nyaron és télen magasabb volt, mint kora tavasszal. A klorofill a/b arany viszonylag
alacsony volt, 0sszehasonlitva az edényes ndvényekkel.

Ugyanakkor a nagyobb lombozattal bir6 fiifélék kiegyenstlyozzdk a toviikkben ndtt
mohaparnak nedvességi viszonyait, valamint egyenletesen alacsony fényintenzitast biztositanak
szamukra, amely kedvez6 a kriptogamok produkcios teljesitményéhez. Ugyanakkor a mohaparnak a
talajt szigeteld hatasuknak koszonhetdéen kedvezden befolyasoljak a talajlégzést, és ezaltal az
allomany egészének szénmérlegét — sajat szénmegkotésiikon til — ebbdl a szempontbol is.

Ezen 0©kologiai rendszer tagjai tehdt erdsen, és kolcsondsen hatnak egymadasra. Mind
biomasszabeli, mind fotoszintetikus teljesitményiik tekintetében szezonalis szinten komplementerei
egymasnak.

A S ruralis napi viztartalom valtozasanak tomegmérésébdl kitlinik, hogy a mohaparnak
viztartalma az egész év folyaman, a koriilmények éaltal meghatarozott sz¢€Isé értékek kozott allandod
jelleggel varial. Ez mindenképp 0j megvilagitasba kell, hogy helyezze a mohék vizszallitd sajatos-
sagairdl eddig kialakitott képet, hisz az endohidrikus és ektohidrikus megkozelités teljes egészében
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figyelmen kiviil hagyja azt a tényt, hogy a napkdzbeni vizleadds a mohan beliil lentrdl felfel¢, az
¢jszakai vizfelvétel pedig fentrdl, a levélkek felszine feldl egy lefelé iranyulo, napi rendszerességgel
bekovetkezd diffuziot indukal. Ez pedig vitathatatlanul egy rendkiviil fontos tényezé mind a
mohaparndk feliiletén megkotott tdpanyagok €s a napkozben 1étrejott asszimilatumok, tovabba a
mohaparnak also, elhalt részeiben felhalmozott és elraktdrozott anyagok elosztasa és Ujraelosztasa
tekintetében.

Minthogy a napi viztartalom ingadozas mértéke még kedvezdtlen vizellatottsaga iddszakban
is koriilbeliil kiteszi a moha szdraztomegének egyharmadat, az indukalt vizmozgas mértékét kelléen
nagymértékiinek tekinthetjiik, hogy a szallité szdvetrendszerrel nem rendelkezé poikilohidrikus
novényekben az anyagszallitas megfeleld mértékii és hatékonysagu legyen.

A mérési eredményeknek ezenfelill van még egy nem elhanyagolhato jelentdsége. A
tomegmérés tulajdonképpen egy olyan lehetdséget biztosit a mohaparndk esetében, ami a hajtasos
novényeknél sehogy sem megoldhat6. Mig az dkoszisztéma szintli evaporacio, evapo-transzspiracid
mértékét csak szamitani lehet szamos mért paraméter alapjan, és ebben a hajtasos novények vagy a
talaj részesedését is csak megbecsiilni, addig a mohék (és zuzmok) részesedése az altaluk dominalt
tarsulasokban rendkiviil nagy pontossaggal mérhetd. Elméleti vonatkozasban ez azt jelenti, hogy a
mért evaporacidés adatok alapjan lehet6ség van a matematikai modellek ellenérzésére ¢&s
tesztelésére, tovabba olyan paraméterek nagypontossagu kiszdmitasara, mint példaul a feliileti
hatéarréteg ellenallas.

erer

mutatoira

4.2.1 OTC kamraban elhelyezett fekete erdei mohak élettani valaszreakcioi ~ S honapos
expozicio utan

A németorszagi Fekete erdében gylijtott nyolc mohafajt helyeztiink OTC kamrakba, ahol a
honapon keresztiil, illetve két és fél honapig a Jphagnum faj esetében. Az eredeti €l6hely koriilmé-
nyeit a kamrakban igyekeztiink minél jobban megkozeliteni, ennek megfeleléen ritkas haldval
fedtiik a kamrédkat és reggeli rendszeres spriccelés biztositotta a megfeleld nedvességtartalmat a
kamrakon beliil. A betelepitett fajok jol viselték a transzplantaciot, bar a 2001. tél eleji behelyezést
kovetéen novekedésiik lassult, de a tavasz bekdszontével sikeresen regeneralddtak, uj hajtasszeg-
menseket fejlesztettek.

Vizsgaltuk a mohafajok CO, asszimilaciojanak, sotétlégzésének, fluoreszcencia paraméte-
reinek (jelenlegi légkori pCO, szinten), pigment-tartalmanak, C- és N-tartalmanak alakulasat az
expozicid utan.

A CO, asszimilaciot tekintve elmondhatd, hogy egy faj kivételével (D. majus) minden faj,
még a legrovidebb ideig exponalt Sphagnum faj is intenzivebb szénasszimilaciot mutatott a kontroll
mintakhoz képest, bar a T-probaval elvégzett szignifikancia teszt alapjan 6t fajra mondhato, hogy az
emelt pCO, szint kedvezd hatassal volt a CO, asszimildciojukra (15. dbra). A CO, megkotés
mértéke még fajok kozott is erdsen varialt. A legjobb asszimilacios értéket az emelt pCO, szinten
nétt mintdk kozott a H. cupressiforme (2.590 umol m™s™) érte el, mig a kontroll mintak koziil a H.
cupressiforme (2.102) és a C. dendroides (1.175) adta. Legkisebb teljesitményt mindkét kamrabol a
D. majus (0.182, 0.144) mutatta, bar a kontroll kamrakbol begyijtott mintak a H. cupressiforme
(2.102) kivételével igen alacsony asszimilacios intenzitassal (1.175- 0.864) rendelkeztek
(mellékletek 1. tablazat).
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15. dbra. OTC kamraban emelt pCO; expozicionak kitett mohdk CO, asszimilacioja a kontroll
mohak értékeihez viszonyitva.

Az emelt pCO, szinten fejlédott mohafajok tobbségének sotétlégzése csupan csekély
mértékben tér el a kontroll fajok 1égzését6l. Harom faj (S. angustifolium, R. squarrosus, H.
cupressiforme) sotétlégzése csokkent szignifikansan. Mivel a D. majus kivételével minden faj
asszimilacioja kisebb vagy nagyobb mértékben nétt, és sotétlégzésiikk vagy megkozelitette a
kontrollt, vagy kisebb volt annal, feltételezhetd, hogy nagyobb lett a szénnyereségiik is (16. abra,
mellékletek 1. tablazat).
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16. dbra. OTC kamraban emelt pCO; expozicionak kitett mohdk sotétlégzése a kontroll mohak
értékeihez viszonyitva.
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A fajok Fv/Fm értékei jelentdsen kiilonboztek egymastol, mind a kontroll, mind az exponalt
mintdk esetén. A legalacsonyabb paramétercket a S. angustifolium, a H. cupressiforme és a C.
dendroides mutatta, fliggetleniil a pCO, szinttdl, az értékek 0.667 és 0.729 kozott varialnak. A
legnagyobb értékekkel (0.795 és 0.780) a majmoha, C. conicum rendelkezett. Kontrollhoz
viszonyitva két fajban tapasztalhato szignifikans eltérés. A H. cupressiforme Fv/Fm értéke csokken,
a D. majus-é n6 (17. abra, mellékletek 1. tablazat).
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17. dbra. OTC kamraban emelt pCO; expozicionak kitett mohdk Fv/Fm paraméterei a kontroll
mohak értékeihez viszonyitva.

A fajok kozotti eltérés bar kisebb mértékben, de az RFd értékekben is megmutatkozott,
azonban nem talaltunk szignifikans kiilonbséget a kontroll fajokhoz viszonyitva. A minimum
értéket a S angustifolium (2.115 és 2.247), a maximum értéket pedig a P. undulatum (3.544 és
3.335) esetében mértiik (18. abra, mellékletek 1. tablazat).
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18. dbra. OTC kamraban emelt pCO; expozicionak kitett mohdk RFd paraméterei a kontroll mohak
értékeihez viszonyitva.
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A klorofill-a, klorofill-b és karotinoidok (ennek megfeleléen az Gsszpigment-tartalom)
valtozasa fajra jellemzd, tehat er0sen fajfiiggd volt. A valtozas mértéke ennek megfeleléen a fajok
kozott jelentésen varial. Két faj (C. dendroides, P. undulatum) pigment-tartalma nem valtozott az
expozicid utan. A tobbi faj esetében ugyan novekedett, szignifikdns ndvekedést azonban csak a S
angustifolium, H. cupressiforme fajoknal tapasztaltunk (19-21. abra, mellékletek 2., 3. tablazat).
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19. abra. OTC kamraban emelt pCO, expozicionak kitett mohéak klorofill-a tartalma a kontroll
mohak értékeihez viszonyitva.
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20. dbra. OTC kamraban emelt pCO; expozicionak kitett mohék klorofill-b tartalma a kontroll
mohak értékeihez viszonyitva.
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21. dbra. OTC kamraban emelt pCO, expozicidnak kitett mohak karotinoid tartalma a kontroll
mohak értékeihez viszonyitva.

A Kklorofill-a/b arany két faj esetében csokkent (C. dendroides, H. cupressiforme), mig két
fajban (R. squarrosus, P. formosum) nétt, a tobbiekben alig a valtozott a kontrollhoz képest (22.
abra, mellékletek 3. tablazat).
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22. abra. OTC kamraban emelt pCO, expozicidonak kitett mohak klorofill-a/b aranya a kontroll
mohak értékeihez viszonyitva.
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A klorofill/karotinoid ardny szintén fajonként nagyon eltéréen valtozott, de egy fajnal (P.
undulatum) allithat6 csak biztosan, hogy ez az arany csokkent, és két fajnal (H. cupressiforme, S.
angustifolium), hogy nétt (23. abra, mellékletek 3. tablazat).
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23. dbra. OTC kamraban emelt pCO, expozicidonak kitett mohak klorofill/karotinoid aranya a

kontroll mohdak értékeihez viszonyitva.

Az emelt pCO, hatdsara a beépitett szén mennyisége a legtobb fajban nétt, mind az aktiv
z6ld, mind az oreged6 barna hajtasrészekben. A C. dendroides és a P. formosum széntartalma
szignifikansan csokkent (24. dbra, mellékletek 4., 5. tablazat).
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24. abra. OTC kamraban emelt pCO, expozicidonak kitett mohak széntartalma a kontroll mohak

értékeihez viszonyitva.
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A nitrogéntartalom valtozasa nagyon kiilonb6zé volt a fajokban. Ha kiilon vizsgéaljuk a
fotoszintetikusan aktiv részek és eloregedd barna hajtdsok nitrogéntartalmat, akkor a fajok kozotti
kiilonbség a zold részekben jelentkezik élesebben, mig az exponalt fajok barna részeiben a
nitrogéntartalom egyontetiien nd, kivételt csak a S angustifolium képez. A P. undulatum-ban, R.
squarrosa-ban és S angustifolium-ban eltéré mértékben csokken, a P. formosum-ban, a H.
cupressiforme-ban nd, mig a tobbi fajban nem valtozik jelentds mértékben (25. abra, mellékletek 4.,

5. tablazat).
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25. dbra. OTC kamraban emelt pCO, expozicidnak kitett mohak nitrogéntartalma a kontroll
mohadk értékeihez viszonyitva.

Az emelt pCO, hatdsa minden faj esetében szignifikans valtozast eredményezett. A fajok
kozti jelentOs kiilonbség a C/N arany tekintetében is megmutatkozik. Két faj (C. denderoides, P.
formosum) aktiv z6ld és barna hajtasaban a C/N arany egyarant szignifikansan csokkent. A H.
cupressiforme C/N tartalma csak a zold részekben csokkent. Az arany a tobbi faj mindkét
hajtasrészében szignifikdnsan ndtt (26. abra, mellékletek 4., 5. tablazat).
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26. dbra. OTC kamraban emelt pCO, expozicidonak kitett mohak C/N aranya a kontroll mohéak
értékeihez viszonyitva.
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4.2.2 Emelt légkori CO; szint hatasa természetes CO; forras kornyezetében fejlodott
kriptogam fajokra

4.2.2.1 Lajatico térségében mért paraméterek valtozatossaganak, szezonalitasanak
bemutatasa

2001. novemberében 4 mohafajt vizsgaltunk a CO, forras és a kontroll teriileten egyarant, 2
tovabbi mohafajt pedig csak a CO, forrds melldl. 2002 majusaban az utdbbi két faj esetében is
sikeriilt megfelelé kontroll egyedeket talalni. Ezen tilmenden 2 talajlakdé zuzmofajt transzplantal-
tunk a CO, forras mellé egy kozeli, nem CO, dus levegdjii kontroll teriiletrdl (igy Osszesen 8 fajt
mértlink mindkét teriiletrol).

Az emelt pCO, kriptogam fajokra gyakorolt hatdsanak szezonalis fliggését a két évszakban a
kontroll és a CO, forras korzetében mért 4 kozos mohafaj Fv/Fm, RFd, netté asszimilacio, C-, N-
tartalom ¢és C/N arany, és pigment-tartalom adatai alapjan vizsgaltuk.

Mig 2001. novemberében kizardlag a fajok kozt mutatkozott szignifikans eltérés a mért
paraméterek koziil az RFd, nettdé asszimilacid, C-, N-tartalom ¢és C/N arany tekintetében, addig
2002. majusaban nem csak a fajok kozott volt jelentékeny eltérés mar minden vizsgalt paraméter
esetében, hanem a CO; szint szerint is a nettd asszimilacid, C-, N-tartalom és C/N arany, valamint a
klorofill-a, karotinoid és az Osszes fotoszintetikus pigment-tartalom esetében. A fajok kozti kiilonb-
ség pedig — a pigment-tartalom értékek kivételével minden mas paraméter esetében, beleértve a
klorofill/karotinoid aranyt is — szignifikans mértékben pCO, fliggd volt (szignifikans fajok x pCO,
interakcid). (2001-ben C, N, és C/N csak a CO, forrds mohamintéibol lett meghatarozva.)

Lényeges megjegyezni, hogy a pCO, faktor szerinti szignifikans hatas nem jelenti azt, hogy
az egyes fajok kontroll és CO, forras mintai kozott bizonyosan taldlni szignifikéns eltérést, csupan
azt, hogy biztosan akad jelentds kiilonbség valamely kontroll és valamely CO,; forras adat kozt, még
ha azok kiilonb6z6 fajokhoz tartoznak is. De ez igaz forditva is. Nem biztos, hogy valdéban nincs
valamely faj esetében szignifikans kiilonbség a kontroll és a CO, forras mintai kozott, ha a pCO,
faktor szerinti 0sszehasonlitas nem igazol szignifikans hatast. Egy fajon beliili kiilonbség mértékét a
Tukey-féle paronkénti 6sszehasonlitds eredményei alapjan ellendriztiik. Eléfordult azonban, hogy
T-tesztet kellett hasznalnunk, mégpedig akkor, ha egy adott paraméter esetében a minimum ¢és a
maximum értékek kozott igen jelentds (5-10-szeres) kiilonbség volt, azaz ha a fajok kézott rendki-
vil nagy eltérés volt. Ilyen esetben ugyanis az alacsony atlagértékii fajok esetében a kezelések kozti
ténylegesen szignifikans, de a legmagasabb atlagértékekhez képest csekély mértékii eltéréseket a
Tukey-féle paronkénti 6sszehasonlitas sem mutatja szignifikansnak (ha egy faj esetében a kezelések
kozti szignifikdns eltérés 1ényegesen kisebb, mint az dsszes adat dsszes variancidja, akkor a Tukey-
féle paronkénti 6sszehasonlitds nem hasznalhato).

A két zuzmo6faj az altalunk vizsgalt paraméterek koziil elsdsorban a fotoszintetikus pigment-
tartalom és pigment-aranyok tekintetében tér el alapvetéen a mohafajoktol, emellett a két faj koziil a
Cladonia furcata RFd értékei alacsonyabbak még szembetiinden a mohaknal mért értékeknél. A
fotoszintetikus pigment-tartalom értékek a két zuzmofajnal — e fajok szimbionta jellege miatt (a
gomba komponens ugymond felhigitja a szaraztomegre vonatkoztatott értékeket) — lényegesen ala-
csonyabbak, mint a mohdké. A pigment-aranyok tekintetében — ami nyilvanvaléan mar nem zuzmo,
hanem alga sajatossagokat tiikr6z — a klorofill a/b 1ényegesen magasabb, a klorofill/karotinoid pedig
lényegesen alacsonyabb, mint a mohaknal kapott értékek.

A nett6 asszimilacié a novekedési koriilményeknek megfeleld CO, szinten mérve minden
fajnal novemberben €s majusban is szignifikdnsan magasabb volt a CO, forras egyedeinél. A CO,
forras egyedeit is a jelenlegi CO, szinten mérve (a viragos fajoknal rendszerint ekkor a magas pCO,
mellett fejlodott egyedek nettd asszimilacidja alacsonyabb, mint a kontroll egyedeké — downward
regulacid) novemberben nem tapasztaltunk eltérést egy faj esetében sem. A P. squarrosa-nal
megfigyelt 16%-0s csokkenés a CO, forrds egyedeinél nem szignifikans. Szignifikéns kiilonbség
kizarolag a fajok kozott mutatkozott, a P. purum fotoszintézis intenzitasa ugyanis csak fele akkora
volt, mint a tobbi fajé (27. abra).
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27. abra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett és a kontroll teriileten €16 kriptogam
fajok CO, asszimilacioja két vizsgalati idOpontban. fent 2001. november, lent 2002. méajus.

Maijusban a mohafajok jelenlegi CO, szinten mért nettd fotoszintézis intenzitdsa vagy
megegyezett a kontroll és a CO, forras teriiletén, vagy jelentésen magasabb volt a CO, forrasnal. A
F. cristatus esetében a CO, forras mell6l gy(jtott mintak fotoszintézis intenzitasa a jelenlegi CO,
szinten mérve 86%-kal (Tukey’s féle Osszehasonlitas alapjan p=0.0001), a P. squarrosa esetében
47%-kal (p=0.0005), a H. cupressiforme esetében 50%-kal (p=0.0004) haladta meg a kontroll
egyedekét (27. abra).

Majusban szintén jelentds eltérés mutatkozott a fajok kozott. A kontroll teriileten a P. repens
nettd fotoszintézis intenzitas magasabb a tobbinél, a CO, forrasnal a C. molluscum és a P. purum
nettd fotoszintézis aktivitdsa Iényegesen alacsonyabb a tobbinél (27. 4bra).

A két zuzmofajnal 350 ppm CO, szinten vizsgalva a nettd asszimilaciot a C. convoluta
esetében az athelyezés egyaltalan nem okozott valtozast, a C. furcata esetében viszont jelentds,
67%-0s (p=0.0015) novekedést eredményezett. A két zuzmd kontroll egyedeinek aktivitasa
jelentdsen eltér egymastol (27. dbra).

Madjusban a nettd asszimilacid joval alatta maradt a novemberi értékeknek, ami sokkal
kifejezettebb volt a kontroll egyedeknél, 4 fajbol 3 esetben — F. cristatus, C. molluscum, P.
squarrosa — csokkent le az aktivitas 40-55%-kal, mig a CO, forrdsndl csak egy fajnal — C.
molluscum — 54%-kal. A C. molluscum esetében tehat mindkét teriileten — a CO, szinttdl fliggetlen
— csokkenés kovetkezett be. A novemberben is alacsony intenzitdsi P. purum esetében nincs
valtozéas majusra (27. ébra).

Az évszakos valtozas az egyes fajoknal nem azonos mértékii, emiatt a fajok kozotti eltérés is
jelentdsen megvéltozik (szignifikans fajok x évszak interakci). Ugyszintén jelentdsen valtozik
¢vszakosan a kiilonb6z6 CO, szintre adott fajonkénti netté fotoszintézis intenzitds valtozés
(szignifikans pCO; x évszak interakcio).
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28. abra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett €s a kontroll teriileten €16 kriptogam
fajok Fv/Fm paraméterei két vizsgalati idOpontban. fent 2001. november, lent 2002. méajus.

Az Fv/Fm tekintetében a two-way ANOVA 2001. novemberében sem a fajok kozott, sem a
CO, szint szerint nem igazolt szignifikdns kiilonbséget/eltérést (bar a kétmintas T-teszt a
Pleurochaete squarrosa esetén p=0.033 valdszinliségi szinten a kontrollhoz képest alacsonyabb
értéket talal a CO, forrasnal nott egyedeknél). Az Fv/Fm értékek a kontroll teriileten 0.839 és 0.728,
a CO, forras mellett 0.836 és 0.778 kozott varidlnak, hasonld értéktartomanyban, mint hasonld
koriilmények kozt a nem stresszelt viragos fajoké (28. dbra). Valamennyi adat figyelembe vételével
szamitott egyiittes atlagérték mindkét teriileten 0.808. 2002. majusdban az értéktartomany sokkal
sz¢élesebb, a kontroll egyedeknél 0.840 ¢s 0.659, a CO, forras egyedeinél 0.865 és 0.593 koz¢ esik,
mig az egyiittes atlagérték a kontroll teriileten 0.744, a CO, forrasnal pedig 0.711. Mindkét érték
Iényegesen alacsonyabb, mint altaldban a magasabb rendii novényeké az év hasonlo idészakéaban.
Fajszinten a legalacsonyabb és a legmagasabb atlagértéket is a CO, forrds kornyezetében nott
fajoknal talaltuk, a legmagasabbat a Pseudoscleropodium purum, a legalacsonyabbat a Hypnum
cupressiforme esetében (28. abra).

A két zuzmofajnal a CO, forras mellé transzplantalt egyedeknél az Fv/Fm érték lecsokkent a
kontrollhoz képest, de a valtozas csak a Cladonia convoluta esetében bizonyult szignifikansnak (28.
abra).

A két idészakban mért Fv/Fm értékek egymastél majd minden esetben szignifikéns
mértékben kiilonboznek, az eltérés azonban fajonként valtoz6. A P. purum esetében példaul nincs
kiilonbség sem az idd, sem a CO; szint fiiggvényében, a viragos fajokhoz hasonléan a novemberi és
a majusi értékek is egyforman 0.8 koriiliek, illetve a felettiek. Ugyanakkor a Ctenidium molluscum
esetében évszakos eltérés mutatkozik a kontroll és a CO, forras értékei kozott is, mindkét esetben
p<0.001 szignifikancia szinten (de egy azon idészakban a CO, szint alapjan nincs eltérés). A F.
cristatus és H. cupressiforme esetében csak a CO, forras értékeiben (p<0.001, ill. p=0.019), a P.
squarrosa esetében pedig csak a kontroll értékekben mutatkozott jelentds (p=0.020) évszakos
valtozas (a H. cupressiforme esetében mindkét évbol csak a CO, forras melldl vannak adatok) (28.
abra).
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29. abra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett és a kontroll teriileten €16 kriptogam
fajok Rfd paraméterei két vizsgalati idopontban. fent 2001. november, lent 2002. méajus.

A mohafajok RFd értékei a kontroll, valamint a CO, forras teriiletén novemberben 2.80 és
5.71, illetve 1.63 és 6.39 kozott, majusban 1.85 és 7.42, illetve 1.74 és 7.38 kozott varidlt, azaz
mindkét idészakban, de foként késo tavasszal, igen széles értéktartomanyban (29. 4dbra). Az egyilit-
tes atlagérték a kontroll teriileten novemberben 3.66, majusban 4.40, a CO, forrasnal novemberben
3.20, majusban 4.90 volt. A fajok kozott jelentds eltérés az RFd tekintetében kizarolag a CO, forras
kornyezetében, magas CO, szint mellett mutatkozott, a kontroll egyedek kozott nem. Osszel a P.
squarrosa RFd értéke (5.48) bizonyult az Osszes tobbi — egymastol 1ényegesen nem kiilonb6zo —
értéknél szignifikansan magasabbnak, mig kés6 tavasszal a legmagasabb (H. cupressiforme) és a
legalacsonyabb (Platygyrium repens) RFd értékek (6.35, ill. 2.74) kozti eltérés. Egy-egy adott fajnal
az eltéréd CO, szint nem eredményezett p=0.01 szinten vagy az alatt statisztikailag is igazolhatd
szignifikans eltérést, bar tobb faj esetében is 40-60 % koriili novekedést tapasztaltunk, mig egy
esetben 50 % koriili csokkenést. Novemberben P. sguarrosa esetében a ndvekedés 42 %-os
(kétmintas T-teszt alapjan p=0.065), majusban F. cristatus esetében 43 %-os (p=0.17), a H.
cupressiforme estében pedig 57%-o0s (p=0.035). Szintén majusban a P. repens esetében pedig 48 %-
os csokkenés mutatkozott (p=0.057).

A transzplantalt zuzmofajok esetében szignifikans eltérést az eltéré pCO, nem okozott, a C.
convoluta esetében a CO, forras mintainal a 18%-kal alacsonyabb atlagérték a T-test alapjan csupan
p=0.062 szinten fogadhato el a kontrollhoz viszonyitott valos kiilonbségnek. A C. furcata esetében
mértiik a legalacsonyabb, a legtobb mohafajtol jelentésen kiilonb6z6, RFd értéket (29. 4bra).

A két idészakban mért értékeket egybevetve mdajusban mindkét teriileten megnétt az RFd, a
valtozas azonban csak a CO; forrasnal szignifikans (p=0.0025) (29. abra).

Pigment tartalom vizsgalathoz mintdkat 2002. majusaban gytjtottiink. A mintadk klorofill-a,

klorofill-b és karotinoid tartalmat hatdroztuk meg és szamitottuk az Osszes klorofill, az Osszes
fotoszintetikus pigment tartalom, valamint a klorofill a/b és klorofill/karotinoid aranyt.
A mért és szamitott paraméterek nagy szdmat tekintve eldszor is leellendriztiik, hogy talalni-e
kozottiik szignifikans korrelaciot. A vizsgalat egyrészt szoros linedris Osszefliggést mutatott ki a
pigmentfajtak kozott, masrészt szintén szignifikans, de forditottan aranyos korrelaciot a klorofill a/b
¢s a klorofill/karotinoid aranyok kozt.
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A pCO; szerint p<0.01 szignifikancia szinten eltérés az egyes pigment tipusok kozott —a P.
squarrosa karotinoid tartalmat kivéve — egyetlen faj esetében sem mutatkozott, viszont a vala-
mennyi mohafaj adatabol szamitott egylittes atlagérték a klorofill-a és a karotinoidok esetében is
szignifikansan alacsonyabb volt a CO, forras melldl gyiijtott mintdkban a kontrollhoz képest (30.
abra), ¢és hasonloképp a klorofill a+b és az Osszes pigment-tartalom is (31. dbra). A P. squarrosa
magas CO; szinten fejlodott egyedeiben a karotinoid tartalom 47.3%-kal alacsonyabb (p=0.006) a
kontroll egyedekhez viszonyitva. A C. molluscum esetében talaltunk még 2.5% koriili szignifikan-
cia szinten alacsonyabb klorofill-a, korofill-b és a karotinoid tartalmat a CO, forras egyedeiben.

A fajok kozott ugyanakkor jelentds kiilonbségek vannak, a klorofillok esetében elsésorban a
kontroll, a karotinoidok esetében pedig mindkét teriileten. A P. squarrosa és a H. cupressiforme
klorofill-a tartalma a kontroll teriileten lényegesen magasabb, mint a tobbi mohéaé. A klorofill-b
tartalom a kontroll teriileten a H. cupressiforme, a CO, forrasnal a P. repens esetében magasabb, a
karotinoid tartalom pedig a kontroll teriileten a P. squarrosa, a H. cupressiforme és a P. repens, a
CO, forrasnal a H. cupressiforme és a P. repens esetében magasabb jelentésen a tobbiénél.
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30. abra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett €s a kontroll teriileten €16 kriptogdm
fajok pigment-tartalma (klorofill-a, klorofill-b és karotinoidok).
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31. abra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett €s a kontroll teriileten €16 kriptogdm
fajok pigment-tartalma (klorofill a+b és 0sszpigment).
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32. dbra. Olaszorszag természetes CO; forrasa mellett és a kontroll teriileten ¢l6 kriptogam
fajok klorofill-a/b ¢és klorofill/karotinoid aranya.

A klorofill a/b arany tekintetében a mohafajok kozti kiilonbség eltlinik és az arany a pCO,
fiiggvényében sem valtozik. A klorofill/karotinoid ardnynal viszont szintén taldlni a fajok kozott és
a CO, szinttel 6sszefliggésben is szignifikans kiilonbségeket. A kontroll teriileten a C. molluscum és
a P. purum aranya magasabb a tobbi mohafajéhoz képest, a CO, forrasnal a P. purumés a P. repens
esetében magasabb az arany a C. molluscum, P. squarrosa és H. cupressiforme fajokéhoz képest
(32. abra).

A zuzmofajok esetében egyontetii csokkenést tapasztaltunk a transzplantalt egyedeknél a
klorofill és a karotinoid tartalomban is, mely a C. convoluta esetében a klorofill-a és klorofill-b
tartalom tekintetében, a C. furcata esetében a karotinoid tartalom tekintetében is szignifikans volt.
A pigment aranyok ezzel szemben nem valtoztak.

A mohafajok pigment adataival 6sszehasonlitva a zuzmoéfajok klorofill és karotinoid tartal-
ma egyarant alacsonyabb, a kiilonbség tobb esetben is szignifikdns. Hasonld a helyzet a pigment
aranyok tekintetében is. A klorofill a/b mindkét zuzmoéfajnal szignifikdnsan magasabb, a kloro-
fill/karotinoid arany pedig szignifikdnsan alacsonyabb valamennyi mohafajéhoz képest (30-32.
abra).

Szén-, ¢és N-tartalom vizsgalatot mindkét idészakban végeztiink, technikai okok miatt
azonban 2001. novemberébdl csak a CO, forras melldl gyiijtott fajok adatai vannak meg. Emiatt
ekkor csak a fajok kozti 6sszehasonlitast tudtuk elvégezni, és a szezonalitas vizsgalatot is csak a
CO, forras mintaival.

Novemberben 3 faj (P. squarrosa, P. purum és H. cupressiforme) C-tartalma a viragos fajok
hajtasara altaldban jellemz6 értéknek megfeleld volt, szdraztomegre vonatkoztatva 42.5% koriili.
Ehhez hasonld volt, bar statiszitkailag igazolhatéan kisebb értékkel, a C. molluscum C-tartalma
(41.1%), mig lényegesen alacsonyabb a F cristatus esetében (36.4%), és még ennél is
alacsonyabb/meglepden alacsony a P. repens esetében (33.0%) (33. abra).

Madjusban szintén jelentds, de nem ilyen nagy eltérést talaltunk a fajok kozott a kontroll és a
CO, forras teriiletén is. A kontroll teriileten a F. cristatus és a P. purum C-tartalma szignifikansan
magasabbnak bizonyult, mint a C. molluscum és a P. squarrosa egymashoz hasonlo értékei. A CO,
forrasnal az utobbi két faj kozotti 4.4%-os kiilonbség is szignifikans eltérésnek bizonyult (33. dbra).

A pCO, fiiggvényében jelentds eltérés csak a P. squarrosa esetében mutatkozott, a CO,
forras mellett a C-tartalom 6.0 %-kal alacsonyabb volt a kontroll értékhez képest.

Szezonalis valtozast két faj esetében figyeltiink meg, a F. cristatus esetében majusban 15.9 %-kal
magasabb, a P. squarrosa esetében 9.0 %-kal alacsonyabb volt a C-tartalom a CO, forrds mellett
(33. abra).
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33. 4bra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett és a kontroll teriileten é16 mohafajok
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34. 4bra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett és a kontroll teriileten ¢16 mohafajok
nitrogéntartalma.

A fajok N-tartalmaban lényegesen nagyobb eltérés mutatkozott, mint a C-tartalomban (33.,
34. 4bra). Novemberben (csak CO, forras mintak) minden faj szignifikdns mértékben kiilonbozott a
tobbi fajtol. Majusban a kontroll teriileten csak a C. molluscum és a P. purum koézt nem volt
kiilonbség, a CO, forrasnal pedig a P. squarrosa és a P. purum kozott.

A N-tartalom tartomany a nem pillangds virdgos fajok hajtasara jellemz6 1.27% kortili
értéktdl az igen alacsonynak itélhetd 0.44%-os értékig varialt novemberben a CO, forras mellett,
illetve 1.17% ¢és 0.23% kozott a kontroll, 1.24% és 0.60% kozott a CO, forras teriiletén méjusban.

Majusban (meglepé mod) valamennyi faj esetében a CO, forras melldl gylijtott mintdk N-
tartalma volt szignifikans mértékben magasabb a kontrollhoz képest, ami a mohatelepek magasabb
szabad aminosav vagy fehérjetartalmara utal, teljesen ellenkezé mdodon, mint a virdgos fajoknal (34.
abra).

Szezonalitas 4 fajbol haromnal mutatkozott. A novemberi értékekhez képest a C. molluscum
¢s a P. purum esetében jelentdés mértékii csdkkenés, mig a P. squarrosa esetében 112.3%-os
novekedést tapasztaltunk.

A fajok kozti jelentds kiilonbség a C/N arany tekintetében is megmutatkozik. Novemberben
az arany 28.7 és 98.6 kozott varialt és 6 fajbol csak ketténél (C. molluscum, P. repens) talaltunk
egyezeést (35. abra). Majusban a CO, forrasnal a jelentés mértékben megnovekedett N-tartalom
mellett a C/N arany minden fajnal 1ényegesebben alacsonyabbnak adodott, mint a kontroll teriileten.
A CO, forrasnal 39.0 és 67.9 kozott varialt, szemben a kontroll teriilet mintaival, ahol ez az érték
36.6 és 175.2 kozott valtozott (35. abra). A kontroll teriileten minden faj eltért a tobbitdl, a CO,
forrasnal jelentés kiilonbséget a C. molluscum és a tobbi faj kozt, valamint a F. cristatus és a P.
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purum kozt taldltunk. A novemberi és a majusi értékeket Osszevetve jelentds eltérés két fajnal volt,
a C. molluscum esetében a novemberi értékhez képest majusban magasabb, a P. sgarrosa esetében
alacsonyabb volt az arany.
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35. 4bra. Olaszorszag természetes CO, forrasa mellett €s a kontroll teriileten ¢16 mohafajok
C/N aranya.

4.2.2.2 Szlovéniai CO; forras mellett fejlodott mohafajok valaszreakcioi

2003. oktoberében vizsgaltuk 6t endemikus erdei mohafaj emelt 1égkori pCO; szintre adott
fotoszintetikus valaszreakcioit kontroll mintaval 6sszehasonlitva, fluoreszcencia paraméterek, nettd
CO, asszimilacio in Situ mérésével. Laboratoriumi korilmények kozott meghataroztuk a két
dominans mohafaj CO, asszimilacidjanak fényfiiggését a novekedési feltételeinek megfelelé pCO,
szintjén. A mért 6t mohafaj mintaibol meghataroztuk azok pigment-tartalmat, C-, N-tartalmat, és
C/N aranyt.

A vizsgalt fajok CO; asszimilacidja felfelé¢ iranyuld szabdlyozast mutattak a forras mellett
fejlodott egyedek esetében. A forras mellet €16 €és kontroll teriileten el6forduld fajok asszimilacio-
janak mértékét osszehasonlitottuk a jelenleginek megfeleld (350-370 umol mol™) és kiegészitett
(900-1200 pmol mol™") pCO; szinten. A forras mellett ¢16 fajok CO, megkdtése jelentdsen intenzi-
vebb volt, mint a kontroll teriilet fajaié, és ez a kiilonbség erdsodott a kiegészitett koncentracion
mérve (36. abra). A kontroll mintdk névekvo fotoszintetikus rataja a magasabb pCO, szinten nem
érte el a forras mintdinak asszimilacids szintjét, bar a jelenleginek megfeleld koncentracion mért
értékei meghaladtak a forras mellett nott fajok ezen koncentracion elért teljesitményét. Az erdei tar-
sulas két dominans mohafajanak kontroll mintai esetén a sotét 1€gzés magasabb volt (P. formosum
¢és P. schreberi), cllentétben a harom tovabbi vizsgalt fajjal (D. majus, H. cupressiforme, D.
montanum), amelyeknek forrds mintdi szignifikdnsan intenzivebb sotétlégzést mutattak. Minden
minta kevésbé intenziven I¢legzett a kiegészitett pCO, szinten, amelynek oka a diffazids
ellenallasok megvaltozasaban keresendd (36. abra).

A fluoreszcencia vizsgalatokat tekintve csupan egy faj (D. majus) Fv/Fm paramétere volt
szignifikansan magasabb a forrds mellett (37. dbra). A gyors fluoreszcencia paraméterek (Fv/Fm,
F PSII) a tobbi vizsgalt faj esetén hasonloak voltak mind fajszinten, mind a két vizsgélati hely
mintdit osszevetve. Bar erds szignifikans kiilonbség nem mutathatd ki a mohafajok kozott, a PSII
aktualis kvantum hatasfoka a P. schreberi kivételével minden faj esetében magasabbnak
mutatkozott a kontroll helyen nétt mohafajoknal. A fajok kozott a lassu fluoreszcencia
paraméterekben (RFd, NPQ) jelentds eltérés mutatkozott. A forrds mohdiban felfelé iranyulo
szabalyozast tapasztaltunk, kivételt csupan a D. montanum képezett mindkét paraméterben (37.
abra).
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36. abra. Szlovénia természetes CO, forrasa mellett €s a kontroll teriileten €16 mohafajok CO,
asszimilacigja és sotétlégzése két vizsgalati pCO, szinten.
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37. &bra. Szlovénia természetes CO, forrasa mellett ¢16 mohafajok Fv/Fm és RFd paraméterei
a kontroll mohak értékeihez viszonyitva.

A fotoszintetikus pigment-tartalom (klorofillok és karotinoidok) csupan néhany mohaban
kiilonbozott szignifikansan (H. cupressiforme és P. formosum), de a vizsgalt fajok tobbségénél
értéke nagyobb volt a forras mellett gyiijttt mintakban (38. abra). A P. formosum kontroll mintai-
ban azonban szignifikdnsan magasabb pigment-tartalmat tapasztaltunk. A klorofill/karotinoid arany
nétt minden vizsgalt faj CO, forras mohdiban, kivételt egyediil a D. montanum képezett (39. dbra).
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38. dbra. Szlovénia természetes CO, forrasa mellett ¢16 mohafajok pigment-tartalma a
kontroll mohak értékeihez viszonyitva.
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39. abra. Szlovénia természetes CO, forrasa mellett €16 mohafajok klorofill-a/b és
klorofill/karotinoid aranya a kontroll mohék értékeihez viszonyitva.

A beépitett szén mennyisége szintén a D. montanum kivételével volt nagyobb az emelt pCO,
szint mohaiban (40. dbra). A széntartalom emelkedés kontrollhoz viszonyitva nem tiinik jelentds-
nek, mégis szignifikdnsan magasabb az értéke a CO, forrasnal nétt mohakban, kivételt ezalol a P.
formosum képez. A nitrogéntartalom harom CO, forrasnal é16 mohaban csokkent, a P. formosum-
ban nem valtozott szignifikdnsan, a D. montanumban pedig jelentésen megemelkedett. A C/N arany
ugyancsak magasabb volt harom emelt koncentracion nétt mohaban, a D. montanum esetében
azonban itt kisebb értéket ért el, mint a kontrollban, a P. formosum-ban pedig mindkét helyrél
szarmazo6 mintaban hasonl6 aranyt tapasztaltunk. Ezen eredmények az sugalljak, hogy a CO, forrés
kozelében nétt mohafajok sokkal intenzivebb CO; asszimiléaciora képesek.
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40. abra. Szlovénia természetes CO, forrasa mellett €16 mohafajok szén-, nitrogéntartalma, és C/N
aranya a kontroll mohak értékeihez viszonyitva.
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41. dbra. Szlovénia természetes CO, forrasa mellett és a kontroll teriileten €16 két dominans mohafaj
CO; asszimilacidjanak fényfiiggése. Fent a Polytrichum formosum, lent a Pleurosium schreberi.

Az erdei vegetacié két domindns fajanak fényvalasz gorbéjének kezdeti meredekségében
nem lathaté kiilonbség a vizsgalati helyek Osszehasonlitdsaban (41. abra), és a CO, asszimilacio
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fénykompenzacios pontja sem kiilonbozott a forras és kontroll helyrdl gyiijtott mintdknal. A gorbék
futasat tekintve a CO, forras mellett nétt P. formosum nem mutatott tipikus telitddést, ami alapjan
ugy tlinik, hogy levélszerkezeti sajatossagai (lammellai) elésegitik a magasabb pCO,; szint intenziv
asszimilacioban kifejez6dd kedvezd hatdsat intenzivebb megvilagitasi viszonyok kozott is. A P.
schreberi mindkét mintdjanak CO, asszimilacidja hasonlé PPFD értékeken telitédést mutatott, de a
forras melldl szarmaz6 mintak fotoszintetikus szénmegkotése hatékonyabbnak bizonyult.

4.2.3 Az emelkedo légkori CO; szint hatasanak osszefoglalasa az erdok gyakori moha-
fajainak fotoszintetikus sajatossagaira és beltartalmi mutatéira, az eredmények
megvitatasa

Virdgos fajoknal magas pCO, hatasara altalanos valaszreakcid a sztomatikus
vezetoképesség csokkenése, ami a transzspiracio csokkenését eredményezi (Drake et al. 1997, Field
et al. 1995). Ez a levélhOmérséklet, és ezaltal, végeredményben, a ndvényallomany
hémérsékletének 1-2 fokos novekedéséhez vezet, elsddlegesen a vegetacids iddszak kedvezd
vizellatottsdgl szakaszaiban, azaz tavasszal, kora nyaron és dsszel (Drake és Leadley, 1991). Ilyen
hémérséklet-emelkedést tapasztaltak példdul a bossoletoi CO, forras koriili, a lajaticoival
megegyez0 tolgyes erdéallomany esetében majusban a (csak a pCO,; tekintetben eltérd) kontroll
teriilethez képest (Tognetti et al. 1998). Az OTC kamrédkban elvarhatnank, hogy viragos fajok
hianydban ez a homérsékletnovekedés ne kovetkezzen be, de a kamra fala szintén
hémérsékletemeld hatasu. A CO, homogenitasat biztositd erds, szaritd hatasu szél/légkeverés és a
homérsékletet emeld kamrahatas megakadalyozza az egyik legfobb nedvességforras, a hajnali
harmat kamran beliili képzddését. Az OTC kamrak tekintetében ez a kedvezdtlen kamrahatds mind
az exponalt, mind a kontroll fajokat éri.

Ennek a néhany fokos léghdmérséklet emelkedésnek a hatdsa a homoiohidrikus fajoknal
kevésbé, a mohak és zuzmok esetében viszont, poikilohidrikus jellegiik miatt, rendkiviil jelentds. E
ndvények viztartalma ugyanis a csapadékos iddszakoktol eltekintve a levegd relativ paratartalmatol
fligg, ami magasabb léghdémérsékleten alacsonyabb.

A virdgos fajok transzspiracidjanak csokkenése a homérséklet emelkedés mellett a talaj
viztartalméanak a lassabb csokkenését is eredményezi, ugyanis a LAI nem valtozik szamottevden
magas pCO, hatasara (Poorter és Navas, 2003). Ezt jol tiikrozi, hogy a CO, forrdsnal a nyari
szarazsag hatasa valamivel késobb jelentkezik az edényes fajokndl, mint a kontroll teriileten
(Tognetti et al. 1998). A kriptogdm fajok megfeleld képletek hidnyaban ezt a plusz vizforrast
azonban nem tudjak kihaszndlni. Mindezek miatt a virdgos fajok valtozatlan vagy névekvo levél-
viztartalméaval szemben a kriptogdm fajokndl viztartalom csokkenés vérhatdo a kontroll teriilet
telepeihez képest, ami alacsonyabb aktivitast, jelentdsebb vizvesztés esetén rovidebb aktiv periodust
eredményez hosszabb inaktiv, kiszaradt periddusokkal, és ugyanez varhato az OTC kamrakban a
légkeverés kovetkeztében, bar ezt rendszeres spricceléssel probaltuk kikiiszobolni. A
telepnedvesség-tartalom tartds csokkenését, az ezaltal bekdvetkezd kedvezodtlen hatdsokat pedig a
kiilonbozé kriptogam fajok eltéréképpen toleraljak. Igy ez a hatas a fotoszintézis paraméterek fajok
kozti, illetve CO, szint szerinti kiilonbségeiben is megmutatkozik.

A PSII-ben végbemend fotokémiai folyamatok maximalis kvantumhasznositasi
efficiencidjara jellemzd Fv/Fm esetében példaul az olaszorszagi vizsgalat sordn novemberben
gyakorlatilag egyaltalan nincs kiilonbség a két teriilet mintdi k6zott és a fajok kozti eltérés is
rendkiviil csekély (2-3 %), az értékek pedig megegyeznek a virdgos fajoknal stresszmentes
koriilmények kozt mérhetd értékekkel. Hasonlot tapasztaltunk a szlovéniai vizsgalat soran
oktdberben, az Fv/Fm értékek sem fajok kozotti kiilonbségei, sem pCO, szintek kozotti kiillonbségei
nem voltak szamottevéek. Ezek alapjan a mohdk szdmara az 0sz kedvezd idészaknak tekinthetd.
Ezzel szemben mind az olasz vizsgdlat, mind az OTC kamrés expozicio esetében, majusban az
Fv/Fm egyrészt a kontroll és a magas pCO, szinten is Iényegesen alacsonyabb, masrészt jelentds
kiilonbségek mutatkoznak a fajok kozott, ami a CO, forrasnal joval kifejezettebb. A mohékhoz
hasonléan a hideg téli idészakban is aktiv, atteleld ©rokzold edényes fajoknal januar-februar
honapokban legalacsonyabb az Fv/Fm, a majusi értékek viszont hasonléoan magasak, mint a
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novemberiek (Hymus et al. 1999). A poikilohidrikus fajok szamara tehat a méjusi idészak kétséget
kizardéan kedvezotlenebb, ha nem is minden faj szdmara azonos mértékben.

A masik fluoreszcencia paraméter, az RFd, igen jo kozelitéssel a nem-fotokémiai kioltas
mértékét adja meg. Nem modulalt fluorométerek esetében a maximalis fluoreszcencia intenzitas
pontos meghatdrozdsdhoz a gerjesztd aktinikus fény intenzitdsa lényegesen magasabb, mint
modulalt fluorométerek esetében. Emiatt a kinetika gérbe mérésekor a mar fényadaptalt mintaknal
ha telitési felvillanast alkalmaznank sem kapnénk az aktudlis fluoreszcencia intenzitast meghaladé
novekedést, merthogy az erds aktinikus fény miatt a Qa gyakorlatilag folyamatosan 100%-ban
redukalt allapotban van. Ez azt jelenti, hogy ilyen koriilmények kozott az Fm’ gyakorlatilag
megegyezik az egyensulyi fluoreszcenciaval (Fs), igy az RFd rendkiviil j6 — legaldbb 95%-o0s —
kozelitéssel egyezik a nem-fotokémiai kioltds egyik mérdszdmaval, az NPQ-val (merthogy
RFd=(Fm-Fs)/Fs, NPQ=(Fm-Fm’)/Fm’ ¢és ha Fm’~Fs, akkor NPQ~(Fm-Fs)/Fs). Azaz a nem
modulalt fluorométerekkel mért Fs alapjan — pl. 6sszehasonlitas céljara — rendkiviil jol becsiilhetd a
nem-fotokémiai kioltas mértéke.

Az olasz vizsgélat esetében az RFd értékek novemberihez képest a kontroll és a CO, forras
kornyékén nétt mohdk esetében is magasabbak voltak méjusban. A névekedés magas pCO, mellett
valamelyest nagyobb volt. A szlovén mérések soran lényegesen alacsonyabb RFd értékeket kaptunk
mindkét teriileten az olasz ¢s OTC kamrdban elhelyezett fajokhoz képest. Az OTC kamrakban
exponalt mintdk RFd értékei a kdzel azonos mintavételi idépont ellenére sem érték el a Lajaticoban
mérteket.

Erdok talajlaké mohainal fotoinhibici6 kialakulasa nem tal valdszinii, a hasonlo tiinetek oka
mas, kivaltdja nem a fényintenzitds nem kivanatos mértékii megnovekedése, hanem a mohatelepek
nedvességtartalmanak tartds csokkenése (Csintalan et al. 1999), mely a fotoinhibicidhoz hasonléan
oxidativ stresszt indukal a fotoszintetikus rendszerben (Smirnoff, 1993). A viztartalom csokkenés
ugyanis a fotoszintézis teljesitményének csokkenését okozza, ami végeredményben még valtozatlan
fényintenzitas mellett is oda vezet, hogy az abszorbedlt fényenergia nagy része ebben az esetben is
feleslegessé valik (Hymus et al. 1999). Ez pedig aktiv oxigén részecskék képzddését valtja ki, ami a
fotoszintetikus rendszerben — fajonként eltérd, a CO, forras dvezetében pedig a néhany fokos
magasabb hOmérséklet miatt fokozottabb mértékben — a fotoinhibicidhoz hasonlé karosodast,
védekezési reakciokat ¢€s tiineteket eredményez (Smirnoff, 1993). Az olaszorszdgi mohafajokon
majusban tapasztalt RFd értékek novekedése arra vezethetd vissza, hogy tavasszal a felmelegedés
intenziv, igy a mohafajok nedvességtartalma gyakrabban csokkent az optimalis érték ald, amely a
fotoszintetikus szénasszimilacid gatldsa révén stressztényezoként jelentkezett, de a stressz erdssége
¢s hossza eredményeink alapjan nem ért el kritikus mértéket.

A fentieket tdmasztja ald, hogy a netté CO, asszimilaci6 intenzitasa az olasz fajok esetében
majusban valdéban alacsonyabb volt, mint novemberben. A fajok kozti kiilonbség ez esetben is a
kontroll teriileten volt a kisebb, de a csokkenés mértéke nem a CO, forras, hanem a kontroll teriilet
novényeinél volt jelentdsebb. A szlovéniai teriileten a relativ paratartalom viszonylag magas a
teriiletet behal6zo, ki nem szaradd két patak, az egyenletesen alacsony 6szi kozéphdmérséklet és
kiegyenlitett csapadék kovetkeztében, igy még kisebb mértékii viztartalom csokkenés is csak
ritkdbban jelentkezik. Igy érthet6 a teriilet fajainak alacsony RFd értéke. A fajok kozotti jelentds
kiilonbség abbol adddhat, hogy az esetleges kiszaradast a fajok eltérd adottsagaikbol (ndvekedési
forma, parnastiriség, levélszerkezet, biokémia) adododan kiilonbdzdképpen toleraljak. Az OTC-ben
exponalt mintak RFd értékeinek kiegyenlitettsége a rendszeres reggeli vizutanpotlasnak volt
koszonhetd.

Az Fv/Fm, az RFd és a nettd asszimilacio eltérd mértéki szezonalis valtozasai a kontroll és
a CO, forrés teriiletén, tovabba a fajok kozotti jelentdsebb eltérés magas pCO, mellett arra utal,
hogy a magas pCO, — fajonként eltér6 mértékben — a telepnedvesség-tartalom csokkenésével jaro
oxidativ stresszel szembeni tiir6képességére is hatassal van.

Fontos megjegyezni, hogy a méréseket mindenkor olyan mintakon végeztiik, melyeket
elézetesen alaposan benedvesitettiink és 24 6ran at nedvesen tartottunk, majd a mérések elott a
feliiletiikon maradt vizfelesleget nedves sziirdpapirral leitatattuk. Igy a méréseket optimalisnak
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tekinthetd viztartalom mellett végeztilk el, azaz a tapasztalt valtozédsok, illetve eltérések a
novényeket ért hosszabb iddtartamt megel6z6 hatasokat jelzik.

A CO, forrasnal mért dllandéan magasabb fotoszintézis intenzitds oka egyrészt a 1égtér és a
mohak belseje kozti magasabb pCO, gradiens, ami bizonyos mértékig kompenzalhatja a lecsokkent
Fv/Fm és megemelkedett RFd kedvezdtlen hatdsat, masrészt az arnyéknovényeknél mar megfigyelt
egyéb kedvezd valtozasok, ugymint az ETR fokozodéasa (DeLucia és Thomas, 2000, Marek et al.
2001) vagy a fénykompenzacios pont csokkenése a fénylégzés gatlasa kovetkeztében (Osborne et
al. 1997).

A hajtasos novényekkel Osszevetve, az atmoszférikus pCO, ndvekedés nettd asszimilacio
intenzitast fokozo hatdsa a szovetekkel és sztomakkal nem rendelkezd mohdk és zuzmok esetében
diffuzio leszabalyozasanak, korlatozasanak teljes hidnya kovetkeztében.

A magas pCO; mellett fejlddott moha egyedeknél a magasabb nettd asszimilaci6 intenzitas
tovabbi kedvezd hatasa, hogy a CO, forrds kornyezetében alacsonyabb telepnedvesség-tartalom
mellett is pozitiv C-mérleg tarthat6 fenn, azaz csokken a fotoszintézis vizkompenzacios pontja, ami
szaraz iddszakokban a napi aktiv periodus idotartamanak novekedését eredményezi, illetve
kompenzélhatja az atlaghdmérséklet emelkedés telepnedvesség-tartalomra gyakorolt kedvezdtlen
hatasat.

A CO,; forras egyedeit is a kontroll CO, koncentracion mérve, a nett6 CO, asszimilacid
intenzitdsa azonos vagy jelentdsen magasabb volt mindkét CO, forras mintdindl. A hajtasos
fajoknal ezzel szemben kisebb-nagyobb mértékii csokkenés tapasztalhatd, amit elsddlegesen a
RUBISCO mennyiségének csokkenése okoz, ami a levelek alacsonyabb N-tartalmaban is
megnyilvanul. Ugyanakkor az olaszorszagi mohéknal nincs N-tartalom csdkkenés, sot, szignifikans
mértékii névekedés van! Erre magyarazatot a CO, forras koriili magasabb pH,S adhat, amit
alatdmaszt az is, hogy ahol a magas pCO2 nem kapcsoldédott magasabb pH,S szinttel, mint
Szlovénidban ¢és az OTC kamrakban, ott a nitrogéntartalomban tobb fajnal szignifikans
csokkenéseket tapasztaltunk.

A novények 4ltal abszorbedlt kénhidrogén oldodva jelentésen befolyasolja a kén
metabolizmust. Hatasa mar a levegd 0.03 ppm H,S tartalma esetén is kimutathatd, a ndvények
fotoszintézisére viszont csak 0.25ppm-nél magasabb koncentracioban ¢és hosszu idejii kezelés
esetében hat (De Kok et al. 1998). Ilyen magas pH,S azonban a lajaticoi CO, forrds kdrnyezetében
nem fordul eld, koncentracidja altalaban 0.05ppm alatt marad.

A hajtasokban a H»S koncentraciojatol és a hdmérséklettdl fiiggden mind a vizoldhato, nem-
protein SH vegyiiletek, mind a szulfat (De Kok et al. 1997) mennyisége megnd. Ez a hatas a CO,
forrds poikilohidrikus fajainal fokozottabb mértékli egyrészt talaj kozeli eléforduldsuk miatt,
masrészt azért, mert a hajtasos novényeknél a magas pCO, hatdsara lecsokken a sztéma
vezetOképesség, €s ezaltal a H,S felvétel is.

Az adszorbedlt kén kozombositése, megkotése novényekben elsddlegesen glutationban
(GSH) torténik (Riemenschneider et al. 2005). A GSH jelentds résztvevdje az antioxidans
rendszernek, igy felhalmozodésa a poikilohidrikus fajokban kifejezetten elonyods (Smirnoff, 1993).
A GSH akkumulécidja mellett kisebb, de szintén jelentdsnek mondhatd6 mennyiségben cisztein is
keletkezik, mennyisége akar 1400%-kal is emelkedik (Herschbach et al. 2000).

A novények atlagos 1% koriili N tartalmaval szemben a GSH N-tartalma 13.7%, a ciszteiné
pedig 11.6%, felhalmozddasuk tehat magyarazatot adhat arra, hogy az olasz CO, forras egyedeinél
a kontrollhoz képest miért nem csdkken le a N-tartalom. A fotoszintézis tobb esetben is megfigyelt
upward reguldcioja miatt természetesen az sem zarhatdé ki, hogy e fajoknal nem csokken le a
RUBISCO mennyisége sem a magas pCO, hatdsara. Minthogy sem a GSH, sem a RUBISCO
mennyiségének meghatarozasara itt nem kertilt sor, a fenti hipotézis igazolasa tovabbi vizsgalatok
elvégzését igényli.

A kapott eredmények azt mutatjak, hogy a mohafajok megemelkedett 1égkdri pCO; szinthez
torténd hosszatavu alkalmazkodasa és fotoszintetikus teljesitményiik modositasa kiilonbozik még a
hasonl6 sajatossagokkal rendelkezd, és ugyanazon kornyezeti feltételeknek kitett fajok esetében is,
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tehat Iényegesen fajfiiggd a valasz. Eredményeinkbdl az latszik, hogy a fotoszintézis fotokémiai
reakcioja kevésbé jatszik szerepet a poikilohidrikus novények magasabb pCO, szintre adott
akklimatizacidjaban, bar a fotoszintetikus apparatus alkalmazkodasa folyaman fontosnak tlinik a
fluoreszcencia-kiolt6 mechanizmusok valtozasa. A CO, asszimilacid sokkal érzékenyebben
valaszol, és upward reguldciot mutat novekvd pCO, szintre, amelyet a CO, forras mintdinak
magasabb széntartalma is alatamaszt. Osszességében kijelenthetd, hogy a poikilohidrikus kriptogdm
fajok szdmara szinte kivétel nélkiil kedvezé hatdsu a magas pCO,. Hatasara a legtobb fajnal a
fotoszintézis upward regulacioja kovetkezik be, downward regulaciot a vizsgalt fajok egyikénél sem
tapasztaltunk. A magas pCO, hatdsara megndvekedett nettd asszimilacio a fény- és a viztartalom
kompenzaciés pontok csokkentése révén meleg, szaraz korilmények kozott szamottevéen
megnodveli a napi aktiv C-megkdtést biztosité idészakot, ami a CO, forras koriil €16 egyedek C-
mérlegét jelentds mértékben javitja, illetve kompenzalhatja az atlaghdmérséklet emelkedés negativ,
kedvezOtlen hatasat. Eredményeink alapjan tehdt ez a ndvénycsoport altalanossagban nyertesei
lehetnek a 1égkori CO; szint napjainkban tartd folyamatos emelkedésének.
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5. UJ TUDOMANYOS EREDMENYEK

Megallapitottuk homokpusztagyepeink jellemzé, dominans mohafaja, a S ruralis
szénmérlegének szezondlis valtozdsat, az éves szénmérlegben a szénelnyeld és szén
kibocsatd {6 iddszakokat. Eredményeink szerint jelentdés szénmegkotéssel a mohaparnak
éppen akkor rendelkeznek, amikor a gyep virdgos fajai alig, vagy egyaltalan nem
fotoszintetizalnak

A téli mérések soran bebizonyosodott, hogy a S ruralis szamara koriilbeliil 10 cm-es
vastagsagig kedvezd a téli hoboritas. Megfelelden erds besugarzas mellett, Scm-es hoboritas
alatt még jelentds a fotoszintetikus aktivitas.

A produkciomérések alapjan az deriilt ki, hogy a tavasz-nyar dtmenet idején az 6szi és téli
idészak szervesanyag nyereségét biztositd, alacsony hémérséklethez és csak nagyritkdn
fellépd kiszaradasi eseményhez alkalmazkodott hajtasrész fokozatosan elhal, és helyére a
nyari, szaraz korliilményeket, a rendszeres kiszaradt allapotot elviselni képes levélkék
fejlédnek. A felsd, zold rész fotoszintézise télen is, €s tartdsan aktiv idészakokban nyaron is
képes feliilmulni az alsé rész 1€gzésbdl szarmazd szénveszteségét.

A S ruralis napi viztartalom valtozasanak tomegmérésébdl megallapitottuk, hogy a
mohaparndk viztartalma az egész év folyaman, a koriilmények altal meghatarozott sz¢élso
értekek kozott allando jelleggel varidl. Ez uj megvilagitdsba helyezi a mohdk vizszallito
sajatossagairdl kialakitott képet, hisz az endohidrikus és ektohidrikus megkozelités teljes
egészében figyelmen kiviil hagyja azt a tényt, hogy a napkozbeni vizleadds a mohén beliil
lentrdl felfelé, az éjszakai vizfelvétel pedig fentrdl, a levélkék felszine felol egy lefelé
iranyuld, napi rendszerességgel bekovetkezd diffuzidt indukal. Meglepd eredmény volt,
hogy a napi fel-le irdnyul6 ingazasban résztvevd viz mennyisége — bar eltérd
nedvességtartalom mellett, de — dsszel ¢és a nyar elején is ugyanakkora volt, a mohaparna
szaraztomegének 25-26 %-a!

Az erdei mohafajok emelt pCO, szintre adott akklimatizacios valaszreakcidi alapjan
megallapitottuk, hogy azok adaptacios készsége tobb tekintetben is eltér a viragos fajokétol.
Ugyanakkor a mohafajok kozott is jelentds a kiilonbség, igy a viragosoktol eltérd viselkedés
fajonként kiilonb6z6 mértékii, de — a legtdbb esetben — azonos jellegli. A vélaszreakcid
ezenkiviil szezondlisan is valtozik, raadasul ez is fajonként eltéré mértékben, igy az év
kiilonbozd id6szakaiban az dsszehasonlitds mas és mas eredményre vezet. Eredményeinkbdl
az is kitlnik, hogy a fotoszintézis fotokémiai reakcidja kevésbé jatszik szerepet a
poikilohidrikus névények magasabb pCO, szintre adott akklimatizacijaban, bar a
fotoszintetikus apparatus alkalmazkodasa folyaman fontosnak tiinik a fluoreszcencia-kiolto
mechanizmusok valtozasa. A CO, asszimilacid sokkal érzékenyebben vélaszol, és upward
regulaciot mutat névekvo pCO; szintre.

Bebizonyosodott, hogy a CO, forrds koriili magasabb pH,S hozzajarul az ott ¢16 mohak
nitrogéntartalménak novekedéséhez, mivel az adszorbealt kén kozombdsitése, megkotése
elsddlegesen glutationban torténik. A GSH jelentds résztvevdje az antioxidans rendszernek,
igy felhalmozodasa a poikilohidrikus fajokban kifejezetten elényds.
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6. KOVETKEZTETESEK ES JAVASLATOK

A véacratoti Tece-legelon elvégzett éves méréssorozat eredményeképp betekintést
nyerhettiink a terlileten kialakult szdraz homokpusztagyep dominans talajlakd6 mohafaja, a
Syntrichia ruralis szénmérlegének idébeli valtozasaiba, megismertiik a szénmérleget meghatarozo
széndioxid ¢és vizgdzcsere napi menetének legalapvetobb sajatossdgait, és a szénmérleg
¢vszakonkénti jellemzo6 értékeit. A nyert adatok alapjan az éves szénmérleg megallapitasa azonban
kozelitd jelleglh a kamras mérési technika id6- és térbeli felbontasanak korlatai kovetkeztében. Mig
az évszakonkénti valtozasok jellege, tendenciai jol, pontosan meghatdrozhatdak, addig — ahogy az
mas allomanyszintli szénmérleg-vizsgalatokra is jellemzd — az éves szénmérleg megallapitasdhoz a
kamras mérések kisfelbontasti eredményei csak kozelitd jelleggel fogadhatok el.

Nagy kiterjedésti ndvényallomanyok nagy idéfelbontdsu, folyamatos vizsgalatat teszi
lehetové az Eddy-kovariancidn alapuldé CO,- és vizgdz-fluxus vizsgalata, ehhez a mérési
technikdhoz azonban egy rendkiviil draga eszkdz sziikséges, és emellett a modszer a fluxusok
particionalasdra sem ad lehetdséget, azaz nem dallapithatdé meg, hogy az allomany egyes
komponensei milyen mértékben jarulnak hozza a teljes, eredd fluxushoz, és ez alapjan a nettd
okoszisztéma gazkicserélddéshez.

A mohamérések idébeli felbontasanak noveléséhez is, és az egyes mérések kozti idészakok
szénmérlegének pontosabb, megbizhatobb becsléséhez jarulhat hozzd a mohaparnak kozvetlen
kornyezetében a mikroklimatikus viszonyok automatizalt folyamatos nyomon kovetése.
Eredményeink alapjan ehhez a 1éghdmérséklet, a relativ paratartalom, a fényintenzitas, a mohaparna
felszini homérséklete és a mohapéarna alatti talajnedvesség és talajhdmérséklet mérését tartom
minimalisan sziikségesnek.

A fenti javasolt kiegészitdé mérés ugyanakkor még mindig nem elégséges egy tovabbi
Iényeges tényezd, az altalunk is megfigyelt jelentds térbeli heterogenitdas megallapitasara, amit
mindenképp figyelembe kell venni a szénmérleg allomanyszintli becslése esetében. Ennek
meghatarozasara, esetleg folyamatos monitorozasara adhat lehetdséget, amennyiben Osszefiiggést
lehetne megéllapitani a mohapéarndk felszini optikai sajatossdga és nedvességtartalma kozott.
Ismert, hogy a kiszaradastir6 mohafajoknal a kiszaradas alatt a viragos fajokétdl eltéré modon
fokozatosan lecsokken a fluoreszcencia intenzitisa egyfajta védekezési mechanizmusképp az
Osszegylirddo sejtekben a klorofil molekulék elfedése, ledrnyékolas révén. Ez tehat azt jelenti, hogy
a kiszaradas soran jol értékelhetd valtozas kovetkezik be a rovidebb hullamhosszi vords fény
elnyelésében és a hosszabb hullamhossza s6tétvords, fluoreszcens fény kibocsatasaban. A kiszarado
mohaparndknak ugyanakkor a hdelnyelése is fokozodik, azaz a nedvességtartalom fliggvényében
folyamatos valtozas kovetkezik be a vords, sotétvoros és a kozeli infravords hullamhossz
tartomanyok elnyelésében, visszaverésében, és egymdashoz viszonyitott ardnyaiban. Ennek
vizsgalatara a reflektancia-mérést tartom lehetségesnek, amit elterjedten alkalmaznak a vegetacio
denzitasanak, illetve fotoszintetikus teljesitoképességének nem-destruktiv becslési modszereként. A
mérés soran a kozeli infravords (NIR) tartomdnyban (0.7-1.1 pm) és a lathat6 fény vords (R)
tartomanyaban (0.66 um) visszavert fény mennyiségét mérik egy kameraval, és ebbdl a (NIR-
R)/(NIR+R) képlet alapjan szamitjak pl. a vegetacidos index (NDVI) értékét. A viztartalom
vizsgalatokkal parhuzamosan meghatdrozott NDVI értékek alapjan konnyen kiderithetd, hogy ez a
vizsgélati modszer alkalmazhatd-e a fent emlitett 6sszefliggés megallapitasara.

A mohaparndk viztartalom napi valtozadsanak adatfeldolgozédsa és kiértékelése viszont
felhivta a figyelmiinket arra, hogy nedvességtartalommal egyidejlileg torténd relativ paratartalom,
léghdmérséklet és fényintenzitds mérése nem elégséges a valtozas litemének, mértékének és
iranydnak megmagyarazasra. Bar a viztartalom valtozésa jol kovette a 1éghdmérséklet és a RH
valtozasait, de a szdmitott evaporacié mértékével egyik kornyezeti paraméter sem mutatott szoros
korrelaciot. Az evaporacid intenzitasat tehat tovabbi (kényszeritd) feltételek is jelentOsen
befolyasoljak, mint pl. a mohaparna és a levegd kozotti vizmozgds energetikai feltételét
meghatarozo besugarzas, vagy a feliileti hatarréteg vezetoképességét befolyasold szélerdsség (mint
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ahogy e két paraméter a vizgdznyomds deficit mellett szintén meghatdrozd paramétere az
evaporaci6 mértékét leird egyenletnek). Ez alapjan a viztartalom valtozasanak pontosabb
értelmezéséhez a 1éghdmérséklet, paratartalom és fényintenzitds mellett a mohaparna felszini
homérséklete, a szélsebesség és a total radidcio mérését tartom még mindenképpen sziikségesnek.
Ezek folyamatos rogzitésével pontosabb képet alkothatunk a mohdk evaporacidjarol, az egymassal
allanddan valtakozé vizleadasbdl és vizfelvételbdl adodo folyamatos viztartalom valtozasrol, ami a
poikilohidrikus vizgazdalkodas ez idaig feltaratlan részleteinek a jobb és behatobb megismeréséhez,
megértésehez, és akar Gjszert értelmezéséhez is hozzajarulhat.

A légkori novekvd széndioxid szint hatasanak vizsgélataval kapcsolatosan — az altalunk
megallapitott fajok kozti jelentds variabilitas, és a valaszreakcio jelentékeny szezonalitasa alapjan —
célzottan a kiilonbozo életformatipusok valaszainak megismerését tartom fontosnak. Bar mar eddig
1s nagyszamu mohafaj vizsgalatat végeztiik el, de harom, a megnovelt CO, szint kivételével néhany
aprobb, de nem elhanyagolhat6 tényezében egymastol mégis csak eltérd kisérleti koriilmény mellett
(pl.: OTC - er0s szarit6 hatas és magasabb kamran beliili hdmérséklet, Lajatico - H,S jelenléte a
CO, mellett). Emiatt vizsgalatonként nem tekinthettiik kelléen reprezentativnak a képviselt
¢letformatipusokat, igy ilyen tipust kovetkeztetéseket nem is probaltunk meg levonni.

A poikilohidrikus fajok emelt CO, szintre adott valaszainak vizsgalatara alkalmasnak
bizonyult az OTC rendszer, de a mar az eldbb is emlitett, a CO, szint kamran beliili megfeleld
homogenitasat biztositd erds, szaritd légkeverés miatt fokozottan iigyelni kellett a mohatelepek
nedvességtartalmara, ami mindenképp a természetesnél gyakoribb és igy adott idén beliil nagyobb
mennyiségli vizzel torténd ontdzést tett sziikségessé. Ezt a részben kisebb méretli (térfogatu),
masrészt feliil kisebb mértékben nyitott, specidlisan a kriptogdm fajok szamara kialakitott kamrak
alkalmazasdval minimalizalni tudtuk, de ennek ellenére is a fent javasolt életformatipusok
Osszehasonlitasara egy, a természeteshez kozelebb allo kisérleti rendszer alkalmazasat ajanljuk,
nevezetesen a mini-FACE rendszer mohaszintre optimalizalt verziojat. Ez a rendszer mar teljes
mértékben kozvetleniil a talajfelszin felett alakithato ki, ahol a szélnyiras kovetkeztében mérsékelt
sz¢élsebesség miatt kisebb CO, fogyasztads mellett, kisebb fenntartasi koltségekkel lizemeltethetd, a
kamrahatés pedig teljesen kikiiszobolhetd.

Az életformatipusok kozé pedig mindenképp javaslom a tézegmohdk kifejezetten nagyobb
fajszamban torténd bevonasat, fajokat egyarant valasztva a tézegmohaldpok alacsonyabb fekvést, a
viztabldhoz kozelebb 1évo mélyedéseinek (hollow) kevésbé kiszaradastiird, és a magasabb fekvésii
kiemelkedések (hummock) kiszaradassal szemben ellendllobb fajai koziil. A Fold szénkészletének
ugyanis rendkiviil jelentés hanyada talalhato a t6zegmohalapokban, a globalis klimavaltozas emiatt
rendkiviil jelentds hatassal lehet az ott meglehetésen hosszii iddre elraktarozott szerves
széntartalomra. Rendkiviil fontos kérdés tehat, hogy a szarazodas és a melegedés egylittesen milyen
hatast gyakorol a Sphagnum fajokra, milyen hatassal lesz a régi széntartalombol szarmazo CO,
felszabadulasara, ¢s ehhez viszonyitva a fotoszintetikusan aktiv ndvényi részek CO, megkdtésére.
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7. OSSZEFOGLALAS

A S ruralisegy éves terepi vizsgalatabol (2000-2001) az latszik, hogy napi szénmérlege az
¢v nagyobb részében pozitiv, a legnagyobb szénelnyelés késé Osszel és télen tapasztalhatd. A
negativ C-mérleg aranya igen kicsi, a nyar jelentds részében pedig metabolikusan inaktiv. Ez azt
mutatja - mivel eléforduldsa akar monodominéns feketefoltként, akar a nyilt gyepallomanyokban a
géhez jelentdés mértékben hozzajarul az év nagy részében. A gyepben domindns, zsombékolo fiivek
allomanyanak szén-elnyelése nyaron a maximalis, tavasszal jelentdsen alacsonyabb, dsszel €s télen
szénkibocsatoként miikodik. Ha csupan a dominans flifajok oldalarol vizsgaljuk a gyep CO,
asszimilaciojat, akkor a gyep éves szinten szénforrasként jelentkezik. Ezt az eredményt varhatéan a
teriilet mozaikossagahoz erésen hozzajarulé S ruralis szénmegkdtése befolyasolhatja. A félsivatagi
jérulnak hozza a tarsulas teljesitményéhez.

A vizsgalt mohafaj produkcidjaban is eltér a teriilet edényes novényeitdl. Mig a dominans
fajok intenziv novekedési periodusa a késdé tavaszra, nyar elejére tehetd, addig a S ruralis
jelentésebb mennyiségii fotoszintetikusan aktiv hajtasrésszel az 0szi/téli idészakban rendelkezik, a
tavaszi szénnyereség a rakovetkez0 nyari idoszak szigorubb kdornyezeti feltételekhez torténd
alkalmazkodasra szolgal. A z6ld, fotoszintetikusan aktiv hajtasrész fiziologiai allapota és mérete
egyarant hozzajarul a mohaszal egész¢ébdl eredd 1égzési veszteség felillmuldsadhoz, és a pozitiv nettd
szénnyereség elérés¢hez az év minden szakaban.

A S ruralis napi viztartalom valtozasanak tomegmérésébdl kitiinik, hogy a mohaparnak
viztartalma az egész év folyaman, a koriilmények altal meghatarozott sz¢€ls6 értékek kozott allando
jelleggel varial. Ez 0j megvilagitasba helyezi a mohak vizszallitd sajatossagairdl eddig kialakitott
képet, a napkdzbeni vizleadds a mohan beliil lentrdl felfel¢, az éjszakai vizfelvétel pedig fentrdl, a
levélkék felszine feldl egy lefelé iranyuld, napi rendszerességgel bekovetkezd diffuziot indukal. Ez
pedig egy rendkiviil fontos tényez0 mind a mohaparnak feliiletén megkotott tapanyagok és a
napkozben 1étrejott asszimilatumok, tovabba a mohaparndk also, elhalt részeiben felhalmozott és
elraktarozott anyagok elosztasa és ujraelosztasa tekintetében. Minthogy a napi viztartalom
ingadozds mértéke a mohapéarna szaraztomegének tobb mint a negyedét kiteszi, az indukalt
vizmozgas mértékét kelléen nagymértékiinek tekinthetjiik, hogy a szallitdé szovetrendszerrel nem
rendelkezd poikilohidrikus névényekben az anyagszallitds megfelel6 mértékli és hatékonysagu
legyen. A vizsgalat soran megfigyeltiik, hogy ha a leveg0 telitett is vizgdzre, még nem elégséges a
mohaparnak vizfelvételéhez. Allandé hdmérsékleten, illetve valtozatlan koriilmények kozott csupan
egyszerii egyensuly alakul ki a mohapérna nedvességtartalma €s a levegd kozott. A mohaparnak és
a levegd kozti vizgdz fluxus irdnyat és mértékét is tehat elsddlegesen a totdl radiacio eldjele és
mértéke hatdrozza meg.

Az erdds vegetaciok mohafajainak emelt pCO, szintre adott akklimatizacios valaszreakcioi
azt mutatjak, hogy a mohafajok megemelkedett 1égkéri pCO, szinthez torténd hosszatavia
alkalmazkodasa ¢és fotoszintetikus teljesitményiik modositasa kiilonbozik még a hasonld
sajatossagokkal rendelkezd, és ugyanazon kornyezeti feltételeknek kitett fajok esetében is, tehat
Iényegesen fajfiiggd a valasz. Eredményeinkbdl az latszik, hogy a fotoszintézis fotokémiai reakcidja
kevésbé jatszik szerepet a poikilohidrikus ndévények magasabb pCO, szintre adott
akklimatizacidjaban, bar a fotoszintetikus apparatus alkalmazkodasa folyaman fontosnak tlinik a
fluoreszcencia-kiolt6 mechanizmusok valtozasa. A CO, asszimilacid sokkal érzékenyebben
valaszol, és upward reguldciot mutat novekvd pCO, szintre, amelyet a CO, forras mintdinak
magasabb széntartalma is alatamaszt. Osszességében kijelenthetd, hogy a poikilohidrikus kriptogdm
fajok szdmara szinte kivétel nélkiil kedvezé hatdsu a magas pCO,. Hatasara a legtobb fajnal a
fotoszintézis upward regulacioja kovetkezik be, downward regulaciot a vizsgalt fajok egyikénél sem
tapasztaltunk. A magas pCO, hatdsara megndvekedett nettd asszimilacio a fény- és a viztartalom
kompenzaciés pontok csokkentése révén meleg, szaraz korilmények kozott szamottevéen
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megnoveli a napi aktiv C-megkdtést biztosité idészakot, ami a CO, forras koriil €16 egyedek C-
mérlegét jelentds mértékben javitja, illetve kompenzalhatja az atlaghdmérséklet emelkedés negativ,
kedvezOtlen hatasat. Eredményeink alapjan tehdt ez a ndvénycsoport altaldnossagban nyertesei
lehetnek a 1égkori CO; szint napjainkban tartd folyamatos emelkedésének.
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8. SUMMARY

The results of the one-year field investigation (2000-2001) of Syntrichia ruralis show that
the daily carbon balance is positive for the greatest part of the year with the largest sink activity
during the late autumn and winter. In summer this moss is mostly inactive and the period with
negative daily carbon balance (source activity) is relatively short. Because its occurrence is
substantial either mono-dominantly in the so called “black spots” or among the scattered tufts in
open stands, S ruralis can significantly contribute to the carbon sequestration of the semi-arid
sandy grassland in the large part of the year. The sink activity of the most abundant vascular species
is maximal in the early summer, it is remarkably lower in spring, and they prove to be source in
autumn and winter. If we are only examining CO, assimilation of the grassland from side of the
dominant grasses, the grassland looks to be source at yearly level. However the sink activity of S
ruralis which strongly contributes to the spatial heterogeneity of the stand could affect this result.
The components of semi-arid grass vegetation contribute together in close co-operation and
supplementing each other to the assimilatory capacity of the community.

The investigated moss species also differs from the vascular plants in respect of production.
While the intense growing period of dominant flowering plants takes place in spring and early
summer, the photosynthetically active shots of S ruralis is developed in larger volume in the
autumnal/winter term. The notable carbon gain during the spring rather serves for the adaptive
changes to bear the subsequent severe conditions of the summer. The green photosynthesizing part
of the shoot-tips is big enough both in size and activity to surpass the overall respiratory carbon loss
of the whole shoot, and maintain positive net carbon balance at any seasons.

The time-course investigation of daily change in water content shows that the water content
of moss cushions is incessantly changing between end values determined by the given
circumstances, which generates a periodically alternating diurnal solute movement inside the shoots
throughout the year. This unceasing movement could put the water and solute transport features of
poikilohydric plants in a new light because both the evaporation and water absorption can induce a
remarkable liquid diffusion in both directions between the soot-tips and the lower storing parts of
the cushions. Considering the provided possibility of allocation of assimilates and deposited
nutrients from the upper part, and reallocation of accumulated and stored materials from lower part
this is a factor of the greatest importance. Since the amount of exchanging water between the moss
and the air may exceed the fourth part of the dry mass either under wet or dry conditions, the extent
of induced internal water movement can be considered high enough for effective and sufficient
solute transport in poikilohydric plants. We observed that solely the water vapor deficit calculated
by the air temperature and relative humidity is insufficient to explain the measured rate of water
vapor exchange. In unchanging conditions a simple equilibrium is formed between the moisture
content of cushions and the air relative humidity. Both the direction and the extent of water vapor
flux are primarily determined by the sign and extent of total radiation.

Acclimation responses to elevated pCO, of woodland mosses shows that the long-term
acclimation of moss species and the adjustment of the photosynthetic capacity to the enhanced
atmospheric CO, level are different even in case of mosses owning similar characteristics and
exposed to the same environmental conditions, consequently the responses are strongly species
dependent. It appears from our results that the photochemical reactions of the photosynthesis play a
minor role in the acclimation of poikilohydric plants to elevated pCO,, however the alteration in
fluorescence-quenching mechanism seems to be essential in the adaptation of the photosynthetic
apparatus. The CO, assimilation is highly responsive to permanent CO, treatment and generally
shows upward regulation. This is supported by the increased carbon content of the CO, spring
samples, too. In conclusion it can declare that the long-lasting high pCO, has beneficial effect on
poikilohydric cryptogam species almost without exception. Its effect results in upward regulation of
photosynthesis in vast majority of mosses, downward regulation was not formed at any investigated
species. The high pCO; induced increase in net assimilation extends the period for daily CO, uptake
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under warm and dry conditions through the reduction of light and moisture compensation points,
which can effectively improve the carbon gain or at least compensate the adverse effect of increased
mean temperature around the CO, springs. According to the result in general this group of plants
can be beneficiary of the current gradual increase in atmospheric CO; level.
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1. tablazat. A Fekete-erdobdl szarmazo mohafajok Fv/Fm, RFd, nettd asszimilacio (A) és
sotétlégzeés (Rd) értékei legalabb 2 és fél honapos emelt pCO; kezelés utan. A CO, gazcsere
adatok mértékegysége pmol m?s™. Zarojelben az atlagértékek szorasa (SD) szerepel, a **’ p <
5%-0s, a “**’ p < 1%-o0s szignifikdns eltérést jelez a kontroll és a CO, kezelt atlagértékek

kozott, (1>=3).

Fv/Fm RFd A Rd

Fajok kontroll CO, kontroll CO, kontroll CO, kontroll CO,

C. conicum 0.795 0.780 2772 2467  0.763 1.371%*  -0.533 -0.514
(0.017) (0.021) (0.1271)  (0.3371) (0.069) (0.201) (0.033) (0.024)

R. squarrosus 0.747 0.760 3.284 3.127 0.864 1.318 -1.668 -1.424%*
(0.007) (0.007) (0.2635)  (0.2006) (0.358) (0.024) (0.180) (0.082)

D. majus 0.752 0.787 2.628 3304 0.182 0.144* -0.697 -0.745
(0.021) (0.007) (0.6024)  (0.4945) (0.020) (0.010) (0.043) (0.037)

H. cupressiforme  0.701 0.667* 2428 2.251 2.102 2.590* -1.766  -1.369*
(0.021) (0.020) (0.4181)  (0.2735) (0.732) (0.492) (0.626) (0.343)

C. dendroides 0.723 0.729 2.881 3.101 1.175 1.427 -0.761 -0.782
(0.009) (0.011) (0.1414)  (0.0952) (0.074) (0.244) (0.155) (0.108)

P. undulatum 0.763 0.780 3.544 3.335 0.637 1.249* -1.077 -1.267
(0.016) (0.001) (0.4332)  (0.4238) (0.121) (0.277) (0.408) (0.086)

P. formosum 0.780 0.794 2.945 3228 0.773 1.412* -0.717 -0.855
(0.018) (0.017) (0.2234)  (0.4052) (0.089) (0.227) (0.209) (0.023)

S angustifolium 0.691 0.722 2.115 2247  0.176 0.235 -1.139  -0.747**

(0.031) (0.025) 0.2471)  (0.1755) (0.035) (0.016) (0.135) (0.046)
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2. tablazat. A Fekete-erd6bol szarmazé mohafajok fotoszintetikus pigment-tartalom értékei
(mg g sz.t.) legalabb 2 és fél honapos emelt pCO, kezelés utan. Zardjelben az atlagértékek
szorasa (SD) szerepel, a **’ p < 5%-o0s szignifikadns eltérést jelez a kontroll és a CO, kezelt

atlagértékek kozott, (n=3).

klorofill-a klorofill-b klorofill a+b karotinoidok

Fajok kontroll CO, kontroll CO, kontroll CO, kontroll CO,

C. conicum 2.674 4.643 0.988 1.655 3.662 6.298 0.822 1.354
(0.639) (1.344) (0.240) (0.5012) (0.875) (1.845) (0.172) (0.327)

R. squarrosus 2.234 2.924 0.899 1.134 3.133 4.058 0.808 1.032
(0.529) (0.449) (0.220) (0.1818) (0.748) (0.630) (0.174) (0.171)

D. majus 0.820 1.035 0.354 0.470 1.174 1.505 0.244 0.297
(0.299) (0.269) (0.133) (0.1147) (0.432) (0.382) (0.063) (0.095)
H. cupressiforme  0.639 1.459*  0.243  0.599* (0.882  2.058* 0.312 0.617*
(0.192) (0.446) (0.075) (0.1909) (0.267) (0.637) (0.087) (0.161)

C. dendroides 2.308 2.146 0.818 0.839 3.126 2.985 0.760 0.789
(0.354) (0.598) (0.112) (0.2484) (0.465) (0.844) (0.126) (0.185)

P. undulatum 3.343 3.278 1.209 1.106 4.551 4.384 1.013 1.047
(1.147) (0.878) (0.427) (0.2356) (1.574) (1.113) (0.344) (0.268)

P. formosum 1.511 2.658 0.545 0.846 2.057 3.504 0.516 0.792
(0.359) (1.095) (0.129) (0.3667) (0.488) (1.462) (0.093) (0.313)
S angustifolium 0.861 1.672*  0.301 0.634* 1.162  2.305%* 0.366 0.575%
(0.184) (0.433) (0.084) (0.1876) (0.268) (0.620) (0.036) (0.115)

3. tablazat. A Fekete-erdobdl szarmazo mohafajok 0ssz fotoszintetikus pigment-tartalma (mg
g! sz.t.) és klorofill a/b, valamint éssz klorofill/karotinois aranya legaldbb 2 és fél honapos
emelt pCO; kezelés utan. Zarojelben az atlagértékek szorasa (SD) szerepel, a *** p < 5%-o0s, a
¥ p < 1%-o0s szignifikans eltérést jelez a kontroll és a CO, kezelt atlagértékek kozott, (n=3).

0sszes pigment klorofill a/b klorofill/karotinoid
Fajok kontroll CO, Kkontroll CO, kontroll CO,

C. conicum 4.484 7.652 2.711 2.813 4.433 4.610
(1.045) 2.172) (0.109) (0.0434) (0.198) (0.252)

R. squarrosus 3.941 5.090 2.487 2.581* 3.864 3.936
(0.922) (0.801) (0.041) (0.0337) (0.103) (0.077)
D. majus 1.418 1.802 2.324 2.195 4.735 5.168
(0.495) (0.473) (0.038) (0.1070) (0.471) (0.571)

H. cupressiforme  1.195  2.676*  2.630  2.444%*%* 2.811 3.311*
(0.354) (0.796) (0.032) (0.0469) (0.110) (0.267)

C. dendroides 3.886 3.774 2.817 2.571* 4.119 3.759
(0.590) (1.023) (0.079) (0.1301) (0.083) (0.320)

P. undulatum 5.564 5.430 2.772 2.945 4.485 4.190
(1.916) (1.380) (0.029) (0.1617) (0.176) (0.137)

P. formosum 2.573 4.296 2772 3.158** 3.958 4.402%*
(0.581) (1.775) (0.045) (0.0631) (0.226) (0.105)

S angustifolium ~ 1.528  2.880*  2.892 2.658 3.151 3.970
(0.301) (0.736) (0.199) (0.1107) (0.439) (0.298)
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4. tablazat. A Fekete-erd6bol szarmazd mohafajok felsd, zold, fotoszintetikusan aktiv részei-
nek szén- és nitrogéntartalma (mg kg™ sz.t.), valamint szén/nitrogén aranya legalabb 2 és fél
honapos emelt pCO, kezelés utan. Zarojelben az atlagértékek szoérasa (SD) szerepel, a **’
p < 5%-o0s, a “*** p < 1%-o0s szignifikans eltérést jelez a kontroll és a CO, kezelt atlagértékek
kozott, (n=3).

(felsd, zold rész) C N C/N

Fajok kontroll CO, kontroll CO, kontroll CO,

C. conicum 270419 291341* 16840 16374 16.07  17.81**
(9717.3) (6634.1) (981.2) (790.2) (0.420) (0.482)

R. squarrosus 317612 319187 16394  13804** 19.38  23.14%**
(7169.0) (4183.3) (593.3) (538.7) (0.277) (0.820)

D. majus 329244  377502** 10542 10970**  31.23  34.41%**
(9624.5) (1207.8) (109.5) (101.2) 0.911) (0.270)

H. cupressiforme 256653 322456** 10256  13598**  25.02 23.72%
(12346.3) (3724.0) (381.1) (373.0) (0.401) (0.446)

C. dendroides 355158 340351** 10156 10875 3499  31.33**
(3686.7) (2979.7) (331.2) (459.4) (0.819) (1.060)

P. undulatum 342279 374787** 17635  13460** 19.46  27.84%*%
(3839.5) (3358.5) (1029.1) (46.61) (1.366) (0.170)

P. formosum 394728  384752% 14851 17687**  26.58  21.75**
(2585.4) (4282.8) (48.09) (306.7) (0.197) (0.138)

S angustifolium 352796 358344 11130 9777%* 31.72  36.66**
(3008.3) (1843.7) (376.6) (228.0) (0.825) (0.712)

5. tablazat. A Fekete-erd6bdl szarmazd mohafajok alsd, barna részeinek szén- és nitrogéntar-
talma (mg kg sz.t.), valamint szén/nitrogén aranya legalabb 2 és fél honapos emelt pCO,
kezelés utan. Zardjelben az atlagértékek szoérasa (SD) szerepel, a **’ p < 5%-o0s, a “**’ p <
1%-o0s szignifikans eltérést jelez a kontroll és a CO, kezelt atlagértékek kozott, (n=3).

(als6, barna rész) C N C/N
Fajok kontroll CO, kontroll CO, kontroll CO,
C. conicum 204622 259484** 10956  12217** 18.69  21.24**
(1197.2) (2086.1) (394.0) (246.6) (0.578) (0.400)
R. squarrosus 327928  339884* 9384 10601** 34,95  32.06**
(5666.7) (1431.9) (241.8) (84.88) (0.753) (0.124)
D. majus 304823 331785%** 8264 8958** 36.89 37.04
(3017.5) (2409.5) (122.7) (38.80) (0.262) (0.288)
H. cupressiforme 279123 317112** 8045 8207 34.73 38.71%*
(12139.9) (5242.0) (491.0) (474.7) (1.306) (1.770)
C. dendroides 332480 322354%** 7934 8726** 4191 36.95%*
(2119.5) (1645.9) (139.3) (146.0) (0.472) (0.460)
P. undulatum 211503 330092%** 7554 10254**  28.00  32.20%*
(8209.7) (11337.7) (303.8) (320.1) (0.123) (1.087)
P. formosum 401680 391490** 11520 14450**  34.87 27.10%*
(481.7) (1778.8) (146.3) (235.6) (0.472) (0.324)
S angustifolium 340772 349007* 8734 8596 39.02 40.61*
(3519.7) (1219.4) (45.00) (101.5) (0.575) (0.338)
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