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A dolgozatban leggyakrabban hasznalt jelek és roviditések

A dolgozatban, lehetdség szerint térekedtem a vizsgalt mennyiségi valtozok magyar nevé-
nek hasznalatara, roviditésiiket azonban a nemzetkozi gyakorlat szerint adom meg. Az atte-
kinthet6ség érdekében jelen lista nem tartalmazza a 11.1.3.2. fejezetben definidlt, csak a 11.2.1.
fejezetben hasznalt nagyszam, specifikus roviditést. A F UGGELEKben elhelyezett abrakat
és tablazatokat a sorszamukat megel6z6 F betlivel kiilonboztettem meg a foszovegben szerep-

16ktol.

A Netto fotoszintézis iiteme (umol CO, m?sh

G Mezofillum intercellularis légterének CO, koncentracidja (vpm)
D Disszipacio (hé formajaban eltavozo gerjesztett energiahanyad)
Fv/Fm PSII maximalis fotokémiai hatékonysaga

Fv/FMgepr Fv/Fm nappali csokkenése (%) hajnalrol a déli orakra

Fv/Fmge Fv/Fm a déli érdkban

Fv/Fmpgjna Fv/Fm napfelkelte elott

Fv’/Fm’ PSII antennak fényenergia befogasi hatékonysaga
g Sztomas vizparavezetés (mmol viz m? s'l)

LD Atlagos levélszoveti siirtiség (g cm’z)

LMA Fajlagos levéltomeg (g m’z)

LT Levélvastagsag (mm)

NPQ Nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas

PPFD Foton aramléssiirtiség (umol foton m? s™)

PSII Kettes fotokémiai rendszer

PWUE Pillanatnyi fotoszintetikus vizhasznositasi hatékonysag (mmol CO, mol™ viz)
qP Fotokémiai fluoreszcencia kioltas

R Parcialis korrelacio értéke

SE Atlag hibaszorasa (Standard Error)

Tomax Napi maximumh&mérséklet (°C)

Tomin Napi minimumhdmérséklet (°C)

VAZ ciklus  Violaxantin-anteraxantin-zeaxantin (xantofill) ciklus

OPSIL PSII aktualis fotokémiai hatékonysaga



1. BEVEZETES ES CELKITUZES

1.1. Az okofiziolégiai tlir6képesség és kornyezeti valaszanak jelentésége

Fajok megtelepedését és sikeres fennmaradasat egy adott él6helyen szamos tényezd befo-
lyasolja. A terméhelyi adottsagok (pl. domborzat, mikroklima, talaj) mellett, a névény oldala-
rol ilyen tényezOk a fajok életmenet tulajdonsagai, okofiziologiai tiir6képessége, a populacion
beliili és populaciok kozotti kolesonhatasok (pl. kompeticio, allelopatia, herbivorok és
predatorok; Bazzaz 1996, Pickett et al. 1987). Az ¢él6 vagy az élettelen kdrnyezet megvaltoza-
sakor kiilonosen fontos szerep juthat az 6kofiziologiai tolerancia-sajatsagoknak, valamint az e
sajatsagokban mutatkoz6 variacionak. Az oOkofiziologiai tulajdonsagok tagabb értelemben
magukban foglaljak a ndvény élettani mitkodését és az ahhoz szorosan kapcsolddé morfologi-
ai, strukturalis és csirazasbiologiai jellemzéket. A fenotipuson leolvashatd valtozatossag egyik
komponensét az aktudlis kornyezettdl fliggetlen, genetikai (allélok altal meghatarozott)
variancia, a masik részét az adott kdrnyezet indukalta fenotipusos kiilonbségek adjak. A gene-
tikai sokféleség megvaltozhat a populacioban mar jelen 1évé, kiilonbozd allélok gyakorisagi
megoszlasanak modosulasaval (pl. a szelekcidos nyomas megvaltozasa, vagy genetikai sodro-
das nyoman), vagy 0j (pl. inter- vagy intraspecifikus hibridizacioval keletkezett), a megvalto-
zott kornyezethez jobban adaptalodott genotipusok megjelenése és elterjedése révén. Szamos
példa van fajok egyes tulajdonsagainak — kiilondsen a fajok kozotti kélecsonhatasokhoz koté-
do sajatsagok — viszonylag gyors (< 150 év) evolucios atalakulasara, és annak a tarsulas szer-
kezetét és dinamikajat befolyasold szerepére (Bossdorf et al. 2005, Hierro et al. 2009,
Mitchell et al. 2006, Thompson 1998). Az alkalmazkodas lehetdségét rovid idéskalan, napja-
ink gyors ¢és gyakran rendszertelen kornyezeti valtozasaihoz (lasd az 1.2. fejezetben) azonban,
elsésorban a fenotipusos modosulasok (azonnali valasz, akklimacio, fenotipusos plasztikus-
sag; Bazzaz 1996, Lambers et al. 1998) teremtik meg. Mindezek révén mérséklédhet a no-
vény anyagcsere-mitkodését korlatozo kornyezeti tényez6 hatéasa, és ezaltal a novény, ill. po-
pulacidja képes tartdsabban fenntartani miikodését szélsdséges kornyezetben, vagy kedvezd
feltételek mellett hatékonyabb forrashasznositasra tehet szert. Az azonnali kérnyezeti véalasz a
novény rovid tavu, reverzibilis illeszkedése a kornyezet gyors valtozasaihoz (pl. a
gazceserenyilasok nyitottsaganak modosulasa a levegd paratartalmanak vagy a fényintenzitas
valtozasaval). A fenotipusos plasztikussag ugyanabbol a genotipusbol mas-mas fenotipus ki-
fejlodését, az akklimacio pedig egy mar kifejlodott tulajdonsag megvaltozasat jelenti eltérd
kornyezetben (Bazzaz 1996, Richards et al. 2006). Mértékiik (azaz a kdrnyezeti tényezd ska-

lajan mutatkozo fenotipusos variacidé nagysaga) eltérd lehet novényi sajatsagonként (vagyis



nem magéanak a névényegyednek vagy a fajnak a jellemzdje), fiigg az életkortol, és kiilonboz-
het mas-mas abiotikus tényezd valtozasaval szemben is (Bazzaz 1996, Dong & de Kroon
1994, Lehmann & Rebele 2005, Richards et al. 2006, Yamashita et al. 2002). Tobb kutatasi
eredmény, kozottiik hazaiak is utalnak arra, hogy a novényi élettani jellemzok, és a hozzajuk
kapcsolodod morfologiai strukturak fenotipusos rugalmassaga hozzajarulhat ahhoz, hogy egyes
fajok sikeresen népesitsenek be térben heterogén vagy idében valtozékony éldhelyeket (pl.
Abrams & Mostoller 1995, Bazzaz 1996, Fekete 1974, Fekete & Szujko-Lacza 1973, Kalapos
& Csontos 2003, Mojzes et al. 2003, 2005, Sage & McKown 2006, Sims & Pearcy 1992,
Yamashita et al. 2000, 2002).

Vizsgalatom célja egyes ndvényi dkofiziologiai tolerancia-sajatsagok, és azok fenotipuson
leolvashato valaszainak megismerése volt, kétféle kornyezeti valtozas nyoman: 1) egyes no-
vényfajok tomeges terjedésében 1j, térben valtozatos vagy idében valtozékony éldhelyi kor-
nyezetben, és 2) egy adott éldhelyen a ndvénytakard szimulalt klimavaltozasra adott valasza-

nak hatterében.

L.2. A globalis valtozasok két fontos eleme: a névényi invazidk és a klimavaltozas

1.2.1. A téma- és objektumvalasztas indoklasa

Az elmult évszazad globalis kdrnyezeti valtozasai jelent6s hatast gyakoroltak az dkologiai
rendszerekre, igy a novénykozosségekre is, és az elkdvetkezd néhany évtizedben e hatasok
tovabbi, sot sok esetben fokozottabb érvényesiilése varhatdé (Dukes & Mooney 1999, Hughes
2000, Millennium Ecosystem Assessement 2005). A valtozasok fontos alkotéelemei tobbek
kozott a klima és az 6zonkoncentracio modosulasa €s az életkozosségek bolygatasanak foko-
z6dasa. Ez utobbi — kiterjedésétdl és intenzitasatol fliggden — az él6helyek megfogyatkozasat,
feldarabolodasat (fragmentaciojat) és izolalodasat okozhatja, vagy taji léptékil atalakulasat
eredményezheti (pl. a szant6foldi és kertkulturak terjeszkedése, vizrendezések, tarvagasos er-
démiivelés, tiizek alkalmazasa a tajgazdalkodasban). Globalis veszélyt jelent tovabba az inva-
zi6s novény- és allatfajok terjedése, a természeti er6forrasok tulfogyasztasa és a tapanyagok
(els6sorban a N ¢és P) feldtsulasa (eutrofizacio). Koziiliik kutatasaimban a névényi invazio, és
a klimavaltozas novénytakarora gyakorolt hatasa szerepelt. Valasztasukat egyrészt az indokol-
ta, hogy a hazank teriiletének jelent6s részére kiterjedé atmeneti, erdéssztyepp zéonaban (Ma-
tyas & Czimber 2004, Zolyomi & Fekete 1994) mindkét jelenség lényeges problémaként je-
lentkezik. Masrészt, szamos Okofiziologiai tolerancia-sajatsag (lasd az 1.3. fejezetben) eldse-

githeti 6zonndvények tomeges terjedését, ill. hizodhat meg annak hatterében, hogy varhatéan



mely novényfajok jutnak elényhoz az adott régioban josolt klimavaltozas hatasara. A lehetsé-
ges mechanizmusok koziil — a teljesség igénye nélkiil, egy vagy né¢hany konkrét kisérlettel —
mindkét okologiai megkozelitésben a levél egyes Okofiziologiai jellemzoit (fotoszintetikus
miikodés, morfologia, szoveti szerkezet) tanulmanyoztam. Emellett vizsgaltam a csirazas ho-
mérsékleti valaszat egyes fajok invazios hajlama hatterében. A névény anyagcsere-folyamatai
koziil ugyanis a levél fotoszintézisének liteme az egyik fontos meghatarozdja annak, hogy
adott kornyezeti feltételek mellett a ndvény milyen novekedést képes elérni (pl. Baruch &
Goldstein 1999, Kalapos 1994, Kalapos et al. 1996, Knapp et al. 2002, McDowell 2002, Mor-
se et al. 2002, Pattison et al. 1998), mig regeneracios sikere jelentds részben csirazasi sajatsa-
gaitol fiigg (pl. Burke & Grime 1996, Ernst & Tolsma 1988, Grubb 1988, Hierro et al. 2009,
Radford & Cousens 2000, Tamas 1999, White et al. 2001). Mindezek pedig dontéen befolya-
solhatjak a fajok kozotti tomegességi viszonyokat.

Mindkét kutatasi témaban, vizsgalataimat elsdsorban olyan pazsitfiifajokon (Poaceae) vé-
geztem, amelyek ¢l6helyét az antropogén hatasok altal legveszélyeztetettebb hazai vegetacio-
tipus, a homoki és 10sz erdéssztyeppek (Molnar et al. 2008a) vagy szegélyeik képezik. Mellet-
tiik, a klimavaltozas homoki erdéssztyepp Okoszisztémara gyakorolt hatasainak vizsgalataba
bevontam e ndvényzeti tipus fasszara dominans alkotdjat, a fehér nyarat (Populus alba) is. A
fivek mint vizsgalati objektum valasztasa a fenti két globalis probléma tanulmanyozasara
tobb okbdl is indokolt volt. A hazankban is nagy fajszammal képviselt Poaceae csalad tagjai
koziil keriilnek ki a dominans alkotoi a gyeptarsulasoknak, amelyek — kiterjedésiikbol és sok-
féleségiikbdl adodoan — a Fold novénytakardjanak egyik legjelentdsebb formaciotipusat kép-
viselik (Tuba & Kaligari¢ 2008). A ndvényi invaziok altal egyik legveszélyeztetettebb él6he-
lyek éppen a mérsékelt 6vi gyepek (D’ Antonio & Vitousek 1992, Grace et al. 2001, Molnar et
al. 2008a), hazankban kiilonosen a nyilt homokpusztagyepek (Botta-Dukat 2008, Torok et al.
2003). A klimavaltozas hatasai a gyepekre a mérsékelt 6vben varhatéan rohamosan névekedni
fognak az elkovetkezd évtizedekben (Millennium Ecosystem Assessement 2005, Tuba &
Kaligari¢ 2008, Weltzin et al. 2003), s az 6koszisztéma mikodések szempontjabol e hatasok
elsésorban a legnagyobb tomegességti, uralkodo fajokra lesznek meghatarozok. Egyes pazsit-
fiifajok tomeges terjedése ugyanakkor arra mutat ra, hogy a fiivek — az abundancia-viszonyok
megvaltozasa révén — gyokeresen atalakithatjak az 6koszisztéma funkciokat (pl. az asvanyi
tapanyagforgalmat, a tiizek okozta bolygatasi rezsimet; D’ Antonio & Vitousek 1992, Grace et
al. 2001, Rout & Chrzanowski 2009, Sage & Kubien 2003). Invazids szempontbdl a fiivek
azért is jelentdsek, mert idegenhonos flifajokat gyakran szandékosan telepitenek be allati ta-

karmany termesztésére, a talajer6zid mérséklésére, vagy kultirgyepek, energiafii iiltetvények



létesitése céljabol (Barney & Ditomaso 2008, D’ Antonio & Vitousek 1992, Grace et al. 2001,
Holm et al. 1977), és kiszabadulasuk veszélyt jelenthet. Vizsgalataim soran kiilonds figyelmet
forditottam a Cy-es fotoszintézis tipusu fiifajok kornyezeti valaszara az alabbiak miatt. (A
vizsgalatokba bevont konkrét fajkészletet lasd a I1.1.1. és a I11.1.2.3. fejezetben.) A Cy-es pa-
zsitfiifélék a mérsékelt 6vben érik el elterjedésiik foldrajzi szélesség szerinti felsé hatarat
(~45-50°, ahol a legmelegebb hénap napi minimumhdmérsékleteinek atlaga 8-10 °C felett
van; Long 1983, Sage & Kubien 2003, Sage & Monson 1999). Adott térségben az ilyen, fold-
rajzi elterjedésiik szegélyét megkozelitd fajoknal az dkofiziologiai tolerancianak nagyobb je-
lentésége lehet, hiszen a klimatikus tényezok gyakrabban elérhetik szervezetiik tiir6képessé-
gének hatarait, mint az ugyanabban a régioban areajuk belsejét elfoglalod fajokét (pl. Burke &
Grime 1996, Kalapos & Csontos 2003, Risser 1995, Valkama & Kozlov 2001). Sage &
McKown (2006) attekinté munkaja alapjan ugyanakkor, a Cs-es anyageserett korlatozottabb
fenotipusos modosulasra ad lehetéséget a megvaltozott kornyezetben, mint a Cs-as. Ennek
hatterében strukturalis és funkciondlis kényszerek allnak (pl. a kloroplasztiszok helyhez kotott
térbeli elhelyezkedése, a fotoszintézis Cy-es €s Cs-as részfolyamatainak dsszehangolt miiko-
dése). A szerzok szerint részben ez magyarazhatja példaul, hogy a Cs-es novények ritkan for-
dulnak elé mélyarnyékos éléhelyeken (pl. zart lombkoronaji erdok aljndvényzetében), és el-
sGsorban a magas besugarzasu, fatlan vegetacioban tomegesek (Sage & Monson 1999). Sza-
mos hazankban is eléforduld Cs-es pazsitfii kozmopolita gyom és/vagy invazids hajlami
(Czimber 1992, Kalapos 1991, 1994, Mihaly & Botta-Dukat 2004). Czimber (1992) a Cs-es
gyomok nagy tomegességi aranyat mutatta ki tobb magyarorszagi gyomkozosségben (kiilono-
sen kukorica- és cukorrépavetésekben). Tovabba, a jelenleg zajlo és a jovoben varhato globa-
lis valtozasok Osszetett jellege, és kiilondsen az emberi bolygatasok fokozodasa a Cy-es fiivek
tomegességének novekedését valdsziniisiti a mérsékelt 6vi gyepekben (Kalapos & Mojzes

2008, Sage & Kubien 2003).

1.2.2. A n6vényi invaziordl roviden

Uj teriileten mar invaziossa valt faj terjedésének korlatozasa, valamint jov6beni invaziok
kockazatanak becslése (pl. Barney & Ditomaso 2008, Botta-Dukat 2007) sziikségessé teszi a
biologiai invazio, igy az 6zonndvények terjedése hatterének behatobb tanulmanyozasat. Az
emberi tevékenység fajok véletlen vagy szandékos behurcolasaval kozvetleniil elosegiti egyes
fajok gyors terjedését. A természetes izolacio ilyen csokkentésének hosszu tavi globalis ve-
szélye egyrészt a lokalis florak és faunak kozotti kiilonbségek elmosodasa, masrészt — a fajke-

letkezés folyamatanak lassitdsa révén — a foldi biodiverzitas csokkenése (Lovei 1997).



Emellett kdzvetve, a globalis kornyezeti valtozasok mindegyik eleme varhatoéan kedvezni fog
az invazios jelenségeknek (Dukes & Mooney 1999).

Igazodva a nemzetkdzi invaziobiologiai szakirodalom egységesitett fogalomrendszeréhez
(Richardson et al. 2000), szigort értelemben invaziosnak olyan idegenhonos fajokat neve-
ziink, amelyek elterjedési teriilete és populacidomérete folyamatosan novekszik a szamara
megfelel élhelyeken (Mihaly & Botta-Dukat 2004). Az invazios jelenség egy tobblépcsds
folyamat, amelynek soran a jovevény faj az egyes fazisokban mas-mas akadalyokat
(barriereket) 1ép at. Ennek eredményeképpen az 0j foldrajzi teriileten dnfenntartdé méretii po-
pulaciot hoz létre (meghonosodik), majd tavolabbi, Gj allomanyokat képez. Hasonlo terjedési
hajlammal egyes 6shonos fajok is birhatnak (pl. a Phragmites australis, Hunyadi 1988; a
Calamagrostis epigeios, Rebele & Lehmann 2001, So6 1973). Am a terjedés térbeli skaldja és
a lekiizdott akadalyok eltéré volta miatt az ilyen fajokat megkiilonboztetik a valodi 6zonno-
vényektol, €s az Gin. terjedd dshonos faj (expanding native species) elnevezéssel illetik. Az in-
vazids névények tomeges terjedésiikkel nem csekély karos hatast gyakorolhatnak a természe-
tes vagy ember altal fenntartott 6koszisztémakra. Kiszorithatjadk a kozosség éshonos, termé-
szetes alkotoit, és markansan atalakithatjak a termdhelyi kornyezetet és az eredeti életk6zos-
ség szerkezetét, miikodését (pl. szukcesszios folyamatait, az 0koszisztéma tapanyagforgalmat;
D’Antonio & Vitousek 1992, Rout & Chrzanowski 2009). Richardson et al. (2000) hangsu-
lyozzak azonban, hogy egy faj invazios jellege fiiggetlen annak kornyezetre gyakorolt hatasa-
tol. Ezért fontos az invazios faj és a gyom fogalmanak megkiilonboztetése is. Gyomnak ide-
gen- vagy 6shonos fajok azon populdcioit nevezziik, amelyek jelenléte 6kologiai vagy gazda-
sagi szempontbol nem kivanatos (Hunyadi 1988, Mihaly & Botta-Dukat 2004). Ugyanakkor
az invaziods fajok tobbsége (50-80%-a) gyom is egyben (Richardson et al. 2000).

Egy invazids esemény sikerességét mindig két tényez0, a jovevény faj biologiai tulajdon-
sagai és az Ot befogadd kozosség €16 és élettelen kornyezeti jellemzbi egylittesen hatarozzak
meg (Alpert et al. 2000, Burke & Grime 1996, Radford & Cousens 2000, Tamas 1999). En-
nek megfelelden az invazioval kapcsolatos kutatasok négy f0 tertileten zajlanak: 1. fajok inva-
zi0s képességért (invasiveness) felelds sajatsagok; 2. egy kozosség elozonolhetdségeét
(invasibility), ill. ellenalloképességét (resistance) meghatarozé tulajdonsagok; 3. az 6zonfa-
joknak a meghdditott kozosségre kifejtett hatasa (impact) és 4. az invazidval szembeni véde-
kezés (control) lehetéségei (Mihaly & Botta-Dukat 2004). Tobb tanulmany hangsulyozza,
hogy — amennyiben az ¢él6hely klimatikus ¢és edafikus feltételei alkalmasak a megtelepedésre,
¢és az ehhez sziikséges propagulum-forras is biztositott — egy ¢lohely invazioval szembeni ér-

z€kenységét fokozza a felvehetd tapanyagok megnidvekedése, valamint az intenziv vagy az



eredetitdl eltérd zavarasi rendszer (Alpert et al. 2000, Burke & Grime 1996, Dukes & Mooney
1999, Mihaly & Botta-Dukat 2004, Tamas 1999, Torok et al. 2003). Ezt a két tényez6t integ-
ralja Davis et al. (2000) elmélete, amely szerint egy élhely elozonélhetdsége szempontjabol
a limital6 forrasok iddbeli fluktuaciojanak, az iddszakosan fellépd forrasgazdagsagnak van
donté jelentésége. Ennek oka lehet a forrasfelhasznalas csokkenése (pl. fokozott bolygatas,
novényevo vagy éléskodo elszaporodasa miatt), vagy a forrasok hozzaférhetdségének nove-
kedése (pl. kedvezobb csapadékjarast évben vagy eutrofizacié nyoman). A jovevény faj és a
befogadd kozosség tagjai kozotti biotikus kolesonhatasoknak a sikeres invazioban betoltott
szerepérol jo Osszefoglalast ad Mitchell et al. (2006) munkaja, a fobb elméletek és empirikus
vizsgalatok attekintésével. Ezek azt josoljak, hogy egy kozosség sebezhetésége fokozottabb
az 6z6nnovényekkel szemben, amennyiben hianyoznak az idegenhonos faj természetes ellen-
ségei (pl. fogyasztoi, él6sk6doi), részben a jovevény kompeticios képességének ebbdl adodo
novekedése miatt. Ugyancsak nagyobb az invazié esélye akkor, ha 0j mutualista (pl.
mikorrhiza) partnerek vagy az éshonos fajok altal kihasznalatlan forrasok (iires niche) vannak
jelen, vagy ha a rezidens fajok ellenalloképessége csekély az invador allelopatikus hatasaval
szemben. Mindezek a mechanizmusok azon a feltételezésen alapulnak, hogy a jovevény faj, Gj
¢lohelyén egy mas, az eredeti hazajaban jellemz6tol eltérd fajosszetételti kozosségbe 1ép,
amelynek tagjaival nem volt hosszi koevolucios kapcsolatban. A szerzék hangstlyozzak azt
is, hogy altalaban egyidejiileg tobb biotikus hatas érvényesiil, amelyek erdsithetik vagy gyen-
githetik egymast. Tovabba, e komplex interakciok kimenetelét befolyasoljak a filogenetikai
rokonsagi viszonyok az invazios faj és a befogadd kozosség tagjai kozott, valamint a termo-
hely abiotikus tényez6i is (pl. a klima vagy az asvanyi tapanyagok hozzaférhetdsége). Mivel
munkam egyik célja egyes hazai pazsitfifajok invazios hajlamanak részét képezo tolerancia-
sajatsagok feltarasa volt, a felsoroltak koziil a tovabbiakban részletesen az 1. kérdéskort tar-

gyalom (lasd az 1.3. fejezetben), mig a 3. és a 4. témakort nem érintem.

1.2.3. A klimavaltozas és varhat hatdsai a ndvénytakaréra

A globalis klimavaltozas egyik legfébb eleme a CO, és mas iiveghazhatasu gazok (pl. CHs,
zések szerint a foldfelszin atlaghémérsékletének 1,1-6,4 °C-os emelkedését eredményezi sza-
zadunk folyaman (Meehl et al. 2007). Az éghajlati rendszer melegedése, amely egyiitt jar az
oceanok homérsékletének és vizszintjének novekedésével, valamint a sarki jégtomegek csok-
kenésével, varhatoan jelent6sebb lesz a magasabb foldrajzi szélességeken. Ez az északi félte-

kén enyhébb telek és melegebb nyarak gyakoribb el6fordulasat, ezaltal a tenyésziddszak



meghosszabbodasat valoszinisiti. Az eddigi klimatologiai adatok és eldrejelzések szerint a
felszini 1éghémérseklet ndvekedése elsésorban az éjszakai homérsékleti minimumok, és ke-
vésbé a napi maximumok ¢és atlagok emelkedésébodl adodik (Alward et al. 1999, Easterling et
al. 1997, Meehl et al. 2007). A foldi légkorzési és tengeraramlasi rendszerek modosulasa, to-
vabba a homérséklet emelkedésébol és a vegetacios iddszak hosszabbodasabol eredd nagyobb
evapotranspiracios igény ugyanakkor az évi csapadékmennyiség (akar 20%-os) csokkenését, a
nyari aszalyok nagyobb gyakorisagat vetiti elore a mérsékelt 6vi és a szubtropusi teriileteken
(Meehl et al. 2007). Ezt tovabb erdsithetik mas globalis kornyezeti hatasok (pl. talajerdzio,
¢lohelyfragmentacio, a novénytakard szerkezeti leegyszerlisodése). A melegedés és a
szarazodas mellett az éghajlatvaltozas harmadik 1ényeges jellemzdje az iddjaras rendszertele-
nebbé, szélséségesebbé valasa, amely magaban foglalja az aszalyok és heves zivatarok, vala-
mint a h6hullamok intenzivebbé és gyakoribba valasat.

A Karpat-medence térségére kidolgozott regionalis éghajlati forgatokonyvek az évi atlag-
hémérséklet 1,1-1,7 °C-os emelkedését és az évi csapadékmennyiség csokkenését josoljak a
21. szazad végére (Bartholy et al. 2004, 2006, Mika 2003). A térségen beliil teriiletenként és
évszakonként azonban, jelentds kiilonbségek varhatok a valtozasok mértékét és iranyat tekint-
ve. Az Alfold teriiletére a regionalis klimamodellek a csapadék gyakorisaganak csokkenését,
ugyanakkor a csapadékhullds intenzitasanak enyhe novekedését mutatjak, az évi kozéphomeér-
séklet atlagos emelkedése pedig 0,7 °C-ra becsiilhetd (Bartholy et al. 2004). E tendenciak
mellett varhatéan szamolnunk kell a széls6séges iddjarasi események (pl. arvizek, aszalyok)
nagyobb gyakorisagaval. Ezt valoszinisiti az is, hogy a hémérsékleti és csapadék extrém-
indexek tobbsége (pl. a héhullamok hossza, meleg napok ¢és éjszakak szama, aprilisi fagyok
gyakorisaga ¢és erdssége, nagy csapadéku napok szama) altalaban novekedett a 20. szazad ma-
sodik felében (Bartholy & Pongracz 2006, Kalmar & Németh 2006).

A klimavaltozas novénykozosségekre gyakorolt varhatd 6kologiai hatasainak vizsgalatara
tobb megkdzelitésmod is ismeretes, amelyek a kovetkez6 négy csoportba sorolhatok.

1. Adott teriileten végzett hosszu tavu terepi megfigyelésekkel nyomon kdvetheték az egy-
iranyu valtozasok. Ilyenek példaul egyes fajok vagy biomok elterjedési hatarainak eltolodasa
tipus Osszetételének modosulasa (Alward et al. 1999, Cleland et al. 2007). Ily modon ezek el-
valaszthatok az évek kozotti idojarasi kiilonbségek, szélsdséges id6jarasi események (pl. asza-
lyok; Kovacs-Lang et al. 2005, Kréel-Dulay et al. 2006) hatasaitol.

II. Terepi megfigyeléseken alapuld indirekt kovetkeztetési modszer az idébeliség helyette-

sitése térbeliséggel (tér-id6 megfeleltetés vagy ,,space-for-time substitution”). Ezzel a méd-



szerrel Osszehasonlithatok ugyanazon vegetaciotipus térben tavoli allomanyai, amelyek az
elorejelzett klimavaltozasnak megfelelé klimatikus kiilonbségekkel jellemezhetok, s ennek
alapjan kovetkeztethetiink a varhatd Osszetételbeli és szerkezeti valtozasokra (pl. Kovacs-
Lang et al. 2000, 2006c¢).

III. Szimulaciés modellekkel, a klimatényezok (esetenként emellett a globalis valtozasok
mas komponenseinek, pl. a foldhasznalat) prognozisoknak megfeleld valtozasait beépitve,
joslasokat tehetiink a 6 formacidtipusok szukcesszios dinamikajara, biodiverzitasanak, szén-
mérlegének és foldrajzi kiterjedésének valtozasaira nagy tér- és idoléptékben (Fekete & Mol-
nar 2005, Risser 1995, Weltzin et al. 2003). Kisebb 1éptékii modellekkel, a Pannon régidban
prognodzisokat fogalmaztak meg példaul a zonalis also erdShatar (,,erdéssztyepp-vonal”) el-
mozdulasara (Matyas & Czimber 2004), valamint a nyilt homokpusztagyepek fajainak (a
foldfeletti fitomassza mennyiségével kifejezett) dinamikai valtozasaira (Kréel-Dulay et al.
1998) a varhat6 regionalis éghajlatvaltozas nyoman. A klimaszimulaciés modellezés elsdsor-
ban 11 hipotézisek generalasanak fontos eszkoze, amelyek terepi megtigyelésekkel vagy kisér-
letes vizsgalatokkal — a f6 klimaelemeket ténylegesen modositva (manipuldlva) — tesztelhe-
tok.

IV. A kisérletes vizsgalatok egyik tipusa a klimakamraban vagy tiveghazban végzett Gn.
mikrokozmosz vizsgalatok egyes kivalasztott fajokon (pl. Nijs & Impens 1996, Seneweera et
al. 2001, Turnbull et al. 2002), vagy kis mesterséges ,,gyeptarsulasok”-ban (pl. Gielen et al.
2007). Az ilyen kutatasok a kornyezeti valtozok széleskorii manipulacidjaval az egyes fajok
valaszmechanizmusainak feltarasara alkalmasak. A klimavaltozasos kisérletek masik nagy
csoportjat a természetes élhelyen végzett manipulaciok képezik, amelyekkel a teljes é161ény-
kozosség valasza vizsgalhato (beleértve a novény-, allat- és mikrobialis kozosségét is) egy
vagy két kornyezeti tényezé modositasara. Az ilyen allomanyszintii terepi kisérletek elsd ge-
neracidja, s egyben ma is nagy része a 1égkor Osszetétele, ill. a klima varhaté atlagos megval-
tozasanak hatasat elemzi a mikroklima manipulalasaval (Jentsch et al. 2007, Shaver et al.
2000, Tuba 2005). A leggyakoribbak a CO, koncentracié emelkedését, melegedést vagy
szarazodast szimulalo kisérletek. Kimutathatd ugyanakkor, hogy az iddjarasi szélséségek és
rendszertelenség sokszor joval nagyobb hatassal lehet az ¢él6lénykozosségekre, az dkoszisz-
téma miikodésekre és szolgaltatasokra is, mint a klimatikus atlagok mérsékelt eltolodasanak
hossza idén keresztiil érvényesiild hatasa (Ciais et al. 2005, Jentsch et al. 2007, Kovacs-Lang
et al. 2005, 2006a, Kréel-Dulay et al. 2006, Pefiuelas et al. 2007, Weltzin et al. 2003). A te-

repkisérletek 0j generacidja ezért kombinalni igyekszik az atlagok fokozatos eltolédasanak és



egy-egy szélsOséges esemény (pl. tartds szarazsag) hatasanak tanulmanyozasat (Fay et al.
2000, Jentsch et al. 2007).

Gyakori az is, hogy parhuzamosan alkalmazzak a II. és a IV. megkozelitésmodot, vagyis
egyidejiileg tobb, klimatikus gradiens vagy gradiensek mentén elhelyezkedd dkoszisztémaban
végeznek terepi kisérletes manipulaciokat. Az ilyen kutatasok soran lényeges a modszerek
egységes megvalasztasa (pl. a klimatényez6k modositasanak modja és mértéke, a mintavételi
és mérési eljaras; Weltzin et al. 2003). Egy ilyen kombinalt, allomany 1éptéka terepi
klimaszimulacios kisérletben hat eurdpai orszagban azonos modon vizsgaljak cserjés 6ko-
szisztémak valaszat a fokozatos melegedésre vagy a vegetacios periodus cstcsidoszakaban
eloidézett tartds aszalyra (FP5 VULCAN /Vulnerability assessment of shrubland ecosystems
in Europe under climatic changes/ projekt; pl. Beier et al. 2004, Estiarte et al. 2008, Llorens et
al. 2004, Penuelas et al. 2007, Prieto et al. 2009). E projekt részeként hazankban a Duna-Tisza
kozi Homokhatsagon, Fiilophaza mellett egy fehér nyar gyokérsarjak kolonizalta éveld nyilt
homokpusztagyep (Festucetum vaginatae) dllomanyban zajlik klimaszimulacios terepkisérlet.
Ez az atmeneti, pusztagyep- és erdéfoltok dinamikus mozaikja alkotta homoki vegetacid
(részletesebb jellemzését lasd a II1.1.2.2. fejezetben), foldrajzi kiterjedése nyugati hataran,
varhatoan kiilonosen érzékenyen reagal majd a klimavaltozasra (Gosz & Sharpe 1989, Risser
1995). Az itt beallitott terepkisérletben az 6koszisztéma szamos komponensének valtozasat
vizsgaljak a homérséklet és a csapadékmennyiség modosulasanak hatasara. Ilyen példaul a
novényzet fenologiaja, kompozicidja és tomegessége, az uralkodd névényfajok okofiziolo-
giaja, avarlebomlas, asvanyi tapanyagforgalom, talajlégzés és a talajlako fonalféreg egytitte-
sek szerkezete (Bakonyi et al. 2007, Estiarte et al. 2008, Kalapos et al. 2008, Kovacs-Lang et
al. 2006a,b, Lellei-Kovacs et al. 2008, Penuelas et al. 2007, Prieto et al. 2009). Ebbe a vizsga-
latsorozatba kapcsolodtam be méréseimmel, amelyek a novényi anyagesere-mitkodés és a le-
vélmorfologiai sajatsagok valaszanak megismeréséhez jarulnak hozza.

A klimavaltozas novénytakarora gyakorolt varhato, vagy jelenleg is észlelhetd hatasainak
sokfélesége, az egyedi ¢és faji szintli valaszoktdl a tarsulasszerkezet és az 6koszisztéma funk-
cidk megvaltozasaig, a témaval foglalkozo6 szakirodalmi munkak nagy szamaban is tiikrozo-
dik (lasd pl. Cleland et al. 2007, Fekete & Molnar 2005, Hughes 2000, Jentsch et al. 2007,
Rustad et al. 2001, Shaver et al. 2000, Tuba 2005, Tuba & Kaligari¢ 2008, Weltzin et al. 2003
attekintését). E valtozatossag forrasai kozott kell emliteniink, hogy a novényzet az éghajlat-
valtozas (valamint a globalis valtozasok) tobb egyiitt hatd, egymassal interakcioban 1évo té-
nyezdjére reagal, és a rovid id6tartami valaszok gyakran eltérnek a hosszi tavon tapasztalha-

toktol. Tovabba, a levél- vagy egyedszintli valaszokat nem extrapolalhatjuk a szervezddés
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magasabb szintjére (pl. populacio- vagy k6zosségi szintre), noha azok nélkiilozhetetlenek a je-
lenségek magyarazatahoz, értelmezéséhez.

A klima melegedésére adott egyik legmarkansabb, terepi kisérletekkel és hossza tavi meg-
figyelésekkel is igazolt névényi valaszok a fenologiai valtozasok. Példaul a tavaszi lombfaka-
das korabbra tolodasa és/vagy az 6szi lombhullas késdbbre huzodasa, amelyek osszességében
a tenyésziddszak meghosszabbodasat eredményezik, valamint a korabban kezd6d6 vagy hosz-
szabb idejli viragzas (Cleland et al. 2007, Fekete & Molnar 2005, Hughes 2000, Kovacs-Lang
et al. 2006a, Prieto et al. 2009, Suzuki & Kudo 1997, Tuba & Kaligari¢ 2008). Ezek a valto-
zasok kozvetve hozzajarulhatnak az okoszisztéma mas komponenseinek modosulasahoz is.
Ilyen példaul a produkciondvekedés (Pefiuelas et al. 2007, Rustad et al. 2001), egyes névény-
fajok és beporzoik, ill. kartevoik kozotti szinkronizalt populacios kapcsolatok felborulasa
(Cleland et al. 2007, Fekete & Molnar 2005), vagy a fajosszetétel, ill. a fajok, funkcids cso-
portok kozotti tomegességi viszonyok megvaltozasa (Alward et al. 1999, Cleland et al. 2007).
A globalis kornyezeti valtozasok mas elemeire (pl. a CO, koncentraciéo emelkedése, csapa-
dékellatottsag modosuldsa) ugyanakkor nem tapasztaltak lényeges fenoldgiai valaszt, vagy
azok fajspecifikusak voltak (Cleland et al. 2007, Korner et al. 1997). A globalis hémérséklet-
emelkedésnek egy masik, az eddigi megtfigyelések (pl. légifényképek, torténeti adatok) alap-
jan jelenleg is észlelhet6 kovetkezménye egyes fajok és vegetaciozonak foldrajzi elterjedési
hatarainak eltolodasa (Fekete & Molnar 2005, Hughes 2000). Ez akkor érvényesiil, ha a fajok
vandorlasat nem gatolja az éléhelyek felaprozodasa és elszigetelodése. Ennek példai
(szub)mediterran floraclemek, héigényes jovevény fajok megjelenése és terjedése hazankban.
Fajok elterjedési teriiletének vagy tomegességi viszonyainak megvaltozasa bizonyos életfor-
mak gyakoribba valasat is eredményezheti a vegetacioban. Ilyen jelenség példaul a mérsékelt
6vi lomhullatd erdékben egyes babérleveli 06rokzoldek boritasanak novekedése
(laurofillizacio), kuszé cserjék elszaporodasa (lianizacio), vagy szarazgyepekben az egyéve-
sek dominanssa valasa az ével6 fajok rovasara (terofitacio) a klima melegedése vagy ismétlo-
d6 aszalyok nyomén (Fekete & Molnar 2005, Kovacs-Lang et al. 2005, Kroel-Dulay et al.
2006).

Az Okoszisztéma folyamatainak (pl. biomassza produkcid, asvanyi tadpanyagforgalom) a
klimavaltozassal bekovetkezé modosulasa hatterében gyakran a tarsulasban uralkodo funkcios
tipusok kozotti atrendezodések allnak. Példaként emlithetd, hogy a Cs-as fotoszintézisii gyep-
alkotok nagyobb teret nyerhetnek a Cs-esek rovasara a (minimum)hémérséklet emelkedésével
(Alward et al. 1999), a felveheté N tartalom megnovekedésével (Wedin & Tilman 1996),

megemelt CO, koncentracidé mellett egymast kovetd szaraz évek sorozataban (Polley et al.
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2003), vagy csapadéktobblet hatasara (Czobel et al. 2008). Ugyanakkor a két fotoszintézis ti-
pus képvisel6i kozott a tomegességi aranyok ellenkezd iranyu eltolodasa varhaté a magas
homeérsékleti stressz fokozodasaval a forro nyarli, de nem tartésan vizlimitalt éléhelyeken
(Sage et al. 1999), valamint a klimatikus vagy antropogén eredetli bolygatasok gyakorisaga-
nak novekedésével (pl. stlyos aszaly, heves zivatarok, ismétlddo tiizek vagy tallegeltetés
nyoman; Fekete 1994, Hargitai 1940, Kalapos & Mojzes 2008, Sage & Kubien 2003, Viragh
2002, Zoélyomi & Fekete 1994). Sz¢élsoséges idGjarasi események a dominancia-viszonyok at-
alakulasat eredményezhetik egy funkcios csoporton beliil is (pl. csomoés novekedési, Cs-as
éveld pazsitfuvek). Ezt jelzi a Duna-Tisza kozi éveld nyilt homokpusztagyepekben a gyorsabb
regeneraciora képes Stipa borysthenica egyeduralkodova valasa a Festuca vaginata rovasara,
tobb egymast kovetd év (2000 és 2003) szokatlan id6zitésti (tavaszi és kora nyari) aszalya
nyoman (Kovacs-Lang et al. 2005, Kréel-Dulay et al. 2006). Ugyanebben a vegetacidtipusban
Kovacs-Lang et al. (2000, 2006c), tér-id6 megfeleltetéssel a gyep fajgazdagsaganak és
fitomassza produkcidjanak csokkenését, tovabba az életforma- és fajosszetétel jelentds kii-
l6nbségét mutattak ki az ariditas fokozodasaval egy ENy-DK irdnyt klimagradiens mentén.
E gradiens végpontjai (Kisalfold és Kiskunsag) kozott a jelenlegi klimatikus eltérések megfe-
lelnek a régioban varhaté klimavaltozasnak (Bartholy et al. 2004, 2006, Mika 2003). A szer-
z6k hangstlyozzak ugyanakkor a klima kozvetett hatasainak (pl. az erdéboritottsag mértékeé-
nek, a talaj humusztartalmanak), valamint a bolygatas okozta degradacié és regeneracié
egyensulyi dinamikajanak lehetséges szerepét a tapasztalt vegetacios kiilonbségek hatterében.
Tobb vizsgalat utal arra, hogy az ilyen indirekt hatasok, mint a talaj nedvesség- és hozzaférhe-
td nitrogéntartalma vagy a tenyésziddszak hossza, ill. e tényezok klimavaltozassal bekovetke-
76 modosulasai gyakran 1ényegesebb meghatarozoi az 6kologiai rendszerek nettd primer pro-
dukcidjanak (NPP) és szénmérlegének, mint kdzvetleniil a CO, koncentracid és a hdmérséklet
emelkedése. A produkcids valaszok iranyanak és mértékének megitélését megneheziti a val-
tozasok nagy tér- és idéléptéke is. Mérsékelt 6vi és sarkvidéki 6koszisztémakban (erd6kben,
gyepekben ¢és tundran) végzett 2-9 éves terepkisérletek tobbségében példaul a foldfeletti
fitomassza novekedését tapasztaltak homérsékletemelkedés hatasara (Rustad et al. 2001). A
hosszabb tavu (10-100 éves) terepi vizsgalatok és modellek ugyanakkor, tobbnyire valtozatlan
vagy csokkené produkciot josolnak a klima melegedésével ezekben a régiokban (Shaver et al.
2000). A foldhasznalati valtozasokat is szamitasba vevd globalis modellek szerint, a Fold
négy biomjaban felvett nyolc hosszi transzszektbdl hatban nettd szénkibocsatas varhato a
21. szazadban (Fekete & Molnar 2005). A mérsékelt dvben az atlaghémérséklet fokozatos

emelkedésének és a tenyészidészak meghosszabbodasanak kedvez$ hatdsat a névényi pro-
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dukciora, ellensulyozhatja a klima szarazodasa és rendszertelenebbé valasa, kiilondsen az ext-
rém (idozitésti és mértékil) aszalyok és héhullamok. JOl mutatja ezt a produkcié drasztikus (a
becslések szerint kb. 30%-o0s) csokkenése Eurdpa térségében a 2003. évi rendkiviili aszaly
nyoman (Ciais et al. 2005). Ugyancsak erre utal az eurdpai cserjés 6koszisztémakban bealli-
tott klimaszimulacios terepkisérlet-halozatunk 4-5 éves adatsorainak Osszehasonlitasa az
egyes allomasok kozott. Ezek alapjan a fitomassza novekedése az atlaghomérséklet kb.
1 °C-os emelése hatdsara egyre mérsékeltebb volt a mintateriiletek ariditdsanak fokozodasa-
val, a 2003-as év forrd és aszalyos iddjarasa pedig a NPP jelentGs és altalanos visszaesését
okozta (kivéve a legcsapadékosabb, walesi teriileten; Pefiuelas et al. 2007). Egy pannoniai
16szpusztagyep monolitokon végzett haroméves Ontdzéses kisérletben, az éjszaka adagolt csa-
padéktobblet szignifikansan novelte az allomany levélteriilet indexét (LAI) és netté CO, meg-
kotését az extrém szaraz tavasza 2003-ban. Az atlagosnal csapadékosabb 2004-ben ugyanak-
kor, a kezelés nem befolyasolta az allomanyszintii fiziologiai miikddést a nem 6ntdzott kont-

rollhoz viszonyitva (Czdbel et al. 2008).
L.3. A hattérben 4ll6 novényi okofiziolégiai tolerancia-sajatsagok

Noévényi invazid

Novényi invaziok okainak feltdrdsa soran az egyik legfontosabb kérdés, hogy milyen tulaj-
donsagok tesznek egy fajt sikeres 6zonnovénnyé. Baker (1965 cit. in Newsome & Noble
1986) szamos tulajdonsagot felsorol, amely egy ,,idedlis gyomnovényt” jellemez (pl. éveld,
csirazasa nem igényel specialis kornyezeti feltételeket, gyorsan novekszik, koran viragzik, sok
magot hoz, dnbeporzasra és vegetativ szaporodasra is képes és jo kompetitor). A szerz6 maga
is hangsulyozza, hogy egy ilyen altalanos karakter-egyiittessel bird, ,,szuper generalista” no-
vény természetesen nem létezik. Ugyanakkor, az invazids képességért felelds faji bélyegek
meghatarozasat célzo kutatasok azt mutatjak, hogy bizonyos tulajdonsagok gyakran jelennek
meg invazios fajoknal. Az ilyen iranyu vizsgalatoknak két f6 megkozelitésmodja ismeretes.
Az 1j él6helyre behatold invazids jovevény biologiai sajatsagait vagy az ott €16 6shonos fajo-
kéval hasonlitjak 6ssze (pl. Baruch & Goldstein 1999, McDowell 2002, Pattison et al. 1998,
Radford & Cousens 2000, Yamashita et al. 2000, 2002), vagy — ritkabban — az ott meghono-
sodott, de nem invazids fajokéval vetik egybe (pl. Mihaly & Botta-Dukat 2004, Muth &
Pigliucci 2006). Esetenként a vizsgalatokba mindharom csoportot bevonjak (pl. Smith &
Knapp 2001). Tébb példa van ugyanazon faj éshonos, és 11j foldrajzi régioban tomegesen ter-

jedd populéacidinak dsszehasonlitasara is (Bossdorf et al. 2005, Hierro et al. 2009, Molnar et



al. 2000). Egy invazios esemény kimenetelét — az 1.2.2. fejezetben mar emlitett ¢léhelyi jel-
lemzok mellett — az adventiv fajok taxonomiai helyzete is befolyasolja (pl. Mihaly & Botta-
Dukat 2004, Tamas 1999). Ezért a vizsgalatokat gyakran egyazon, vagy hasonlo terméhelyen
elofordulo, rokon fajokon végzik (pl. Baruch & Goldstein 1999, McDowell 2002, Muth &
Pigliucci 2006, Radford & Cousens 2000, Rejmanek & Richardson 1996, Smith & Knapp
2001). A vizsgalatok tobbségében, a tanulmanyozott faji bélyegek koziil elsésorban a szapo-
rodasbioldgiai sajatsagok (pl. a jo diszperzios képesség rovid és hosszu tavon, a gyors csira-
zas a kornyezeti tényezOk széles skalajan, vagy a rovid életciklus) és a jelenlegi (széles vagy
az 0j teriilethez klimatikusan hasonld) foldrajzi elterjedés bizonyult meghatarozonak egy jo-
vevény faj invazios sikere szempontjabol (Alpert et al. 2000, Baker 1965 cit. in Newsome &
Noble 1986, Botta-Dukat 2007, Burke & Grime 1996, Dukes & Mooney 1999, Mihaly &
Botta-Dukat 2004, Radford & Cousens 2000, Rejmanek & Richardson 1996). Mindketté 6sz-
szefiigg(het) a ndvény okofizioldgiai toleranciajaval.

A gyors csirdzasnak vagy a jobb csirazoképességnek az egyik fontos eleme lehet példaul,
hogy a ndvény un. ,,gap-sensing” vagy ,,gap-detecting” mechanizmussal rendelkezik. Ennek
lényege, hogy magjainak csirdzasat olyan kiilsé kornyezeti tényez6k indukaljak, amelyek
megtelepedésre alkalmas nyilt talajfelszint jeleznek a novény szamara (pl. hémérsékletinga-
dozas, a voros/tavoli vords fény megemelkedett aranya, magas nitrat koncentracio; Grubb
1988). Tomegesen terjedd idegen- vagy 6shonos flifajok megtelepedésére, természetes vagy
ember altal fenntartott gyepekben ugyanis gyakran az ilyen hianyfoltok teremtenek lehetdsé-
get, amelyek keletkezését elosegitik a fokozodo emberi bolygatasok (pl. a tallegeltetés és ta-
lajer6zio; Fekete 1994, Hargitai 1940, Matus & Papp 2006, Nishimoto & McCarty 1997,
Viragh 2002, Zolyomi & Fekete 1994), ill. a klimavaltozas (pl. gyakoribb aszalyok; Kovacs-
Lang et al. 2005, Kroel-Dulay et al. 2006). A nyilt talajfoltokon a hémérséklet napi fluktuaci-
oja jelentésebb mértékil, mint egy zart novényzettel boritott felszinen (Benech Arnold et al.
1988, Thompson et al. 1977). T6bb invazios gyomnovényrdl és terjedd Gshonos fajrol bebi-
zonyosodott, hogy csirazdsukat a homérséklet napi ingadozasa inditja meg, ill. serkenti
(Benech Arnold et al. 1988, Nishimoto & McCarty 1997, Thompson et al. 1977). Korabbi
vizsgalatok arra is ramutattak, hogy a Cys-es fotoszintézisi névényfajok csirdzasa altalaban
nagyobb héigényli, mint a Cs-asoké (pl. White et al. 2001). Munkam soran ezért, egy kisérlet-
sorozat elso részeként, terjedési képességét és fotoszintézis tipusat tekintve eltérd ot pazsitfii-
faj csirazasat hasonlitottam Ossze allandé és napi ingadoz6 hémérsékleten.

Széles foldrajzi elterjedésii fajok sikeres 6zonnovénnyé valasa hatterében, legalabbis rész-

ben, tag okologiai tiir6képességiik huzédhat meg. A sokféle élohelyre behatolni képes invazi-
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os novények a klimatikus és edafikus tényezék széles skaldjaval taldlkoznak, amelyekkel
szembeni nagy tolerancia mar a Baker (1965 cit. in Newsome & Noble 1986) altal kiemelt ka-
rakterek kozott is szerepel. A novényi élettani sajatsagok szerepe az invazids sikerességben
még viszonylag kevéssé feltart. Egyes szerz6k magasabbnak talaltak invazios fajok fotoszin-
tetikus teljesitményét a hasonlo éldhelyi eléfordulasu és életformaju 6shonos rokonaikéhoz
képest (Baruch & Goldstein 1999, McDowell 2002, Pattison et al. 1998). Az altaluk vizsgalt
0zonnovények tovabba hatékonyabbnak bizonyultak a forrasok (viz, nitrogén) hasznositasa-
ban, vagy magasabb novekedési iitemet (RGR) értek el. Smith & Knapp (2001) eredményei
szerint ugyanakkor, a hosszafiivii prérin idegenhonos (invaziods) és 6shonos fajok szénasszi-
milacios és biomassza allokacios sajatsagai egyontetiien nem kiilonboztek, csupan egyes,
azonos funkcids csoportba tartozo fajparoknal tértek el. Ez a kiilonbségek fajspecifikus volta-
ra ¢és az egzotak fajonkénti vizsgalatanak sziikségességére hivja fel a figyelmet. Az eddigi ku-
tatasi eredmények arra utalnak, hogy szamos 6z6nndvény, morfoldgiai és fiziologiai tulajdon-
sagait tekintve nagyobb foki modosulasi képességgel bir a termdhelyi kornyezet megvaltoza-
(Alpert et al. 2000, Baker 1965 cit. in Newsome & Noble 1986, Bossdorf et al. 2005, Pattison
et al. 1998, Richards et al. 2006, Yamashita et al. 2000, 2002). Ultrastrukturalis, biokémiai és
biomassza allokacios kiilonbségek mellett, az ¢léhelyi alkalmazkodasnak gyakran fontos ele-
me eltéré morfologiaju és anatomiai szerkezetii levelek kifejlédése a megvaltozott kornyezet-
ben (Fekete & Szujko-Lacza 1973, Lambers et al. 1998, Mojzes et al. 2005, Oguchi et al.
2003, Sims & Pearcy 1992). A levélmorfologiai- és szerkezeti variacid mértékérdl invazids
fajoknal, kiilongsen fiivek esetében azonban még keveset tudunk (Dong & de Kroon 1994,
Molnar et al. 2000, Smith & Knapp 2001).

Térben valtozatos vagy idoben valtozékony élohelyen a fényklima az egyik leggyakrabban
és legmarkansabban valtozo kornyezeti tényez6; a nap jarasa, a felhdzet valtozasa és a lomb-
satron belill a levelek mozgasa kovetkeztében (Pearcy et al. 1996). Ez megkovetelheti, hogy a
levél miikddése, igy a CO, és H,O gazeseréje is képes legyen gyorsan ¢és hatékonyan kdvetni
a fénykornyezet modosulasat ugy, hogy biztositsa a fotoszintézis szén-dioxid sziikségletét a
lehetd legkisebb vizveszteség aran. Ez az illeszkedés a gazcserenyilasok nyitottsaganak szaba-
lyozasan keresztiil valosul meg (Jones 1992, Nobel 1983). A sztomak nyitottsaganak jellemzo
mutatdja a sztomas vizparavezetd képesség (konduktancia, g;), azaz a levél egységnyi feliile-
térdl egységnyi id6 alatt, a mezofillum paratelt légtere és a kiilsé légtér kozotti egységnyi
vizgdzgradiens hatasara eltavozo vizgbézmennyiség. Jelentés variacio létezik a novényvilag-

ban a gazcserenyilasok fénykovetd valaszanak hatékonysagaban, még lagyszaru novényeken
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beliil is (Knapp & Smith 1990, Ogren & Sundin 1996). Erdei aljnovényzetben, mély drnyék-
ban €16 fajoknal az egymast koveto rovid fényperiddusok hatékony kihasznalasat biztosithatja
a gazcserenyilasok gyors kinyilasa a fényfelvillanasok hatasara, vagy vizparavezetd képessé-
giik viszonylag magas szinten tartasa a felvillanasok kozotti arnyékperiodusok alatt is
(Kirschbaum & Pearcy 1988, Ogren & Sundin 1996). A sztomék miikodésének ilyen szabé-
lyozasa hozzajarulhat a fotoszintézis gyorsabb fényindukcidjahoz. Ez a folyamat azt jelenti,
hogy egy hosszabb ideig s6tétben vagy alacsony fényen tartott ndvényt megvilagitva, a szén-
asszimilacio liteme fokozatosan emelkedik, és egy hosszabb (tobbnyire néhany perctdl egy
oraig terjedd) id6 alatt eléri az egyensulyi (steady state) szintjét (Pearcy et al. 1996). A folya-
mat sebessége, a gazcserenyilasok nyitottsagan kiviil, fiigg a Calvin ciklusban részt vevd
cidjanak és a szikséges metabolitkészlet felépiilésének gyorsasagatol. Cs-es novényeknél a
fényindukcié tovabbi komponense lehet a Cs-es ciklus enzimeinek (pl. PEP karboxilaz,
piruvat-foszfat-dikindz) aktivizalddasa, valamint az anyagcseretermékeknek a levél mezo-
filluma és a nyalabhiively parenchima sejtek kozotti szallitasahoz sziikséges, nagy energidji
metabolitkészlet felépitése (Furbank & Walker 1985, Horton & Neufeld 1998, Pearcy et al.
1996, Sage & McKown 2006). Sage & McKown (2000) szerint ezek a szerkezeti és miiko-
désbeli kényszerek fontos szerepet jatszhatnak abban, hogy a Cs-es novények altalaban ke-
vésbé hatékonyak a fényfelvillanasok hasznositasaban arnyékos élhelyeken, mint Cs-as ro-
konaik. Fényben gazdag, de idészakosan nedvességlimitalt élohelyeken (pl. félszaraz gyepek-
ben) ezzel szemben, a fényintenzitas csokkenésekor a gazcserenyilasok gyors sziikiilése je-
lenthet elényt, amely potencialis szénnyereség rovasara ugyan, de hatékonyabb vizmegtakari-
tast tesz lehetévé. A pazsitfiivek csaladjara jellemz6 sztomatipus nagyobb mértékben képes
nyitottsagat modositani a silyzo alaku zardsejtek turgoranak megvaltozasakor, mint a vese
alaku zarosejtekkel rendelkezé sztomak (Hetherington & Woodward 2003). Ezért a fiivek le-
veleinek gazcseréje gyorsabban és hatékonyabban tudja kovetni a kornyezeti tényezék meg-
valtozasat mas fajokéval Osszehasonlitva. Fufajoknal elsdsorban vizhidnystressz hatdsara
vizsgaltak a nettd fotoszintézis ilitemének és a gazcserenyilasok vizparavezetd képességének
valtozasat (pl. Colom & Vazzana 2003, Ghannoum et al. 2003, Kalapos et al. 1996, Morse et
al. 2002, Pugnaire & Haase 1996, Stuart et al. 1985, Xu et al. 2006). A fényklima modosula-
sara adott sztomavalaszukkal ugyanakkor kevés tanulmany foglalkozik (Dias-Filho 2002, Fay
& Knapp 1993, 1995, Knapp 1993). Knapp (1993) a hosszafiivii préri valtozékony fényklima-
jan kisebb amplitadoji, ezért fiirgébb sztomavalaszt mutatott ki a Cys-es fiifajoknal a

C;-asokéhoz viszonyitva, amelyet iddszakosan vizlimitalt élohelyeken a Cy-esek sikerességét
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meghatarozo egyik lényeges sajatsagnak tekint. Ugyancsak hianyos a tudasunk arrol, hogy va-
jon hozzajarulhat-e a levél gazeseréjének hatékonyabb kornyezeti valasza fajok invazios haj-
lamahoz. Hamerlynck (2001) példaul fontos szerepet tulajdonit a sztomamozgas fénykovetd
dinamikajanak az invazios Cs-as fasszaru Ailanthus altissima sikeres megtelepedésében, kont-
rasztos fényklimaju, ember altal atalakitott ¢l6helyeken. Vizsgalataim ezért hozzajarulhatnak
a kérdéskor teljesebb megértéséhez.

Invazids és nem invazios fiifajokon, a levélszintii 6kofiziologiai tulajdonsagok kornyezeti
valaszanak két tipusat tanulmanyoztam. /. Egységes korilmények kozott kifejlodott levelek
pillanatnyi CO, és H,O gazcseréje azonnali valaszanak hatékonysagat a fényklima gyors id6-
nak és szerkezetének valtozatossagat. (A 2. kisérletben a levélmintak mas-mas novényegyed-
rél, azaz nem feltétleniil azonos genotipusrdl szarmaztak a két kornyezetben /lasd a I1.1.2. és a
11.1.4.1. fejezetben/. Ezért vizsgalataim nem a szoros értelemben vett fenotipusos plasztikus-
sagot mérték, hanem a fenotipuson leolvashaté teljes, genetikai és fenotipusos variaciot.)
Ezeket a sajatsagokat hasonlitottam dssze négy hazai tomegesen terjedd (két idegenhonos in-

vazios és két dshonos) és két tomegben nem terjedd pazsitfiifajnal.

Klimavaltozas

A novénytakard allomanyszintli jellemzdinek (pl. szerkezet, elsédleges produkceid, tapérték
stb.) a varhat6 klimavaltozasra adott valaszaban fontos szerepet jatszhat a jellemzd tomeges
fajok, ill. fajcsoportok 6kofiziologiai toleranciaja, kiilondsen az élettani és az ahhoz kapcsolo-
do morfologiai sajatsagaik fenotipusos modosulasi képessége (plasztikussag, akklimacio).
Ezek révén megvaltozhat novekedésiik, s ezaltal a novényk6zosség dominancia-viszonyai és
fajosszetétele. Ahogyan arra néhany klimaszimulacids terepi kisérlet eredménye ramutat, a
szarazsaggal vagy a magasabb hémérséklettel szemben mutatott tiir6képességnek, vagy éppen
az alacsony hémérsékleti stressz mérséklodésére adott pozitiv valasznak egyik fontos megha-
tarozoja a stabil fotoszintetikus (ill. fotokémiai) miikodés fenntartdsa (Gielen et al. 2007,
Knapp et al. 2002, Llorens et al. 2003, 2004). Ebbdl a szempontbol 1ényeges szerepe lehet a
szénasszimilacios teljesitmény helyreallasi képességének is a korlatozé hatds megsziinésével
(Llorens et al. 2003, Loik et al. 2000, Swemmer et al. 2006), valamint a levélmorfologiai,
-fenolégiai és biomassza allokacios valaszoknak (Llorens et al. 2002, Parsons et al. 1994,
Prieto et al. 2009, Swemmer et al. 2006, Valkama & Kozlov 2001). Megemelt 1égkori CO,
koncentracié hatasara, rovid idGtartamu iiveghazi és szabadfoldi kisérletekben gyakran ta-

pasztaltak a netto fotoszintézis-iitem és/vagy a biomassza produkcié novekedését. Ennek hat-
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terében allhat a fénylégzési szénveszteség csokkenése (Cs-as névényeknél), valamint a
gazcserenyilasok nyitottsaganak mérséklédése, s ezaltal a kisebb transpiracios vizveszteség és
hatékonyabb vizhasznositas (Sage & Kubien 2003, Sage et al. 1999, Tuba 2005, Tuba &
Kaligari¢ 2008). Noha egyes novényfajoknal (pl. a magashegységi Pinus aristata-nal), évgyi-
riivizsgalatokkal hossza tavon is kimutattdk a CO, koncentracié emelkedésének kozvetlen
szerepét a novekedés litemének fokozodasaban (Hughes 2000), termShelyi koriilmények ko-
z6tt sokszor a vartnal mérsékeltebb, vagy el is marad a szénasszimilaciés novekmény. Ennek
egyik oka lehet, hogy mas forrasok (pl. viz, asvanyi tapanyagok) mennyisége nem novekszik
ezzel egyidejileg, igy ezek valnak a CO, felvétel korlatozo tényezdjévé. Tovabba, a szénel-
nyeld kapacitast limitalhatja a parhuzamosan névekvd hémérséklet (Fekete & Molnar 2005),
vagy a fotoszintézis végtermékgatlasa (Nagy & Tuba 2008). A kozosséget alkoto fajok, tobb
évezredes evoluciojuk soran adaptalodhattak is az alacsony (< 280 ppm) CO, koncentracio-
hoz (Korner et al. 1997, Sage & Kubien 2003). A megemelkedett CO, koncentracié ugyanak-
kor fokozhatja a tolerancidt egyes stressztényezkkel szemben (pl. vizhidny, nehézfémek;
Nagy & Tuba 2008, Tuba 2005).

1.4. Megvalaszolandé kérdések és vizsgalt hipotézisek

A tomegesen terjedd és nem terjedd fiifajokkal végzett kisérleteim soran az alabbi kérdése-
ket és hipotéziseket fogalmaztam meg.
1. A levél gazcseréjének vizsgalatanal:
Hatékonyabban valaszolnak-e az invazids Cs-es fifajok gazcserenyildsai a gyorsan valtozd
fénykornyezetre, mint a nem invazios Cs-eseké? Azt feltételeztem, hogy az invazios Cy-es fii-
vek, nem invazios rokonaikkal 6sszehasonlitva,

(1) nagyobb foku vizmegtakaritasra képesek a fényintenzitas hirtelen csokkentését kovetd
atmeneti vagy az 0ij egyensulyi allapotban, mert sztomaik gyorsabban vagy nagyobb mérték-
ben sziikiilnek;

(2) nagyobb szénnyereségre tesznek szert a fényintenzitds ujra magas szintre emelésekor,
mert hamarabb kovetkezik be fotoszintézisiik fényindukcioja. Ebben szerepe lehet a
gazceserenyilasok gyorsabb kinyilasanak.

Mennyire kiilonbozik a levél morfologiaja és szoveti szerkezete az eredeti (erdéspuszta gyep-
foltjai vagy annak helyén kialakult) termdhelyhez képest kiegyenlitettebb kornyezetben (no-
vénynevel6)? A novényhazi kornyezet mikroklimaja megfeleltethetd az erddspusztai

(fél)arnyékos erdéfoltokénak, am nem mimikalja azt. Hipotéziseim szerint:
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(2) a nagy tomegben terjedd (idegenhonos invazids vagy 6shonos) fiivek koziil a C4-esek va-

laszanak amplitidoja kisebb, mint a C3-asoké.

3. A csiraztatasi kisérletsorozatunkban:

A napi hdmérsékletingadozas jobban serkenti-e a tomeges terjedésre képes fiifajok csirazasat
a tomegesen nem terjedd rokonaikéhoz képest? Vizsgalataim soran a kovetkezoket feltételez-
tem:

(1) A tomegben terjedd fiifajok homérsékletingadozas hatasara gyorsabban csiraznak, vagy
jobb csirazoképességet mutatnak az allandé hémérsékleten tartott kontrollhoz viszonyitva.
Ugyanakkor a tomegesen nem terjedd fiivek csirazasat a valtakozo napi homérséklet kevésbé
befolyasolja.

(2) Ezért a hdmérséklet napi ingadozasa mellett, egy fotoszintézis tipuson beliil (Cs-as, ill.
Cs-es), a tomeges térnyerésre képes flifajok csirdzasi sikere (sebessége vagy mértéke) na-
gyobb, mint a tdmegben nem terjedd rokonaiké. Ezaltal a nyilt talajfelszineken megtelepedési
elénnyel indulhatnak.

A klimaszimulacios terepkisérletiinkben arra a kérdésre kerestiik a valaszt, hogy milyen a
fehér nyar gyokérsarjak altal kolonizalt éveld nyilt homokpusztagyep harom meghatarozé no-
vényfajanak valasza a régioban varhato klimavaltozasra. Ez a novénykozosség a kiskunsagi
homoki erddssztyepp egy jellegzetes strukturalis elemét képezi. Feltételeztem, hogy a no-
vénytakard harom jellemzo, tomeges, kiilonbozé novényi funkcios tipust képviseld fajanak
(Cynodon dactylon, Festuca vaginata, Populus alba) 6kofiziologiai tulajdonsagaiban tiikro-
z6dnek a progndzisoknak megfelelden beallitott ho- vagy szarazsagkezelés hatasai. Az eltérd
funkcids tipusok tanulmanyozasa betekintést nytjt az egyedi valaszok valtozatossagaba, ame-
lyek alapjan korlatokkal, kovetkeztetéseket vonhatunk le a fajok, ill. a funkcios csoportok t6-
megességi viszonyaiban varhato valtozasokra. Nem volt célunk a vizsgalt fajok kezelésvala-
szanak statisztikai Osszehasonlitasa, mert ezt a kisérleti elrendezés (az egymastol fiiggetlen
térbeli ismétlések kis szama) nem tette lehetdvé. Nem volt lehetdségilink arra sem, hogy a ki-
sérletben beallitott kezeléseket, a klonalis P. alba esetében kiterjessziik a sarjakat neveld, ve-
lik feltehetéen gyokérkapcsolatban allo faegyedre (,,anyafa”). Kovacsné Lang Edit és munka-
tarsai ugyanakkor kisérletesen igazoltak a klonalis 6sszekottetés jelentdségét a fehér nyar sar-
jak tulélésében (Kalapos et al. 2008). Erre bovebben a P. alba-ra vonatkozd kovetkeztetése-

imnél, a IV. fejezetben térek ki.



II. OKOFIZIOLOGIAI TOLERANCIA-SAJATSAGOK
PAZSITFUFAJOK TOMEGES TERJEDESE HATTEREBEN:
UVEGHAZI KiSERLETEK



IL.1. ANYAG ES MODSZER

I1.1.1. A tanulmanyozott fajkészlet

A vizsgalatokat elsésorban 16sz és homoki erdéspuszta, vagy annak helyén talalhaté szan-
tofoldi gyomnovényzet egyes éveld pazsitfiifajain végeztem. Ezaltal csokkentettem a termo-
helyi és az életformabol adodo varianciat. Az egyetlen nyari egyéves pazsitfii az utak mentén,
kovezet réseiben, taposott gyomtarsulasokban gyakori aszalyfll (Eleusine indica (L.) Gértn.)
volt (Holm et al. 1977, So6 1973), amely a csirazas hdmérsékleti valaszanak tanulmanyozasa-
kor a C4-es fotoszintézisli invazios kategoriat képviselte. A levél gazeseréjének a gyorsan val-
toz6 fénykornyezetre adott valaszat négy Cs-es fiifajnal hasonlitottam 6ssze. Kozottik két in-
vazios fii (a csillagpazsit /Cynodon dactylon (L.) Pers./ és a fenyércirok /Sorghum halepense
(L.) Pers./), valamint két 6shonos, regionalis 1éptékben tomegesen nem terjed6 faj (a fenyérfii
/Bothriochloa ischaemum (L.) Keng/ és az ¢élesmosofii /Chrysopogon gryllus (Torn.) Trin./)
szerepelt. A vizsgalatokhoz valasztott fenti harom invazios faj a vilag legveszélyesebb gyom-
novényei kozé tartozik (Holm et al. 1977). A S. halepense eredetileg a mediterran régidban
dshonos, &m ma mar vilagszerte, igy hazankban is toémegesen 1ép fel magas és stirli allomanyt
képez6é monokulturas termesztésekben (pl. kukorica, szdja, gyapot, cukornad; Czimber 1992,
Erdés 1976, Holm et al. 1977, Hunyadi 1988). A C. dactylon hazankban elsdsorban 10sz- és
homoki legelékon, felhagyott szantokon €s utak szélén valik uralkodova, amelyet az emberi
kultara is nagymeértékben elésegit (Hargitai 1940, Magyar 1933, So6 1973, Zolyomi & Fekete
1994). Kiilfoldi szerzok altal jol dokumentalt mindkét fiifaj sikeres invazidja természetes,
mérsékeltovi fas vagy fatlan vegetacioban is. A S. halepense példaul a hosszufiivii prérin
(Rout & Chrzanowski 2009), a C. dactylon a tengerparti prérin, az aszalyfas (Prosopis sp.)
szavannakon és fenyGelegyes tolgyesekben (Grace et al. 2001) is terjed. A két vizsgalt 6sho-
nos Cs-es fii dél-eurazsiai elterjedésii (Heywood & Jury 2001, Sod 1973). Kozilik a
B. ischaemum gyakran lokalisan tomegessé valik hazai 16sz- és homoki sztyepprétek tallegel-
tetés okozta leromlasa soran (Hargitai 1940, Viragh 2002, Zolyomi & Fekete 1994), vagy mas
nyilt, a masodlagos szukcesszio korai fazisaban 1év6, ruderalis él6helyeken (pl. felhagyott
szantofoldeken); un. belsé invador (Fekete 1994). A C. dactylon és az E. indica a Cs-es foto-
szintézis NAD-ME biokémiai altipusanak képviseldje, mig a masik harom faj NADP-ME
Cy-es (Sage & Monson 1999).

A levélmorfologia és -szerkezet kontrasztos kornyezetre adott valaszanak vizsgalataba — a
gazceseréhez valasztott Cy-es fajok mellett — egy Cs-as fotoszintézisii, eurdzsiai elterjedésti

(Rebele & Lehmann 2001, So6 1973), igy hazankban is 6shonos flifajpart is bevontam.
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Az egyik koziiliik a siskanadtippan (Calamagrostis epigeios (L.) Roth), amely tomegesen ter-
jed sokféle, gyakran emberi tevékenység nyomat 6rz6 éléhelyen (pl. vagasndvényzet, leége-
tett gyepek, homoki gyepek és homoki sztyepprétek degradalt foltjai; Csontos 1996, Rebele &
Lehmann 2001, So6 1973, Tamas 2001). A masik faj a hazankban nagy tomegben nem terje-
do, eredetileg felnyilé szaraz tolgyesekben és szegélyiikon jellemz6 arva rozsnok (Bromus
inermis Leyss.; So6 1973, Szujké-Lacza & Rajczy 1986, Zolyomi & Fekete 1994). Eszak-
amerikai mérsékeltovi gyepekben azonban ez a fii sikeres 6zonndévény (D’Antonio &
Vitousek 1992, Grace et al. 2001, Grilz & Romo 1994).

A csiraztatasi vizsgalatokat az alabbi fajkészleten végeztem: Cy-esek: E. indica (invazios),
B. ischaemum (lokalis térfoglalo), Ch. gryllus (nem terjedd); Cs-asok: C. epigeios (tomegesen

terjedd), F. vaginata (nem terjedo, részletes jellemzését lasd a I11.1.2.3. fejezetben).

11.1.2. A névények nevelésének koriilményei

vényegyedeken hasonlitottam Gssze: a fényben gazdag (max. kb. 2000 umol foton m> s,
szemiarid klimaju természetes él6helyiikon és a kiegyenlitettebb klimajii ndvényneveldben
(mérsékelt, valtozo fényintenzitds, megfeleld viz- és tapanyagellatas). A novényneveléshez
fajonként 3 egyedet gytijtottem be 16sz alapkdzetrdl (Szarkaberki-volgy, Isaszeg hataraban)
és/vagy meszes homokrol (Kiskunsag, Fiilophaza mellett). A novényeket fold alatti vegetativ
hajtasok (tarack, rhizoma) formajaban, talajmonolitokkal egyiitt hoztam be 2002 oktobere és
2004 juliusa kozott. A behozott novényeket, egyedenként egy-egy 4 literes milanyag cserépbe
tiltettem, és az ELTE TTK lagymanyosi épiiletének novényneveldjében egységes korilmeé-
nyek kozott neveltem (IL.1. kép). A levelek gazcseréjét ugyanezeken a begyiijtott novényeken

tanulmanyoztam.
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I1.1. kép. Az ELTE névényneveld szobajanak egy részlete a vizsgalatok alanyaival.

A fold feletti hajtasokat, a begyiijtéskor és azt kovetden kb. haromhavi rendszerességgel
visszavagtam | cm magassagban, hogy az eltéré idépontban behozott egyedek aktualisan
megmintazott hajtasai kozel hasonld kortiak és méretiick legyenek. A ndvénynevel$ szoba
természetes megvilagitasat egy 1000 W-os halogén lampa fénye egészitette ki aprilistol okto-
berig napi 12 6ran at, novembert6l marciusig napi 9 6ran keresztiil. A cserepek helyét rend-
szeresen valtoztattam a neveldasztalon, hogy csokkentsem a fényeloszlas térbeli heterogenita-
sanak hatdsat. A fényintenzitas deriilt napokon, nyaron atlagosan 440-810 umol foton m?s’,
télen 135-180 pmol foton m™ s™' kozotti volt a levélzet magassagaban. A levegé hémérsékle-
tét és relativ paratartalmat egy nevelGasztalra helyezett HOBO Pro RH/Temp érzékeld és
adatgytijt6é (Onset Computers Inc., Bourne, MA, USA) o6ranként automatikusan rogzitette. A
napi atlaghémérséklet nyaron 24,0 + 4,4 °C, télen 18,5 + 2,3 °C volt, a relativ paratartalom kb.
20% ¢és 80% kozott valtozott a nap folyaman. A névényeket 2-3 naponta dntdztem, és harom-
hetente, cserepenként 0,5 ml asvanyi tapoldattal (13% N, 4,5% P,0s, 6,5% K,0 és mikroele-
mek; Vitaflora) lattam el. A novények a mérések ideje alatt vegetativ fenologiai fazisban vol-
tak. A Ch. gryllus-nal, az egyik egyed (cserép) hajtasainak elpusztuldsa miatt a méréseket

2 egyeden végeztem.
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11.1.3. A levelek gazeseréjének vizsgalata

11.1.3.1. A mérés kivitelezése

A méréseket egy differencialis nyilt rendszer(i infravorés gazanalizatorral (ADC LCA-4 ti-
pus PLC4-B levélkamraval, Analitical Development Co., BioScientific Ltd., Hoddesdon,
Anglia) végeztem 2004. aprilisban, 2004 vagy 2005 junius-juliusa folyaman. A 2004-ben be-
hozott egyedeket csak 2005-ben mintaztam meg, vagyis a novények begyiijtése és a mérések
kozott minden esetben legalabb egy év eltelt. Mintavételi egységnek az egyedet tekintettem
fajonként (n = 3, a Ch. gryllus-nal n = 2). A fliegyedek bokros novekedése biztositotta tobb
hajtas mintavételezését, ezért az egyedi valasz pontosabb becslése érdekében 1-4 ismételt mé-
rést végeztem a hajtasok feliilrél a 2. vagy 3. teljesen kifejlodott, ép levelein. Egy-egy elemi
mérés soran egyszerre 2-4 levelet helyeztem a levélkamraba atfedés nélkill, de minden mért
levelet csak egyszer mintaztam meg. A levél gazeseréjének titemét teriiletegységre vonatkoz-
tattam, ahol a kamraba helyezett levéllemezek Osszteriiletét szélességiik Gsszegének és a le-
vélkamra hosszasaganak (mindig 2,5 cm) szorzataként szamoltam ki. A mérés menete az

alabbi harom fazisbol allt. 1. fazis: a levélmintat 1300 pumol foton m? s’

aramlasstriiségl
aktinikus fehér fénnyel vilagitottam meg a gazcsere paraméterek (A, g, Ci) egyensulyi
(steady state) értékének eléréséig (fotoszintetikus fényindukcid). A ndvénynevelében, vagy
kozvetleniil a mérést megel6zéen a laboratoriumban a termdhelyihez képest mérsékelt fényin-
tenzitashoz inkubalddott leveleken ez viszonylag hosszu id6t (kb. 50-80 perc) vett igénybe.
2. fazis: a fényintenzitist 270 pmol foton m? s'-ra csdkkentettem egy 1épésben (10-15 s
alatt), a fény utjaba helyezett 3 db neutralis sziirével az Gjabb egyensuly beallasaig (25-
30 perc). A szlirok a fény spektralis dsszetételét nem modositottak. 3. fazis: a fényintenzitast
Gijra 1300 pmol foton m™ s™'-ra emeltem a sziirék eltavolitasaval. igy az elézéleg (az 1. fazis
alatt) egységesen magas fényhez inkubalt leveleken mértem a fotoszintetikus fényindukciot,
amely ezaltal kb. fele annyi id6 (25-30 perc) alatt bekovetkezett, mint az 1. fazisban. Az
1300 pmol foton m?s™ fényintenzitashoz tartozo egyensulyi nett6 szénasszimilacios iitemnek
(A) a 3. fazisban mért steady state értéket tekintettem. Az alkalmazott magas és alacsony
fényintenzitas (1300, ill. 270 umol foton m™ s'l) kozelitéleg megfelel egy természetes 16sz er-
déssztyepp vegetacioban, a gyepallomany felett deriilt idében atlagosan mérhet6 értékeknek
napfényen (1400-1750 pumol foton m? s'l), ill. a cserjék lombjanak (részleges) arnyékaban
(270-430 pmol foton m™ s, Mojzes 2002). A gazcsere paraméterek pillanatnyi értékeit a mé-
rémiiszer — von Caemmerer & Farquhar (1981) 6sszefliggései alapjan — a mérés idétartama

alatt folyamatosan szamitotta, és 30 s-onként automatikusan rogzitette. A mérés soran az al-
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lando kornyezetet a levélkamraban a mérérendszer mikroklima-szabalyozo egysége (ADC
LC4-LMC-002/B LMCCS, Analitical Development Co., BioScientific Ltd., Hoddesdon, Ang-
lia) biztositotta az alabbi beallitasok szerint: 350 vpm kiils6 (referencia) CO, koncentracio,
40%-o0s relativ paratartalom, 25 °C-os hémérséklet. A levélkamraban a levegd 250 pmol s~

allando sebességgel aramlott.

11.1.3.2. A mért adatok feldolgozasa

A rogzitett gazcsere paraméterek koziil a nettd fotoszintézis iitemét (A, pmol CO, m™ s™),

a gazeserenyilasok vizparavezetd képességét (sztomas konduktancia, g, mmol H,O m?s™) és

a mezofillum bels6 1égterében a CO, parcialis nyomasat (C;, vpm) hasznaltam fel, amelyekb6l

az alabb felsorolt mutatokat szamoltam ki.

(1) Az 1. és a 2. fazis kozotti atmeneti (tranziens) allapot — azaz a fényintenzitas 1300-rol

270 pmol foton m™ s”'-ra csdkkentését kivetden a gazeserenyilasok részleges zarodasanak

szakasza — jellemzésére:

tg csokken a gazcserenyilasok részleges bezaroédasahoz sziikséges id6 (s): a neutrélis szii-
rék behelyezését kovetden a g monoton csokkenésének idStartama egy lokalis
minimum értékig;

Vg _csokken a sztomazarodas sebessége (mmol H,O m? s min™): az eltelt id6 fliggvényé-
ben felvett g; gorbe monoton csdkkend szakaszara linedris regresszidval illesz-
tett egyenes meredeksége (Fay & Knapp 1993, 1995 nyoman);

tA csokken a netto szénasszimilacids iitem monoton csdkkenésének idotartama (s). Megha-
tarozasa: mint a ty csskken Valtozoé;

ties zar a sztomak részleges bezarodasanak idokésése (s) az A visszaeséséhez képest
(tg_csokken = tA_csokken)s

PWUEisiseg @ sztomazarodas késésébol (az A és a g aszinkron csokkenésébol) szarmazo
nettd vizveszteség. Az A/gs hanyadossal kifejezett pillanatnyi vizhasznositasi
hatékonysag (PWUE, mmol megkététt CO, mol ™ elparologtatott viz) valtoza-
sanak integralt értéke: a gorbe feletti teriilet az eltelt id6 és a PWUE kozotti
Osszefliggés monoton csokkend, majd a korabbi egyenstlyi vagy anndl maga-
sabb értékig monoton névekvé szakaszaban. Ertékét az aldbbiak szerint sza-
moltam, az ingadozasok okozta ,,zaj” csokkentésére is torekedve. 1. Kiindulasi
egyensulyi PWUE értéknek a neutralis sziir6k behelyezését megel6zd, utolso
10-13 perc rogzitett értékeinek (20-26 adat az ingadozas mértékétdl fliggden)
atlagat tekintettem. Horton & Neufeld (1998) hasonlé szamitast alkalmazott
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Amax ertekének megallapitasakor. 2. Az atmeneti allapotban az egymast kovetd
adatpontokbdl haromtagli mozgodatlagot képeztem (Quinn & Keough 2002), és
az igy kapott j gorbe egymas utani pontjai és az egyensulyi A/g, érték altal
meghatarozott részteriileteket Osszegeztem. 3. Az egyensulyinal magasabb

PWUE értékek eltérését az egyensulyitol, negativ eldjellel vettem figyelembe.

(2) A 3. fazis, azaz a fényintenzitas 270-rél jra 1300 umol foton m™ s™'-ra emelésével kival-

tott fotoszintetikus fényindukci6 jellemzésére:

tA ns

tginé

tkésﬁnyit

SA/Ci

az egyensulyi A 90%-anak eléréséhez sziikséges id (s). Ertékét a fényintenzi-
tas emelését kovetd szakaszra illesztett szigmoid (Boltzman) fiiggvény segitsé-
gével hataroztam meg. A fiiggvény valasztasat az indokolta, hogy a klasszikus
fényindukcios valasz soran a nettd fotoszintézis intenzitisa szigmoid gorbe
szerint emelkedve éri el az egyensilyi szintet, kiilonosen akkor, ha a g, kezdeti
értéke alacsony (Kirschbaum & Pearcy 1988, Pearcy et al. 1991).

az egyensulyi g, 90%-anak eléréséhez sziikséges id6 (s). Szamitasa: mint a
tA_ns Valtozoé.

a sztomak kinyilasanak idékésése (s) az egyensulyi A visszaallasahoz képest
(tg ns — ta_ns);

a sztomas limitacio mértéke a fotoszintézis fényindukcioja soran. Vagyis, az A
¢és a C; kozotti Osszefiiggésre linearis regresszioval illesztett egyenes meredek-
sége abban az iddszakaszban, ahol az A és a C; egyarant monoton emelkedik.
Minél nagyobb mértékben fligg ugyanis a fotoszintézis fényindukcidja a
gazceserenyilasok kinyilasanak gyorsasagatol, és kevésbé a mezofillum enzim-
¢és metabolitkészletének aktivalodasi sebességétdl (biokémiai limitacio), annal
vekedésével, és megkozelitheti a steady state koriilmények kozott felvett foto-
szintézis—CO, valaszgorbe linedris szakaszanak meredekségét (Pearcy et al.

1996).

(3) Az 1300 és a 270 umol foton m™? s™ fényintenzitashoz tartozé egyensilyi allapot jellemzé-

sére:

Ags

a sztomavalasz relativ amplitudoja. Az 1300 és a 270 pmol foton m? s fény-
intenzitashoz tartozé egyensulyi g, érték kiilonbsége az 1300 pmol foton
m™ s™-hoz tartozé érték szazalékaban kifejezve (%). Az egyensilyi g, értéke-
ket az utolsé 20-26 rogzitett adat atlagolasaval szamoltam az 1. és a 2. fazis-

ban.
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AA az A csokkenésének relativ amplitidéja. Az 1300 és a 270 pmol foton m™ s
fényintenzitashoz tartozé egyensulyi A érték kiilonbsége az 1300 pmol foton
m™ s'-hoz tartoz6 érték szazalékaban kifejezve (%). A 270 umol foton m? s
fényintenzitdshoz tartozé egyensulyi értéket a g-hez hasonlé moédon, az
1300 pumol foton m? s-hoz tartozot a 3. fazisban illesztett szigmoid fligg-
vénybdl hataroztam meg.

PWUE,7 a PWUE egyensulyi értéke 270 umol foton m™? s fényintenzitason. Szamitsa:
a 2. fazis utolso 20-26 rogzitett értékének atlagolasaval.

PWUE 300 a PWUE egyensulyi értéke 1300 pmol foton m?s! fényintenzitason. Meghata-
rozasa: a PWUE,7o-hez hasonldo modon a 3. fazisban.

Az adatok statisztikai értékelését az egy egyeden végzett 2-4 mérés atlagan, mint a legki-
sebb fiiggetlen mintan végeztem (egy mérés esetén magat az elemi mérést hasznalva). A fenti
valtozok atlagértékeinek kiillonbozdségét harom faj kozott (a C. dactylon, a S. halepense és a
B. ischaemum) egytényezés ANOVA-val, majd annak szignifikans volta esetén Tukey HSD
post hoc teszttel vizsgaltam (Quinn & Keough 2002, Sokal & Rohlf 1981). Fajonként paros
t-probaval hasonlitottam Ossze a g, az A és a PWUE egyensulyi értékeit 270 és 1300 pmol
foton m? 7! fényintenzitason, valamint az A és a g egyidejii vagy egymassal 0sszefiiggd
valtozasainak nagysagat, ill. idotartamat. (Azaz paronként ty cssiken €S tA csskkens AZs €8 AA,
ta ns €8 tg ng, te csokken €8 by ng, tkes zar €8 ties nyit, PWUE270 és PWUE1300, az egyensulyi g, 270 és
1300 pmol foton m™ s fényintenzitason, az egyensilyi A 270 és 1300 pmol foton m™ s
fényintenzitdson.) A Ch. gryllus-nal a kis mintaelemszam miatt (n = 2, lasd a 11.1.2. és a
I1.1.4.1. fejezetet), a fenti valtozoparok Osszehasonlitdsat nem-paraméteres eldjel-probaval
végeztem (Précsényi 1995, Sokal & Rohlf 1981), a masik harom fajnal kapott értékektdl vald
eltéréseik szignifikanciajat pedig Kruskal-Wallis teszttel és megfeleld post hoc teszttel (Mul-
tiple comparisons of mean ranks for all groups) ellendriztem. A kapott eredmények megerdsi-
tésére, a szamitott mutatoknal a két invazios fii (a C. dactylon és a S. halepense) és a két nem
invazios faj (a B. ischaemum és a Ch. gryllus) egyedenkénti atlagértékeit a fenti parositas sze-
rint sszevontam, és ezaltal a mintanagysagot is névelve (invaziés n = 6, nem invazioés n = 5),
statisztikai elemzést végeztem az igy képzett fajcsoportokra is. A fajesoportok atlagai kozotti
eltérések szignifikanciajat kétmintas t-probaval vizsgaltam, a normalis eloszlas feltételének
(Shapiro-Wilk teszt) sériilése esetén nem-parametrikus Mann-Whitney u-tesztet (Sokal &
Rohlf 1981) hasznaltam. Egy fajcsoporton belill az dsszetartozo valtozokat paros t-probaval
hasonlitottam 6ssze. Minden kiilonbséget p < 0,05 valdsziniiségi szinten tekintettem szignifi-

kansnak. A kis mintaméretek miatt a 0,05 < p < 0,1 marginalis szignifikanciat tendenciaként
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értelmeztem. A fenti statisztikai probakhoz, valamint a linedris ¢és a szigmoid fiiggvények il-
lesztéséhez a Statistica 8.0 programcsomagot hasznaltam (StatSoft Inc., Tulsa, USA). Ett6l
csak a Ch. gryllus-nal a paros eldjel-probak esetén tértem el, amelyeket Précsényi (1995)

munkaja alapjan szamoltam.

11.1.4. A levelek morfologiajanak és belso szerkezetének elemzése

A méréseket, valamint a fénymikroszkopos anatomiai vizsgalatokhoz a levélkeresztmet-
szetek készitését Li Juan Han kinai vendégkutatoval egyiittmiikodésben végeztem, aki 2004-

2005-ben az ELTE Novényrendszertani és Okoldgiai Tanszékén tartozkodott.

1I.1.4.1. Mintavétel

A novényhazban nevelt novényeken a méréseket 2004 oktoberében végeztiik, fajonként 10
(egyedenként 2-6) hajtas feliilrdl a masodik teljesen kifejlett, ép levelén. Koziilikk fajonként 5
(egyedenként 1-3) levél morfologiajat és szerkezetének durva mutatéit tanulmanyoztuk, a ma-
sik 5 levélnek pedig fénymikroszkopos anatomidjat elemeztiik. Amennyiben ugyanarrol az
egyedrdl 2-3 levelet is mértiink, a mért értekek atlagat tekintettiik az egyedet reprezentald
(legkisebb fiiggetlen) mintanak (n = 3, a Ch. gryllus-nal n = 2). Az 6sszehasonlitasul szolgalo
terepi mintavétel soran ugyanezt az eljarast alkalmaztuk egy nagyobb mintanagysaggal. A ter-
mohelyen rendelkezésre allo nagyobb alapsokasag, ugyanakkor nagyobb egyedi variancia
miatt ugyanis, a leveleket a vizsgalt fajok 10-10 kiilonboz6 egyedérdl, azaz egymastol fiigget-
len hajtasokrol gyijtottik be (n = 5). A mintavétel 2005. juniusban tortént a Go6dolloi-
dombvidék peremén, Isaszeg hataraban (Budapesttdl 25 km-re keletre) htizodo Szarkaberki-
S. halepense, amelynek korabbi allomanya a Szarkaberki-volgy hataraban a kukoricatablaval
egylitt megsemmisiilt mintavételiink idejére. Ezért a fiifajnak egy budapesti, utsz¢éli gyomno-
vényzetben nétt allomanyat mintaztuk meg. A leveleket paratelt 1égter(i nedveskamrakba
gytjtottiik be, és a morfologiai és szerkezeti mutatok mérését kozvetleniil a begytijtés utan,
1 napon beliil elvégeztiik. Az anatomiai vizsgalatokhoz a levéllemez k6zépsd darabjat 96%-os

alkohol, glicerin és desztillalt viz 1:1:1 aranyu elegyében fixaltuk a metszetek készitéséig.
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11.1.4.2. A levelek morfologidjat és durva szerkezetét leird valtozok

pontossaggal), a szélességét (a levéllemez kdzepén, citoplaszt alatt méréokularral; 0,1 mm-es
pontossaggal) és a teriiletét (LI-COR 3000A teriiletméré miiszerrel; LI-COR Inc., Lincoln,
Nebraska, USA; 0,1 cm’-es pontossaggal).

Levélszerkezeten a levél durva szoveti szerkezetét (leaf coarse structure) értettiik. Jellem-
zésére a kovetkez6 harom mutatot hasznaltuk: a levélteriilet és szaraztomeg mérésekkel meg-
hatarozhat6 fajlagos levéltomeget (egységnyi levélteriiletre jutd szarazanyag-tartalom [Leaf
Mass per Area], LMA, g m’z), ¢és annak két komponensét, a levélvastagsagot ([Leaf
Thickness], LT, mm) és az atlagos szoveti slrtiséget (egységnyi levéltérfogat szaraztomege
[Leaf Density], LD, g cm™). A levélvastagsagot a levéllemez kdzepén, a foér és a levél széle
kozott féluton mértiik mechanikus vastagsagmérd miiszerrel (Dial Indicator and Magnetic
Base, a division of Siechert and Wood, Inc. Pasadena, USA; 0,01 mm-es pontossaggal). A le-
veleket szaritoszekrényben 90 °C-on 3 oraig (sulyallandoségig) szaritottuk, majd analitikai
mérlegen 0,1 mg-os pontossaggal megmértiik a szaraztomegiiket. A levél fajlagos tomegét
szaraztomegének és teriiletének aranyaként, az egységnyi levéltérfogat szaraztomegét pedig a
fajlagos levéltomeg és a levélvastagsag hanyadosaként kaptuk meg, azaz LD = LMA/LT (lasd
pl. Niinemets 1999).

11.1.4.3. A levelek fénymikroszkdpos anatomidjanak elemzése

A fajonként és novekedési kornyezetenként 5 levéllemez kozépsé darabjabol kézi metszés-
sel (bodzabélben zsilettpengével), beagyazas nélkill egy-egy keresztmetszetet készitettiink. A
metszeteket a fixaloszerrel azonos Gsszetételi oldatban tartositottuk, és festés nélkiil, fény-
mikroszkép (Nikon Eclipse E400, Nikon Inc., Yokohama, Japan) alatt, digitalis kameraval
(Nikon CoolPix 4500) lefényképeztiikk. A képeket A4-es méretben kinyomtattuk, és az alabbi
kvantitativ mutatokat hataroztuk meg a levél kozépere ¢s a széle kozotti régioban.

(1) A C;-as fotoszintézisti fajoknal 180-szoros, a C4-eseknél 435-sz0r6s nagyitassal:

— a szallitonyalabok (kozepe) kozotti atlagos tavolsag;

— az egyes szovettipusok (epidermisz, mezofillum, szallito- és szilarditd szovetek
egyiitt) részesedése a levél keresztmetszetének teriiletébdl. Becsléséhez a kinyomtatott ke-
resztmetszeti képeken kivagtuk a harom szovettipust, analitikai mérlegen megmértiik a tome-
giiket, majd egy ugyanolyan tipust papir tomeg/teriilet aranyanak ismeretében szamitottuk a

teriiletiiket. A kiils6, parenchimatikus nyalabhiively teriiletét a mezofillum részesedésébe, az
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ezen beliil elhelyezkedd szklerenchimatikus hiivelyét pedig (a NAD-ME Cy-es C. dactylon-
nal) a szilardito és szallitoszovetek egyiittes részesedésébe szamitottuk bele.
(2) Minden fajnal 850-szeres nagyitasu képeken:
— a parenchimatikus nyalabhiively vastagsaga (3-4 véletlenszertien kivalasztott
parenchimasejt mérete egy-egy elsddleges nyalab koriil);
— az epidermisz ¢és a mezofillum vastagsaga (érkozi zéonaban, 2-2 ponton). A mezofillum
vastagsagat csak a két Cs-as fajnal mértiik.
A tavolsag és a vastagsag adatokat vonalzoval mértiik 1 mm-es pontossaggal, és az ugyan-
azon a metszeten mért értékeket atlagoltuk. A mért struktarak tényleges méretét egy-egy

ugyanakkora nagyitassal lefényképezett és kinyomtatott skala segitségével szamoltuk ki.

11.1.4.4. Az adatok statisztikai feldolgozasa

Hipotéziseink teszteléséhez a mért vagy szamolt valtozok atlagértékeit a két kontrasztos
kornyezet kozott hasonlitottuk dssze adott fajra vonatkozoan. Elvégeztiik a fajok 6sszehason-
litasat is kiilon a két kornyezetben, de a korlatozott fajkészlet miatt, ez utobbi Osszevetés
eredményeit csak a fotoszintézis tipusok (Cs-as és Cs-es), ill. a Cs-es fotoszintézis két altipusa
(NADP-ME ¢és NAD-ME) ko6z6tti robosztus kiilonbségek esetén értekeltiik. (A Cy-es fajoknal
itt nem végeztiik el az invazids és a nem invazios fajcsoport Osszehasonlitasat a levelek gaz-
cseréjének elemzésénél leirtak szerint /I1.1.3.2. fejezet/. Ennek oka, hogy a vizsgalt fajok le-
vélmorfologiai €s -strukturalis sajatsagai jelentdsen eltérdek, esetenként fajra jellemzoéek.) Az
osszehasonlitast a novekedési kornyezetek kozott fajonként, kétmintas t-probaval végeztiik.
Ha sziikséges volt, figyelembe vettiik a szorasnégyzetek kiilonbozoségét is (t-proba Welch-
féle korrekcioval, Quinn & Keough 2002). Amennyiben az adatokra nem teljesiilt a normalis
eloszlas (Shapiro-Wilk teszt), tovabba a Ch. gryllus-nal a névényhazi kis mintaelemszam mi-
att (n = 2, lasd a II.1.2. és a I1.1.4.1. fejezetet) minden valtozéra Mann-Whitney u-tesztet
hasznaltunk. A terepen mért adatok fajok kozotti kiillonbozéségének szignifikanciajat egyté-
nyez6és ANOVA-val és Tukey HSD post hoc teszttel ellenériztik. Az ANOVA feltételeinek
(normalis eloszlas és a varianciak azonossaga /Hartley F-max proba, Cochran C statisztika és
Bartlett-féle Chi-négyzet proba/; Quinn & Keough 2002, Sokal & Rohlf 1981) sériilése esetén
nem-parametrikus Kruskal-Wallis tesztet ¢s megfeleld post hoc tesztet (Multiple comparisons
of mean ranks for all groups) alkalmaztunk. A névénynevelében mért adatoknal, a fent emli-
tett mintanagysagbeli okok miatt, a parametrikus statisztikai probakat (ANOVA ¢és Tukey
teszt) csak a Ch. gryllus kizarasaval, a tobbi faj egymas kozotti 6sszehasonlitasahoz hasznal-

tuk. A Ch. gryllus-nal kapott értékeket a masik 6t fajnal mértekkel pedig, a nem-paraméteres
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probakkal (Kruskal-Wallis teszt és a hozza tartozo utoteszt) hasonlitottuk ossze. A statisztikai
szignifikanciaszint minden esetben p < 0,05 volt. A kis mintaméretek miatt, az eredmények-
nél a marginalisan szignifikans (0,05 < p < 0,1) eltéréseket is feltiintettiik, és trendként értel-

meztiik. Az elemzéseket a Statistica 8.0 programcsomaggal végeztiik.
I1.1.5. A csirazas h6mérsékleti valaszanak tanulmanyozasa

II.1.5.1. A kisérlet menete

A csiraztatasi kisérlethez a szemterméseket (a rovidség kedvéért a tovabbiakban csak ma-
gok) 2002 szeptemberében (C. epigeios), 2003 juliusaban (F. vaginata, Ch. gryllus) és szep-
temberében (E. indica, B. ischaemum) gytjtottem, és a vizsgalat megkezdéséig (2004. januar)
szarazon, hiitészekrényben, 7 °C-on tartottam. A C. epigeios-nal a 1éhanak t(ind magok, va-
gyis szemtermés nélkiili toklaszok magas részesedését tapasztaltam. Irodalmi adatok is alata-
masztjak, hogy ez a fiifaj minéségileg jelentésen eltéré szemterméseket hoz, amelyek aranya
egy populacion beliil igen valtozatos lehet (Lehman & Rebele 1994, Rebele & Lehman 2001).
Mivel vizsgalatom célja azonos modon csiraztatott, életképes fiimagvak hémérsékleti vala-
szanak Osszehasonlitasa volt, a szemterméseket a toklaszokbol kipreparaltam, és csak a duz-
zadt, egészségesnek latszo magvakat vontam be a vizsgalatba. Ugyanigy jartam el a tobbi faj-
nal is. Ez feltehetden meggyorsitotta a magok atnedvesedését és igy a csirazast is, ezért az al-
talam kapott csirazasi szazalékok minden bizonnyal magasabbak a természetben jelentkezo-
nél. Ilyen iranyu 6sszehasonlitasra azonban nem térekedtem.

A csiraztatast kétféle hdmérsékleten végeztem: 1) kontroll: 21 + 0,5 °C-os konstans szoba-
hémérséklet; 2) hdingadozas: 6 napon at 8 6ras 30 + 3 °C-os és 16 oras 21 £ 0,5 °C-os valta-
kozo hdmérsékleti kezelés. Ezt kovetden a hdingadozasnak kitett magokat is 21 + 0,5 °C-os,
allando szobahdmérsékleten tartottam. Mindkét csoportban 3 ismétléssel dolgoztam (n = 3),
ismétlésenként 50 db maggal. A magokat sterilizalas (50%-os etanollal 4 percig) utan, 9 cm
atmér6ji Petri csészékbe, 10 ml csapvizzel megnedvesitett (10 rétegil) vattapapir tetejére he-
lyeztem, és megduzzadasukig szobahémérsékleten tartottam. A véltakozé hémérsékleti keze-
1és a Cy4-es fajoknal a masodiktol a hetedik, a Cs-asoknal az els6tdl a hatodik napig tartott. Ez-
alatt a Petri csészéket vizfiirdd edény tetején helyeztem el két rétegben. A kb. 30 °C-os 1ég-
homérséklet minél pontosabb beallitasa érdekében a Petri csészék felsd rétegét hovisszavero,
atlatszo tiveglappal boritottam le. Az als6 és a felsd réteg kozotti (3-4 °C-os) hémérsékleti (és
megvilagitasbeli) kiilonbség miatt a rétegeket a 8 6ras magas hémérsékletii periddus kdzepén

megcseréltem. A valtakozo hémérsékleti kezelés ideje alatt a kontroll Petri csészéket is a ke-
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zeltekhez hasonld modon (két rétegben, a rétegeket valtogatva) rendeztem el. A csirazas fény-
sziikségletének biztosabb eléréséhez, a napi 8 6ras magas hémérsékleti kezelés alatt a mago-
kat a természetes fény mellett mesterséges hideg, fehér fénnyel is megvilagitottam. igy azokat
a kezelés ideje alatt 650-1300 lux, azt kdvetden pedig 1700-3100 lux fényerdsségii megvilagi-
tas érte. Ez kielégiti példaul a fényigényes takarmany- és gyepfiimagvakra megallapitott csi-
razasi fénysziikségletet (750-1250 lux, Barthodeiszky 1980). A csiradgyakat rendszeresen Uj-
ranedvesitettem, és minden Petri csészénél naponta feljegyeztem a kicsirazott magok szamat.
Azokat a magokat tekintettem kicsirazottnak, amelyek gyokocskéje befirodott a vattapapirba,
vagy ha lathato volt, akkor legalabb 2 mm-es (a C. epigeios-nal 1 mm-es) hosszisagot ért el.
Az E. indica és a B. ischaemum magjai a 6 napos valtakozo hémérséklet hatasara is csak ala-
csony szazalékban vagy egyaltalan nem csiraztak. Ezeknél a fajoknal, a mar egyszer hdinga-
dozésnak kitett magokon megismételtem a kb. 30/21 °C-os hdmérsékleti kezelést a 23. naptol
tovabbi 5 napon keresztiil. A kisérletet a 65. napon (a Cs-as fajoknal mar a 28-35. napon) le-

zarultnak tekintettem, amikor mar legalabb 10 napja nem csirazott ki 0j mag egyik fajnal sem.

11.1.5.2. Az adatok feldolgozasa

Az adatok értékeléséhez az alabbi harom mutatét hasznaltam fel:

(1) késlekedési szakasz hossza: a csiradgyba helyezéstél (0. nap) szamitva azon napok
szama, amelyeken a csirdzas még nem indult meg;

(2) a csirazas gyorsasaga: a csirazas megindulasatol szamitva a kicsirazott magok
50%-anak csirazasahoz sziikséges napok szama;

(3) végso csirazasi szazalék: a csiradgyba helyezett magok hany %-a csirazott ki. Ezen val-
tozok értékeit a kicsirazott magok szamanak rendszeres rogzitésével becsiilni tudtam. Ezért
meghatarozasukhoz nem hasznaltam a csirazasi gorbék (I11.7. abra) pontjaira illeszthetd mate-
matikai fiiggvényeket (attekinti Brown & Mayer 1988b). Tovabba, az adott fajra vonatkozd
figgvény kivalasztasa (is) statisztikai modszert, a determinacios egyiitthatok értékének
Osszehasonlitasat igényelte volna, a vizsgalt fajok egymastol eltéré alaka csirazasi gorbéje
egymastol fliggetlen jellemzdjét egyetlen szamértékkel probaljak meg kifejezni — tobb szerzd
nem javasolja alkalmazni (pl. Brown & Mayer 1988a, Scott et al. 1984).

Az E. indica-ndl a csirdzas sebességét a masodszorra alkalmazott hémérsékletingadozas
alapjan szamoltam, a késlekedési periddus hosszanak becslésekor viszont figyelembe vettem,
hogy két Petri csészében a csirdzas mar az elsé kezelés hatdsara megindult (1-1 maggal).

A Ch. gryllus kontroll csoportjaban, az 50%-o0s csirazashoz két parhuzamos mintaban 12, ill.
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18 nap, mig a harmadik Petri csészében 43 nap volt sziikséges. Ez utobbi, kiugréan magasnak
latszo érték kizarhatosagat Dixon-probaval teszteltem (Sokal & Rohlf 1981).

Amennyiben az adatok eloszlasa normalis volt (Shapiro-Wilk teszt), a valtakozé hémér-
séklet hatasanak szignifikanciajat a becsiilt valtozokra fajonként, kétmintas t-probaval ellen-
driztem. Ha sziikséges volt, a szorasnégyzetek kiilonbozoségét is figyelembe vevé Welch-féle
t-probat alkalmaztam. A fajok 0sszehasonlitasat a kontroll, ill. a valtakozé hdmérsékletnek ki-
tett csoporton beliil, egytényezds ANOVA-val és Tukey HSD post hoc teszttel végeztem. A
normalitas, vagy a varianciak azonossaganak feltétele (Hartley F-max proba, Cochran C sta-
tisztika és Bartlett-féle Chi-négyzet proba) azonban tobb esetben jelentésen sériilt. Kiilondsen
a késlekedési periodus hossza és a csirazas sebessége valtozoknal, ahol a 3 parhuzamos min-
taban gyakran ugyanaz az érték szerepelt (vagyis az adatoknak nulla volt a varianciaja). Ilyen
esetekben nem-paraméteres probakat alkalmaztam: adott fajnal a kontroll és a kezelt csoport
Osszehasonlitasara Mann-Whitney u-tesztet, a csoportokon beliill a fajok Osszevetésére
Kruskal-Wallis tesztet és megfeleld utdtesztet. Minden kiilonbséget p < 0,05 valdsziniiségi
szinten tekintettem szignifikdnsnak. A nem-paraméteres statisztikai probak kisebb ereje miatt,
az eredmények targyaldsanal kitértem néhany olyan statisztikailag nem szignifikans, vagy
csupan marginalisan szignifikans (0,05 < p < 0,1) kiilonbségre is, amely mértékét tekintve

markans volt. Az elemzésekhez a Statistica 8.0 programcsomagot hasznaltam.
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11.2. EREDMENYEK ES ERTEKELESUK

11.2.1. A levelek gazeseréjének valasza a fénykornyezet gyors megvaltozasaira két inva-
zi6s és két nem invaziés Cy-es fiifajnal

A gazcserenyilasok nyitottsaganak (gs) és a pillanatnyi nett6 fotoszintézis iitemének (A)
valtozasa mind a négy fiifajnal hasonld menet szerint, szorosan kovette a fényintenzitds mo-
dosulésat. Ilyen idGsort mutat be a II.1. dbra a S. halepense példajan. Az idésorok elemzése
alapjan, a gazcserenyilasok részleges bezarodasa (a g, monoton csokkenése egy lokalis mini-
mumig) atlagosan 248-379 s alatt kdvetkezett be a vizsgalt fajoknal a fényintenzitas hirtelen
csokkentésére. A fényintenzitas ujboli megndvelésekor a sztomak kinyilasahoz (a magas

fényintenzitashoz tartozo egyensulyi g 90%-anak eléréséhez) 189-354 s volt sziikséges.

250
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A (umol CO, m?s™)

PPFD= 1300 ymol m*s” 270 ymol m? s 1300 pmol m?s™
75 1. fazis 2. fazis 3. fazis
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I1.1. abra. A gazcserenyilasok vizparavezetd képességének (gs) és a pillanatnyi nettd foto-
szintézis iitemének (A) valasza a fényintenzitdas (PPFD) hirtelen modositasaira a Sorghum
halepense-nél (egy elemi mérés). A leveleket az 1. fazisban magas fényintenzitashoz
inkubaltam. A 2. fazisban a fényintenzitast hirtelen alacsony értékre csokkentettem, majd az
uj egyensuly elérése utan, a 3. fazisban ismét a magas értékre emeltem. A harom fazis fényin-

tenzitas-értékei a vizszintes tengely folott szerepelnek, valtozasukat a le- és felfelé mutatd
nyilak jelzik.

Az invazios C. dactylon és S. halepense, valamint a nem invazios B. ischaemum és
Ch. gryllus 6sszevonasaval képzett két fajcsoportban egyarant, a sztomak részleges zarodasa

szignifikansan hosszabb idot vett igénybe, mint az A visszaesése (ty csskken > A csokken, Z INVA-
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zidsoknal 80,1%-kal, p = 0,011; a nem invazidsoknal 127%-kal, p = 0,029). Ugyancsak
mindkét csoportban, a g €s az A egyensulyi értéke szignifikansan nagyobb volt a magas
(1300 pmol foton m? s™'), mint az alacsony (270 pmol foton m™ s) fényintenzitdson (az in-
vaziosoknal a ge-re p = 0,005; az A-ra p = 0,003; a nem invazidésoknal a ge-re p = 0,003; az
A-rap=0,002).
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IL.2. dbra. A level gazcseréjét leird egyes valtozok két-két Cy-es pazsitfiifaj, az invazids
C. dactylon és S. halepense, ill. a nem invazids B. ischaemum és Ch. gryllus 6sszevonasaval
képzett fajcsoportokban (rendre n = 6 és n = 5). A pillanatnyi vizhasznositasi hatékonysag
(PWUE = A/g;) magas (1300 pmol foton m™ s) és alacsony (270 umol foton m™ s™') fényin-
tenzitason (a), az 1300 pmol foton m™ s”'-hoz tartozé egyensilyi érték szazalékaban kifejezett
csokkenés mérteke (%) a sztomak nyitottsagaban (Ags) és a nettd fotoszintézis litemében (AA)
a PPFD csokkentése hatasara (b). A csillagok az adott fajcsoportban a két valtozo szignifikans
(p < 0,05) kiilonbségét jelzik. Az oszlopok feletti eltérd betiik (pl. ,,a” és ,,b”) a két fajcsoport
kozotti szignifikans kiilonbséget jelolik valtozonként. (Az azonos grafikonon szerepld egyik
valtozonal kis-, a masiknal nagybetiiket hasznaltam.) A szoraspalcikak az atlag hibaszorasat
(= 1 SE) mutatjak. A 11.2-4. abrakon — az oszlopok kit6ltésére vonatkozoan — a kovetkezd je-
16léseket alkalmazom kovetkezetesen. Fehér hattér: magas PPFD az egyensulyi allapotban,
vagy a PPFD megemelését kovetd atmeneti allapotban (az egyensulyi értékek 90%-anak el-
éréséig); sziirke hattér: alacsony PPFD az egyensulyi allapotban, vagy a PPFD csokkentését
kovetd atmeneti allapotban (a gy vagy az A monoton csokkenésig, ill. a PWUE monoton
emelkedéséig); ferde csikozas: g, négyzetracs: A, minta nélkiil: PWUE.
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Az egyenstlyi (steady state) allapot

Els6 feltételezésemnek megfelelden, az alacsony fényintenzitashoz tartozo egyensulyi al-
lapotban a két invazios fii csoportjanak pillanatnyi vizhasznositasi hatékonysaga (PWUE =
A/g;) szignifikansan feliilmulta a nem invazids fajok csoportjaét (p = 0,03; II.2a. abra), noha a
négy faj kozott a PWUE nem kiilonbozott szignifikansan egyik fényintenzitason sem (I1.3a.
abra). A csoportok kozotti kiilonbség oka, hogy az invéazios fiiveknél a sztomas konduktancia
nagyobb mértékben csokkent a fényintenzitdas mérséklésének hatasara a magas fényen mért
egyensulyi értékéhez képest, mint a nettd fotoszintézis intenzitasa (Ags > AA, a S. halepense-
nél p =0,022; a C. dactylon-nal a kiilénbség csak margindlisan volt szignifikans: p = 0,072; a
két invazios fajt 6sszevonva p = 0,001). A nem invaziés fajoknal ugyanakkor, a Ags és a AA
statisztikailag hasonl6 volt (I1.2b. és I1.3b. abra). Ez magasabb vizhasznositasi hatékonysagot
eredményezett 270, mint 1300 pmol foton m? s’ fényintenzitason a C. dactylon-nal (p =
0,01) és a S. halepense-nél (p = 0,002; a két fajbol képzett csoportban p < 0,0001), mig a
B. ischaemum és a Ch. gryllus esetében a PWUE,7 és a PWUE) 309 nem kiilonbozott szignifi-
kansan (II.2a. és II.3a. abra). Mérsékelt fényen az A és a g is hasonlo volt a négy vizsgalt faj-
nal (IL.3c-d. abrak). Ezek az eredmények azt jelzik, hogy a két invazios fiinél, az energetikai
szempontbol kevésbé hasznosithatd arnyékperiddusok alatt a visszafogott szénasszimilacio
kisebb vizveszteség aran folyhat, ami szemiarid ¢l6helyen elonyt jelenthet. Baruch &
Goldstein (1999) 30 invazios és 34 6shonos faj 6kofiziologiai sajatsagait hasonlitotta Gssze a
Hawaii-szigetek lavakiomléseinek nem vizlimitalt él6helyén. A szerzok ugyancsak maga-
sabbnak talaltak az invazios fajcsoport pillanatnyi vizhasznositasi hatékonysagat (A/gs) az 6s-
honos fajokéhoz képest, am vizsgalatukban ez az invazios fajok magasabb netto fotoszintézis-

iitemébdl adddott.
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IL.3. abra. A levél gazcseréjének vizsgalt mutatdi négy Cs-es (az invazids C. dactylon és
S. halepense, és a nem invazios B. ischaemum és Ch. gryllus) pazsitfifajnal magas (1300
umol foton m™ s ¢és alacsony (270 umol foton m™ s™) fényintenzitdshoz tartozo egyensilyi
(steady state) allapotban (n = 3, kivéve a Ch. gryllus-nal, ahol n = 2). A pillanatnyi vizhaszno-
sitasi hatékonysag (PWUE = A/g,; a), a magas fényintenzitashoz tartozo egyensulyi érték sza-
zalékaban kifejezett csokkenés mértéke (%) a sztomak nyitottsagaban (Ags) és a nettd foto-
szintézis itemében (AA) a PPFD csokkentése hatasara (b), a nettd fotoszintézis liteme (A; ¢),
a sztdmas vizparavezetés (gs; d). A csillagok, adott fajnal a két valtozo szignifikans (p < 0,05)
kiilonbségét mutatjak. Az oszlopok feletti azonos betiik (pl. csupa ,,a”) nem szignifikans
(p = 0,05) kiilonbségeket jeldlnek a fajok kozott valtozonként. (Az azonos grafikonon szerep-
16 egyik valtozonal kis-, a masiknal nagybetiiket hasznaltam.) A zarojellel ellatott betiik vagy
csillagok marginalisan szignifikans (0,05 < p < 0,1) kiilonbséget jeleznek a két faj vagy a két
valtozo kozott. Egyéb jelolések megegyeznek a I1.2. abran szereplokkel.

A sztomanyitottsag mértékének nagyfokt modosulasi képessége kiilondosen a NAD-ME
Cs-es C. dactylon-nal birhat nagy jelentéséggel. Magas fényintenzitason a fiifaj egyensulyi
nettd fotoszintézis-iiteme szignifikdnsan magasabb volt, mint a S. halepense-é (p = 0,04), és
trend jelleggel meghaladta a Ch. gryllus-ét és a B. ischaemum-ét is (ez utobbi fajét marginali-
san szignifikansan: p = 0,053). A harom NADP-ME Cjy-es fiifaj kozott az A tekintetében nem
volt szignifikans eltérés (IL.3c. abra). A C. dactylon magasabb fotoszintetikus teljesitménye
azonban csak kis részben magyarazhatd azzal, hogy ugyanekkor a sztomas konduktancigja
8,9-51,3%-kal felilmulta a masik harom fajét, hiszen a g, nem kiilonbozott szignifikansan a

fajok kozott (I1.3d. abra). A fényintenzitas mérséklésének hatasara az A valamennyi vizsgalt
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fajnal csokkent (II.3c. abra). (A Ch. gryllus-nal is jelentds, 46,5%-o0s csokkenés feltehet6en a
kis mintanagysag /n = 2/, és az emiatt alkalmazott nem-paraméteres eldjel-proba kisebb ereje
miatt nem volt szignifikans.) Am a visszaesés mértéke (AA) a C. dactylon-nal volt a legna-
gyobb a négy vizsgalt faj koziil (64%-os; a Ch. gryllus-¢tol statisztikailag nem kiilonbozott,
11.3b. abra). Ennek kovetkeztében a C. dactylon, az 1300 pmol foton m? s™ fényintenzitishoz
tartozo egyensulyi netto fotoszintézis-litemének csupan 36%-at tartotta fenn alacsony fényin-
tenzitason. Ugyanakkor a masik harom fajnal az A kozel egyforman, a magas fényen mért ér-
ték 53,5-55,4%-ara esett vissza a fényintenzitas csokkentésekor. Hasonloan, a gazcsere-
nyilasok sziikiilése is a C. dactylon-nal volt a legmarkansabb (69,8%-o0s) és szignifikans
(p = 0,034). Ezzel szemben csak marginalisan volt szignifikans a g mérséklodése a
S. halepense-nél (52,4%-o0s; p = 0,092) és a B. ischaemum-nal (47,1%-os; p = 0,057), és nem
volt szignifikans a Ch. gryllus-nal (50,4%-os; 11.3d. abra). Ez utobbi harom fiifajnal, hasonlo-
an az A csokkenéséhez, a Ag; is kozel azonos értéki volt (I11.3b. abra), noha a két invazioés fii
Osszevonasaval meghaladta a nem invazios fajokét (p = 0,03; 11.2b. abra). A kapott eredmé-
nyek arra utalnak, hogy a vizsgalt fajoknal a magas szénasszimil4cios litem fenntartdsa a val-
toz6 fényklima néhany percig tartd arnyékperiodusai alatt, inkdbb Osszefligghet a Cs-es
anyagcsereut két biokémiai altipusanak eltéré hatékonysagaval, mintsem a fajok kiilonbozo
invazios hajlamaval. A NAD-ME Cy-eseknél ugyanis kisebb hatékonysaggal miikodik a CO,
stirités a levél mezofillumabdl a nyalabhiively parenchima sejtekbe, mint a NADP-ME altipus
képvisel6inél. Ezért a NAD-ME Cs-eseknél kisebb a fotoszintézis fényhozama is (quantum
yield, moél megkotott CO,/mol elnyelt foton; Pearcy & Ehleringer 1984). Az egyensulyi
PWUE emelkedése a fényintenzitas csokkentésekor a C. dactylon-nal azonban azt jelzi, hogy
a nett6 fotoszintézis litemének markansabb redukcioja nem feltétleniil jelenti a NAD-ME alti-
pusu Cs-es fajok kisebb foki arnyéktoleranciajat a NADP-ME Cy-esekével osszehasonlitva.
Ez a C. dactylon-nadl annak koszonhets, hogy az A csokkenésével egyidejileg a
gazceserenyilasok sziikiilése (Ags) is igen jelentds volt, amely feliilmulta az ugyancsak invazi-

0s S. halepense-ét és a nem invazios B. ischaemum-ét (p < 0,008; 11.3b. abra).

A fényintenzitds mérséklését kovetd atmeneti (tranziens) allapot

A fénymennyiség csokkentésének hatdsara, a részleges sztomazarodas sebessége (Vg csskken)

I .
min~) volt, mint a

a C. dactylon-nal kb. haromszor akkora (35,7 mmol H,0 m? s
Ch. gryllus-nal (11,2 H,O m? s min™"). A S. halepense-nél és a B. ischaemum-nal ez a valto-
z6 koztes értéket mutatott (rendre 22,2 ill. 23,2 mmol H,O m?s’! min’l). Noha statisztikailag

hasonld volt a vg csskken (P = 0,191), valamint a gazcserenyilasok sziikiiléséhez sziikséges id6
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(tg csokken) 1s @ négy fajnal (I1.4a. abra), és ezek a mutatok nem kiilonboztek a két fajcsoport
kozott sem (a Vg esskken-N€l p = 0,148; a tg csokken-nél p = 0,247). Ez azt mutatja, hogy a
C. dactylon-nal a g, nagy amplitudoju csokkenése a sztomazarddas gyors litemével parosult,
amely meghaladta az irodalomban mas Cy-es és Cs-as flifajokra kozolt értékeket is (12,4-
26,1 mmol H,0 m™ s™ min; Fay & Knapp 1993, 1995, Knapp 1993). Az itt vizsgalt méasik
harom fiinél ezzel szemben a vy cssken @ fenti tartomanynak megfeleld, vagy azt megkdzelité
érteki volt.

A fényintenzitas csokkentésekor a pillanatnyi netto fotoszintézis titeme hirtelen, 123-160 s
alatt visszaesett, amelyet a sztomak részleges bezarodasa 88-256 s késéssel kovetett (I11.4b. ab-
ra). Ezért ebben az atmeneti allapotban (a PPFD csokkentésétdl a gazeserenyilasok részleges
bezarddasaig tarté szakasz), a pillanatnyi vizhasznositas hatékonysaga atmenetileg egy mini-
mum értékre csokkent, majd a sztdbmak fokozatos sziikiilésével lassan emelkedett a korabbi
egyensulynak megfeleld, vagy egy anndl magasabb értékig. Ezalatt a PWUE valtozasanak in-
tegralt mértéke, vagyis a sztomazarodas késésebdl szarmazo nettd vizveszteség (PWUEsiiseg)
negativ értekil volt a S. halepense-nél, mig pozitiv eldjelii a masik harom vizsgalt fajnal (1L.4c.
abra). Statisztikailag azonban ez a mutaté nem kiilonbozott a fajok kozoétt, ill. az invazids és a
nem invazios csoport kozott (p = 0,253). Ez arra utal, hogy egyediil a S. halepense-nél nem
kovetkezett be nettd vizhasznositasi hatékonysagvesztés a fényintenzitas csokkenését kovetd
tranziens szakaszban. Azt jelzi, hogy ez a flifaj hatékony fényhasznositasra képes, mértékét
tekintve elhanyagolhatd vizveszteség aran. Emellett, a S. halepense-nél a fényintenzitas Gjra
magas szintre emelésekor a gazcserenyilasok kinyilasa, vagyis az egyensulyi g, 90%-anak el-
érése, 46,7%-kal rovidebb id6 alatt kovetkezett be, mint a Ch. gryllus-nal (noha a kiilénbség
nem volt szignifikans: p = 0,191; I1.4a. abra). A sztomak miikddésének ez a szoros illeszkedé-
se a fénykornyezet megvaltozasahoz, hozzajarulhat a S. halepense sikerességéhez valtozékony
fényklimajt éléhelyeken, mas névényi sajatsagok (pl. novekedési és fitomassza-termelési di-
namikéja /Czimber 1992/, ill. a levélmorfologia és -szerkezet 11.2.2. fejezetben targyalt nagy-
fokti médosulasi képessége) mellett. A fenyércirok ugyanis az egyik leggyakoribb gyomno-
vénye a magas allomanyt képezd, monokulturas haszonndvényeinknek (Holm et al. 1977),
hazankban leggyakrabban a kukoricanak (Czimber 1992, Erdés 1976, Hunyadi 1988). Az
ilyen mezégazdasagi kultirakban a levélzetre érkezé fény mennyisége a termesztett névény
lombsatranak arnyékolasa miatt is id6rdl idore valtozhat, kiiléndsen szeles idoben. Stuart et al.
(1985) ugyancsak a gazcserenyilasok nyitottsaganak érzékeny szabalyozasat mutattak ki a
S. halepense-nél, termohelyi koriilmények kozott, vizhianystressz €s a levél homérsékletének

emelkedése hatasara. Az érzékeny sztomavalasz hatterében Iényeges szerepe lehet az asvanyi
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tapanyagok hatékony felvételének, a fiifaj gyokereivel és rhizomaival mutualista kapcsolatban
€16, endofita mikroorganizmusok révén (Rout & Chrzanowski 2009). Kovacs et al. (2002),
mintateriiletiinkh6z hasonlé él6helyrdl szarmazo levélmintakban, az asvanyi tapelemek meny-
nyiségét nagyobbnak talaltak a S. halepense-nél és a C. dactylon-nal, mint a Ch. gryllus-nal és
a B. ischaemum-nal. Ez kiilondsen a kalium mennyiségében mutatkozott meg, amely fontos
szerepet jatszik a sztomak miikodésének szabalyozasaban és a fotoszintézisben (Marschner

1995).
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IL.4. dabra. A levél gazcseréjének vizsgalt mutatdi négy Cs-es (az invazids C. dactylon és
S. halepense, és a nem invazios B. ischaemum és Ch. gryllus) pazsitfifajnal a fényintenzitas
hirtelen médositasait koveté atmeneti llapotban (a PPFD 1300-r61 270 pmol foton m™ s™'-ra
csokkentésekor a g; vagy az A monoton csokkenéséig, ill. a PWUE monoton emelkedéséig,
valamint a PPFD ujra 1300 pumol foton m™ s™'-ra emelésekor az egyensulyi értékek 90%-anak
eléréséig; n = 3, kivéve a Ch. gryllus-nal, ahol n = 2). A gazcserenyilasok részleges bezaroda-
sanak idétartama a PPFD csokkentésekor (tg csskken) €s nyitddasuk idosziikséglete a PPFD n6-
velésekor (tg ns; @), a sztomavalasz id6késése az A valtozasahoz képest a PPFD csokkentése-
kor (tuss zar), ill. novelésekor (ties nyi; b), a nettd vizveszteség (a PWUE valtozasanak integralt
mértéke, PWUEgsisee) @ PPFD csdkkentésekor (¢), a sztomdk nyitddasanak iddsziikséglete
(tg ns) €s a fotoszintézis fényindukciojanak id6tartama (ta ns) a PPFD megemelésekor (d). A
jelolések megegyeznek a I1.2-3. abrakon szereplokkel.
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A hazai 16sz- és homokpusztagyepekben zavaras hatasara, helyileg elszaporodni képes, 6s-
honos B. ischaemum sztomavalasza a fényintenzitas csokkentésére (Vg csskkens tkes zar), valamint
a PWUE,; értéke koztesnek mutatkozott a két invazios fiié (a C. dactylon és/vagy a
S. halepense) és a nem invazios Ch. gryllus-¢ kozott (I1.3a. és 11.4b. abra). A két invadoréhoz
hasonloan, a g és az A egyensulyi értéke csokkent a PPFD mérséklésével (I1.3¢c-d. abrak), am
ez nem eredményezett hatékonyabb vizhasznositast az alacsony fényintenzitashoz tartozd
egyensulyi allapotban, csaktgy, mint a Ch. gryllus-nal (I1.3a. abra). Tovabba, a fényintenzitas
¢és a netto fotoszintézis litemének csokkenése viszonylag jelentGs nettd vizveszteséggel jart a
B. ischaemum-nal a gazcserenyilasok részleges bezarodasanak ideje alatt (I.4c. abra). A
sztomak milkodésének ez a koztes sajatsaga Osszhangban all a B. ischaemum tarsulasbeli vi-
selkedésével. Ez a fii ugyanis gyakran valik dominanssa a termdhelyén, a gyep degradaloda-
sakor, de tomegesen nem terjed (Fekete 1994, Hargitai 1940, Viragh 2002, Zoélyomi & Fekete
1994). Xu et al. (2006), ugyancsak koztesnek talaltdk a B. ischaemum sztomazarodasanak ér-
z¢kenységét ¢s biomasszara vonatkoztatott vizhasznositasi hatékonysagat szarazsagstressz (az
Ontdzés megvonasa) hatdsara, Osszehasonlitva két masik Cy-es fiifajjal. (Koziilik a Setaria
italica takarmanyként hagyomanyosan termesztett novény a félszaraz Kinai-1oszfennsikon,

mig a Panicum virgatum idegenhonos, betelepitett fii.)

A fényintenzitids magas szintre emelését kovetd fotoszintetikus fényindukcid

A levelek alacsony fényhez inkubalasat kovetden a fényintenzitas ujra 1300 pmol foton
m™ s™'-ra emelésekor a fotoszintézis fényindukciojahoz, valamint a sztomak nyitodasahoz (az
egyensulyi A ill. g 90%-anak eléréséhez) sziikséges idd (ta ns, ill. tg ng) nem kiilonbozott
szignifikansan a négy vizsgalt faj kozott (11.4d. abra). Ugyancsak nem kaptam szignifikans el-
térést e tekintetben az invazios és a nem invazios csoport kozott (a ta ns valtozonal p = 0,179;
a tg ng mutatonal p = 0,584). Ez ellene szol a masodik hipotézisemnek, miszerint az invazios
Cs-es flifajok gyorsabban képesek szénasszimilaciojuk titemét fokozni a fényintenzitas nove-
kedésekor, mint a nem invazids rokonaik, s ezaltal hatékonyabban kihasznalhatjak a kedve-
z6bb fényklimaju idészakokat. Az itt kapott eredményekben szerepe lehet annak, hogy a vizs-
galt fajok természetes él6helyét eredetileg, vagy jelenleg is félszaraz, fényben gazdag puszta-
gyepek és erddspusztak képezik. Ilyen kornyezetben a hatékonyabb levélmiikodés szempont-
jabol elsésorban a gazcserenyilasok gyorsabb és nagyobb mértékii szikiilése jelenthet elényt,
ami az arnyékperiddusok alatt fokozottabb vizmegtakaritast tesz lehetévé. Ezzel szemben a

szénnyereség novelését a fotoszintézis gyorsabb fényindukcidja révén, az ilyen terméhelyek
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abiotikus tényezdi kevésbé kovetelhetik meg. Tobb vizsgalat eredménye utal ugyanis arra,
hogy a Cs-es névényeknél, amelyek tobbnyire idészakosan vizlimitalt, de fényben gazdag
¢l6helyeket népesitenek be, a sztomak miikodésének szabalyozasa a vizhasznositasi haté-
konysag (WUE) maximalizalasara iranyul (Huxman & Monson 2003, Knapp 1993). A gyors
fotoszintetikus fényindukcio inkabb a fényszegény kornyezethez alkalmazkodott fajoknal (pl.
zart lombkorondji erdk aljnovényeinél) lehet megtériild, ahogyan erre néhany kisérletes
vizsgalat is ramutat (pl. Chazdon & Pearcy 1986, Horton & Neufeld 1998, Ogren & Sundin
1996, Pearcy et al. 1985).

A fényintenzitas megemelését kovetd atmeneti allapotban a PWUE nem mutatott markans
valtozast — szemben az arnyékolaskor bekovetkez6 erdteljes csokkenésével, majd lassu emel-
kedésével — hanem fokozatosan ért el egy Uj egyenstlyi szintet. Ebben szerepe lehetett annak,
hogy a g, valtozasa kisebb id6késéssel kovette a nettd asszimilacids rata gyors modosulasat a
fénymennyiség novelésekor, mint annak mérséklésekor. A tig nyit €S a ties zar azonban, a négy
fajnal egyontetiien, csupan trend jelleggel kiilonbozott egymastol (1L.4b. abra). Ez a két valto-
z6 statisztikailag hasonl6 volt a fajcsoportoknal is (az invazidsoknal p = 0,36; a nem invazio-
soknal p = 0,235). Ugyancsak nem kaptam szignifikans kiilonbséget a tg csskken €5 @ tg ng muta-
to kozott egyik fajnal sem (II.4a. abra), ill. a két fajcsoportnal (az invaziésoknal p = 0,586; a
nem invaziosoknal p = 0,535).

A gazcserenyilasok kinyilasanak idokésése a nettd fotoszintézis-litem magas fényintenzi-
tashoz tartozo egyensulyi értékének eléréséhez képest a C. dactylon-nal 123 s, a Ch. gryllus-
nal 83 s, a S. halepense-nél és a B. ischaemum-nal pedig elhanyagolhato volt, noha a tiss nyic
nem tért el szignifikansan a vizsgalt fajok kozott (IL.4b. abra). Az invaziés fajcsoportban a
sztomanyitodas szignifikansan, 50%-kal hosszabb idot vett igénybe, mint az A 01 egyensulyi
szintjének elérése (p = 0,016). A nem invazios csoportban ugyanakkor a ty ns €s a ta ng statisz-
tikailag nem kiilonboz6tt (p = 0,311). Ennek alapjan valoszinti, hogy az invazios fajoknal a
PPFD magas szintre emelésekor a (Cs-es és a Cs-as ciklusban részt vevd) CO, megkotést vég-
z§ enzimek fényaktivacioja, valamint a mezofillum és a nyaldbhiively parenchima sejtek ko-
z0tti anyagszallitast végzd metabolit készlet felépitése gyorsabban bekovetkezett, mint az
egyensulyi sztomanyitottsag elérése. Ez az invazios fiivek hatékonyabb vizhasznositasara utal
a fényintenzitas novekedésekor is. A mezofillum belsé légterének CO, koncentracidja (Cj) és
a nett6 fotoszintézis iiteme kozotti kapesolat elemzése a fényintenzitas 1300 umol m™ s™-ra
novelését kovetd atmeneti allapotban, nagyobb betekintést adhat a sztomas limitacio szerepére
a fotoszintézis fényindukcidjaban. Ebben a szakaszban a C; mindegyik fajnal tobbnyire atme-

netileg lecsokkent. Ennek oka az A gyors emelkedéséhez képest lomhabb sztomanyitodas, és
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ezért elégtelen CO, ellatas. Ezt kovetden, a gazcserenyilasok fokozatos kinyilasaval a C;
emelkedett, és beallt egy egyensulyi szintre. Abban az iddszakaszban, ahol az A ¢s a Cj is
monoton novekedett, a C. dactylon-nak és a B. ischaemum-nak csak 2-2 vizsgalt egyedénél, a
Ch. gryllus-nak pedig csak egy egyedénél kaptam szignifikans (p < 0,05), pozitiv linedris 6sz-
szefuiggést a két valtozo kozott. Ezért az A/C; regresszios egyenes meredekségének (sa/ci) sta-
tisztikai Gsszehasonlitisa nem volt lehetséges a vizsgalt fajok kozott. Ertékileg az sac; atlago-
san 0,047 és 0,067 kozott alakult, és nem kiilonbozott szignifikansan az invazids és a nem in-
vazios csoport kozott (p = 0,688). Mindezek az eredmények a sztomas limitacio relative cse-
kély szerepét jelzik a vizsgalt fajok fotoszintézisének fényindukcidjaban, invazids hajlamuk-
tol fuggetleniil. Ebben szerepe lehet annak, hogy a Cs-es novények nettd fotoszintézisének
CO, valaszgorbéje mar viszonylag alacsony C; mellett telitédést ér el, aminek oka, hogy a
CO; elsédleges megkotését végzo enzimilk (a PEP karboxilaz) aktivitdsa magas (Furbank &
Walker 1985, Osmond et al. 1982, Pearcy & Ehleringer 1984). Eredményeimmel dsszhangban
van, hogy mas vizsgalatokban C4-es ndvényeknél, a CO, ellatas elégtelenségét kisebb jelentd-
séglinek talaltak a nem-sztomas (pl. metabolikus) limitacidhoz képest a nettd fotoszintézis
itemének visszafogottsaga hatterében a fotoszintézis fényindukcidja soran (Furbank &
Walker 1985, Horton & Neufeld 1998, Pearcy et al. 1985), vagy vizhianystressz hatasara
(Ghannoum et al. 2003, Resco et al. 2008, Stuart et al. 1985).

A két invazios és a két nem invazios pazsitfii levélgazeseréjének a fényintenzitas hirtelen
megvaltozasaira adott azonnali valasza tehat megerdsiti az /. feltételezésemet. Vagyis a Cs-es
invazios évelo fifajoknal hatékonyabb a sztomazarddas szabalyozasa a rendelkezésre allo
fénymennyiség csokkenésének hatasara, mint a tomegben nem terjedé rokonaiknal. A Cgs-es
invazios fiveknél a gazeserenyilasok nagyobb mértékii sziikiilése a pillanatnyi fotoszintetikus
vizhasznositasi hatékonysag novekedését eredményezte az uj, alacsony fényintenzitashoz tar-
tozo egyensulyi allapotban. Ez fokozottabb vizmegtakaritast tesz lehetévé a térben valtozatos
vagy idoben valtozékony fényklimaju éléhelyeken. Ez a sajatsag egyike lehet azon mecha-
nizmusoknak, amelyek az ilyen terméhelyeken az invazios Cs-es fiifajok kompeticids eldnyé-
nek és tomeges térnyerésének hatterében allhatnak a nem invazids Cs-es fiivekkel szemben.
Az itt kapott eredmények ugyanakkor nem tamogatjak a 2. hipotézisemet, miszerint a fényin-
tenzitas hirtelen megemelkedésekor az invazios Cs-es flifajok fotoszintetikus fényindukcioja
gyorsabban kovetkezik be, mint a nem invazios Cs-eseké. Kovetkeztetéseim megerdsitéséhez
azonban tobb faj bevonasara van sziikség, figyelembe véve a C4-es fotoszintézis biokémiai al-

tipusait is.
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kornyezetben

A novényneveldben a vizsgalt fajok terméhelyéhez képest jelentésen kiilonbozo kornyezeti
feltételek uralkodtak: kisebb besugarzas és mechanikai igénybevétel, ugyanakkor kedvezobb
abiotikus tényezokre, tobb sajatsagot tekintve markansan eltérd volt egy fajcsoporton beliil is
(invazids és nem invazios, ill. Cs-as és Cs-es éveld pazsitfiivek). Ez azt jelzi, hogy még egy-
azon novényi funkcids csoportban is, a levél kifejlodése alatt annak morfologidja és struktura-
ja tobbféle mechanizmus révén képes illeszkedni a megvaltozott kornyezethez. Megneheziti

ugyanakkor azt, hogy altalanos megallapitasokat tegyiink a fajcsoportokra vonatkozoan.

Cy-es invazioés és nem invazids flifajok

Els6 feltételezésiinknek megfelelden, a tanulmanyozott Cs-es fiifajok koziil az invazios
S. halepense és C. dactylon nagyobb mértéki valtozast mutatott a levelek durva szerkezetében
az eltérd kornyezet hatasara, mint a nem invazios Ch. gryllus és B. ischaemum. A Ch. gryllus
levélstruktiraja felting allandosaggal birt. Ennél a fajnal sem az egységnyi levélteriiletre jutd
szaraztomeg (LMA), sem annak két komponense, a levél vastagsaga (LT) és atlagos szoveti
stiriisége (LD) nem kiilonbozott szignifikansan, és értékét tekintve is hasonlo volt a két kor-
nyezetben (I1.5a-c. abrak). Ezzel szemben a masik harom Cy-es fiinél, az LMA szignifikansan
kisebb volt a novénynevelben, mint a terméhelyen (p < 0,022; I1.5a. 4bra), és a kiilonbség
mértéke nagyobb volt a S. halepense-nél ¢és a C. dactylon-nal, mint a B. ischaemum-nal (11.1.
tablazat). A két invazios fiinél ennek hatterében elsésorban az all, hogy a mérsékeltebb besu-
garzas mellett szignifikansan vékonyabb levéllemez fejlodott ki (p = 0,025; 11.5b. abra). A le-
velek atlagos szoveti denzitasa nem kiilonbozott statisztikailag a termohelyit6l (I1.5¢. abra). A
B. ischaemum-nal ugyanakkor, az LMA két dsszetevéje koziil az LD mutatta a nagyobb mér-
tékii valtozast, noha a nagy szoras miatt ez csupan trend jellegii volt (IL.1. tablazat). Ezek az
eredmények megerdsitik korabbi vizsgalatok tapasztalatait, amelyek szerint a fajlagos levél-
tomeg ¢s annak kornyezetre adott valasza fontos szerepet jatszhat egyes tomegesen terjedo fa-
jok sikerességében (Baruch & Goldstein 1999, Gloser & Gloser 1996, Juraimi et al. 2004,
McDowell 2002, Smith & Knapp 2001).
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1L.5. abra. A levél szerkezetének jellemz6i hat, fotoszintézis tipusaban és invazios hajlama-
ban eltérd pazsitfiifajnal fényben gazdag, természetes félszaraz 16sz vagy homoki ¢l6helyen
(terep, n = 5) és mérsékelt, valtozo fényintenzitason, megfelel viz- és tapanyagellatas mellett
(ndvényneveld, n = 3, kivéve a Ch. gryllus-nal, ahol n = 2). A levéllemez egységnyi teriiletre
jutd szaraztomege (fajlagos levéltomeg, LMA; a), vastagsaga (LT; b) és egységnyi térfogatra
jutd szarazanyag-tartalma (atlagos levélszoveti stiriség, LD; ¢). A csillagok, adott fajnal a két
novekedési kornyezetben kapott érték (parametrikus probak esetén atlag, nem-parametrikus
teszteknél median) szignifikans (p < 0,05) kiilonbségét jelzik. Az oszlopok feletti kisbetiik a
novényhazi, a nagybetiik a termohelyi kdérnyezetben mutatjak a fajok kozotti statisztikai 6sz-
szehasonlitas eredményeit. Mindkét esetben, az azonos betiit visel értékek nem kiilonboznek
szignifikansan (p < 0,05). Adott valtozonal az azonos tipust (gombdlyli vagy szogletes) zaro-
jellel ellatott betiik marginalisan szignifikans (0,05 < p < 0,1) kiillonbséget jelolnek a két faj
kozott. A szoraspalcikak az atlag hibaszorasat (+ 1 SE) mutatjak.
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Fotoszintézis tipus és terjedési hajlam
Cy-as terjed6 6shonos C,-es nem invazids C,-es invazios
A levél Vizsgalt jell - - — -
B. inermis | C. epigeios | Ch. gryllus | B. ischaemum | S. halepense | C. dactylon

d ... |Fajlagos levéltomeg 119,0 99,9 55 32,8 88,2 75,3
urva szovet |, ¢\vastagsag 64,7 1136 25 86 76,5 56,0
szerkezete [~ —

Atlagos levélszoveti siirliség 32,5 1,7 14 26,3 5,6 14,1

Mezofillum 74 45,7 NA. N.A. N.A. N.A.

Epidermisz . 1,0 79 34,0 49,2 28,8 038
o Nyaldbhively 24" | 143 137 259 13 324
fénymik- par
roszkopos  |Nyaldbok kozotti tavolsag 254 52 18,3 04 29 95
anatémidja  (Mezofillum 97" 56 57 1,0 14 8,0

Szallito- és teriileti

szilarditoszovetek |részesedése 75.2 336 108 157 88,8 39

Epidermisz 45 6,0 5,0 4,6 17,9 11,5

Levélteriilet 159,9 14,9 448 97,7 83,7 25,9
morfolégidja |Levélhosszusag 84,9 6,5 51,6 50,2 79,5 39,1"

Levélszélesség 16,8 53 39,0 30,6 45,9 18

II.1. tablazat. A kiilonbségek szazalékos mértéke két kontrasztos kdrnyezetben kifejodott le-
velek vizsgalt jellemzdinek atlagértékei kozott hat, fotoszintézis tipusaban és invazids hajla-
maban eltéré pazsitfiifajnal [(nagyobb érték - kisebb értek)/kisebb érték x 100; (%)]. Az egyik
kornyezetet a fényben gazdag, természetes félszaraz 16sz vagy homoki €l6hely (terep, n = 5)
jelentette, a masikat pedig a névényneveld, ahol a névények mérsékelt, valtozo fényintenzita-
son, megfeleld viz- és tapanyagellatas mellett néttek (n = 3, kivéve a Ch. gryllus-nal, ahol
n = 2). A vastagon szedett szamértékek szignifikans (p < 0,05), a jobb fels6 indexben ,,m” be-
tiit visel6k marginalisan szignifikans (0,05 < p < 0,1) kiilonbségeket jeleznek a két kornyezet
kozott fajonként. N.A.: nincs adat, mert a mezofillum vastagsagat a Cs-es fajoknal nem vizs-
galtuk.

A levelek morfologiai valaszat tekintve, a vizsgalt Cy-es flifajok nem kiilonboztek egyér-
telmiien invazios hajlamuk szerint. Szignifikansan nagyobb teriiletii levelek fejlodtek ki a no-
vényhazban, mint a terepen a S. halepense-nél (p < 0,0001) és a B. ischaemum-nal
(p = 0,0002), amihez hozzajarult hosszisaguk és szélességiik szignifikans novekedése is
(p £0,025; I1.6a-c. abrak). A C. dactylon és a Ch. gryllus levélméretében ugyanakkor nem ta-
pasztaltunk szignifikans valtozast (I1.6a. abra). A névénynevelGben, trend jelleggel mindkét
fiifaj esetében hosszabb levelek néttek, mint a természetes ¢l6helyiikon (a C. dactylon-nal a
kiilonbség marginalisan szignifikans: p = 0,079; 11.6b. abra). A két faj levélszélessége azon-
ban valtozatlansagot vagy ellenkezd irdnyu tendenciat mutatott (IL.6c. abra). A Ch. gryllus-nal
a szignifikans kiilonbségek hianyanak részben a kis mintanagysag (a ndvénynevelében n = 2),
¢és az emiatt alkalmazott nem-parametrikus Mann-Whitney u-teszt (lasd a I1.1.4.4. fejezetet)
kisebb ereje is oka lehet. Ezért az itt kapott eredmények, erre a fajra vonatkozoan egy na-
gyobb mintaclemszammal megerdsitésre varnak, a tobbi fajnal nagyobb biztonsaggal allitha-

tok.

45



72 4
O Terep © Novenyneveld a
4[,

)

ab a

.

76 1 abd

o

Levélterillet (cm?
N w
o o D
>
L —
S
lvs)
Qo
o
>
(vs]
S
>
(vs)
*
-

’g 57 -

3 C

= be BC

wn

38 - BC

§ ab

<= ABC

Q AB a

219 A

* * * ( *)
0 | \ \ \ | \ | \ | )

20 ~

O

ABa

*

Levélszélesség (mm)
o o 8
@
(@)
i
o)
(@]
o
P
@
(@]
QO
g
*
Q0

B.inermis ‘ C.epigeios‘ Ch.gryllus ‘B.ischaemur‘n S.halepenée C.dactylor;
Cy-as terjedd 6shonos C,-es neminvaziés  C,-es invaziés

11.6. abra. A levél morfologiai jellemz6i hat, fotoszintézis tipusat és invazids hajlamat tekint-
ve eltéré pazsitfifajnal fényben gazdag, természetes félszaraz 16sz vagy homoki él6helyen
(terep, n = 5) és mérsékelt, valtozo fényintenzitason, megfelel viz- és tapanyagellatas mellett
(ndvényneveld, n = 3, kivéve a Ch. gryllus-nal, ahol n = 2). A levéllemez teriilete (a), hosszl-
saga (b) és szélessége (¢). A zardjelet viseld csillag, az adott fajnal marginalisan szignifikans
(0,05 < p <0,1) killonbséget mutat a ndvekedési kornyezetek kozott. Egyéb jelolések meg-
egyeznek a I1.5. abran szereplokkel.
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Meérsékelt fényintenzitason a fiiveknél altalaban nagyobb méretii, hosszabb, de keskenyebb
levéllemez fejlodik ki, mint teljes napfényen (Langer 1979). Az altalunk vizsgalt fiifajoknal
ezzel szemben, a ndvényneveld fényben szegényebb mikroklimajan a levélszélesség valtozat-
lansagat vagy éppen novekedését tapasztaltuk (II.6c. abra). A jelenség egy lehetséges magya-
razata, hogy a fényintenzitas mellett, integralt moédon mas kornyezeti tényezdk (pl. a nedves-
ség- és homérsékleti viszonyok) is hatassal voltak a levél névekedésére. Ezek ellensulyozhat-
tak, vagy elfedhették a mérsékelt megvilagitottsagnak a karcsubb levéllemez kifejlodésére
iranyuld hatasat. Dong & de Kroon (1994) a C. dactylon-nal, a vizsgalatunkban tapasztaltak-
hoz képest markansabb levélmorfologiai valaszt, kétszer olyan hossza levelek kifejlodését fi-
gyelte meg a fényintenzitas (kb. 80%-os) mérséklése hatasara a teljes napfényen nevelt kont-
rollhoz viszonyitva. Ugyancsak nagymértékii, tobb mas lagyszara fajét felilmalo kiilonbséget
ndédiumaik hosszisagaban; Dong & de Kroon 1994), valamint a szerves anyagok tjracloszta-
saban a rametek kozott (Forde 1966). Mindezeket a sajatsagokat 1ényegesnek tekintik az elté-
r6 fényklimaju éléhelyfoltok kihasznalasaban a C. dactylon éltal elfoglalt terméhelyeken.
Vizsgalatunkban a levelek anatomiaja, morfologiajukhoz és durva szoveti strukturajukhoz
képest kevésbé modosult a termoShelyitdl jelentdsen eltérd kornyezetben. A levélanatomiai va-
riacié nem mutatkozott markansan eltérének az invazios és a nem invazids Cs-esek itt tanul-
manyozott képviseldinél. A Ch. gryllus-nal a két kdrnyezetben nétt levelek elemzett anatomi-
ai mutatoi nem kiilonboztek szignifikansan egymastol (I1.2. tablazat). A masik harom Cys-es
fiinél pedig egyarant két-két tulajdonsag kiilonbsége — am nem ugyanazoké az anatomiai jel-
lemz6ké — volt (marginalisan) szignifikans. Ez utobbi harom faj kozott a valaszok nagysaga-
ban nem volt egyértelmii kiilonbség (II.1. tablazat). Mindezek az eredmények azt jelzik, hogy
az invazids S. halepense és C. dactylon levélanatomiai modosulasi képessége csak csekély
mértékben multa felil a nem invazios Ch. gryllus-ét, és osszemérhetd volt a B. ischaemum-
éval. A legmarkansabb valaszt a S. halepense-nél, a szallitonyalabok és a szklerenchima
egylittes tertileti részesedésében kaptuk, amely csaknem kétszer olyan magas volt a terepen,
mint a névényhazban nétt levelekben (p = 0,004; I1.1. és 11.2. tablazat). Ez arra utal, hogy en-
nél a fiinél a termdhelyen, a gyakoribb vagy nagyobb mértékii idészakos vizhiany és mecha-
nikai igénybevétel miatt, nagyobb a befektetés a vizszallitd és a szilardito struktirakba, mint a
novényneveld kiegyenlitettebb mikroklimajan. Az altalunk vizsgalt masik harom Cy-es fiinél
azonban ilyen kiilonbséget nem tapasztaltunk. A S. halepense-nél a szallitonyalabok és szilar-
dito szovetek relative nagyobb hanyada a terepen nétt levelekben, hozzajarulhatott nagyobb

vastagsagukhoz a novényhazban kifejlddokéhez képest (I1.5b. abra). Eredményeinkhez hason-
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l6an Knapp & Gilliam (1985), a C4-es Andropogon gerardii-nal azt talalta, hogy a levelekben
az elsddleges szallitonyalabok és a nyalabhiively egyiittesének teriilete és a levelek vastagsaga
is nagyobb volt a hosszuftivii préri felégetett, teljes napfénynek kitett foltjain, mint a nem ége-
tett teriileteken, a fllavar arnyéka alatt. Kisérletiinkben, a parenchimatikus nyalabhiively vas-
tagabb volt a novényneveldben a termdhelyihez képest a C. dactylon-nal (p = 0,011) és a
B. ischaemum-nal (p = 0,005), mig a Ch. gryllus-nal és a S. halepense-nél nem kiilonbozott
szignifikansan (IL.2. tablazat). A mezofillum teriileti részesedése, a Cs-es fajok koziil egyediil
a C. dactylon-nal mutatott kis mértékii, marginalisan szignifikans (p = 0,085) eltérést: a no-
vényhazban nagyobb volt, mint a termdhelyen. Ehhez a kiilonbséghez hozzajarulhatott a vas-
tagabb parenchimatikus nyalabhiively is. A vizsgalt fajok koziil a C. dactylon nyalabhiively
parenchima sejtjeit talaltuk a legnagyobb méretiinek, figgetleniil a novekedési koriilmények-
t6l (a terepen p = 0,0001; a névényhazban p < 0,025). Az epidermisz vastagsaga nagyobb volt
a terepen nott levelekben, mint a ndvényhazban kifejlédékben a S. halepense-nél (p = 0,025)
¢és a B. ischaemum-nal (p = 0,0009), mig a C. dactylon-nal és a Ch. gryllus-nal nem kiilonbo-
z06tt szignifikansan a két kornyezetben. A vastagabb epidermisz nagyobb védelmet nyujthat a
terméhelyen a fokozottabb transpiracios vizvesztés, az erésebb légaramlas okozta fizikai
stressz ¢és a sz¢l altal szallitott porszemcsék ellen (Mauseth 1988).

Az 6shonos B. ischaemum-nal kimutatott kiilonbség a kontrasztos kdrnyezetben nétt leve-
lek kozott, az itt vizsgalt tulajdonsagok egy részénél (pl. LMA, a nyalabhiively parenchima
vastagsaga) koztesnek bizonyult a két invazios Cs-es fiié (S. halepense és/vagy C. dactylon) és
a nem invazios Ch. gryllus-¢é kozott. SOt egyes sajatsagokban (pl. levélteriilet, az epidermisz
vastagsaga) mutatkozo variacio mértéke a B. ischaemum-nal, meghaladta a Cs-es valodi
tds modosulasi képessége szerepet jatszhat abban, hogy a fiifaj gyakran lokalis térfoglaloként
1ép fel a hazai 16sz- és homokpusztagyepekben bolygatas hatasara (Fekete 1994, Hargitai
1940, Viragh 2002, Zolyomi & Fekete 1994).

48



Cs-as és Cy-es tomegesen terjeddk

Eredményeink szerint a Cs-as tomegesen terjedd, dshonos C. epigeios és B. inermis levél-
meg egyértelmiien a két Cy-es invazios fiifajét, ami ellentmond masodik hipotézisiinknek. A
két csoport kozott egyediil a szallitonyalabok kozotti atlagos tavolsag modosulasaban tapasz-
taltunk feltiind kiilonbséget. Ez a mutato, a Cs-as fajok koziil a B. inermis-nél szignifikdnsan
nagyobb volt a névénynevelé mikroklimajan a terméhelyihez képest (p = 0,01). Ugyanakkor a
C. epigeios-nal, valamint mind a négy Cs-es fiinél egységesen, valtozatlan maradt az eltérd
kornyezetben (I1.2. tablazat). Ez az eredmény Osszhangban van a Sage & McKown (2000) ta-
nulméanyéban szereplé megallapitasokkal. A szerzdk altal attekintett korabbi kutatasok szerint,
a Cs-as fajoknal a fényintenzitas mérséklddése gyakran a nyalabsiiriiség csokkenését eredmé-
nyezi. A Cs-es novényekben azonban korlatozhatja ezt a mezofillum és a nyalabhiively
parenchima sejtek kozotti szoros strukturalis és funkcionalis kapcsolat fenntartasanak igénye.
A nyalabok kozotti tavolsag novekedésével ugyanis hosszabba valna a Cy-es fotoszintézis

anyagcseretermékeinek diffizios utja a két sejttipus kozott.
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A fajlagos levéltomegben a két Cs-as flifajnal is jelentds, a Cy-es 6zdnfajokéval dsszemér-
hetd, vagy azokét is meghaladé kiilonbséget tapasztaltunk: az LMA a ndvényneveloben mint-
egy fele akkora volt, mint a terepen (a C. epigeios-nal p = 0,0007; a B. inermis-nél
p <0,0001; I1.5a. abra, II.1. tablazat). Ez abbol adédott, hogy a C. epigeios-nal a levélvastag-
sag (p = 0,007), a B. inermis-nél pedig az LMA mindkét komponense (az LT-nél p = 0,004;
az LD-nél p = 0,023) szignifikansan kisebb volt a névényhaz mikroklimajan a termdhelyihez
képest (IL.5b-c. abrak). Osszhangban a kapott eredményekkel, mas vizsgalatokban nem talal-
tak egyontetii kiilonbséget a Cs-as és Cs-es fajok kozott abban, hogy a levelek vastagsaga mi-
lyen mértékben képes illeszkedni a fényszegény kornyezethez (Sage & McKown 2006). Jelen
vizsgalatban, az LMA két 6sszetevdje koziil mind a négy tomegesen terjedd fiinél nagyobb el-
térést mutatott a levéllemez vastagsaga, mint az atlagos szoveti siirtisége (I1.1. tablazat).
nél és a Cy-es S. halepense-nél hasonloan nagy mértekiinek, a fotoszintézis tipusok két masik
tomegesen terjedd képviseldjénél (a Cs-as C. epigeios ¢s a Cy-es C. dactylon) viszont kozel
egyforman csekélynek bizonyult. Ezekben a sajatsagokban kiilondsen a B. inermis-nél tapasz-
taltunk markans kiilonbségeket. A névényneveldben nétt levelek teriilete ennél a fiinél haladta
meg a legnagyobb mértékben a terepiekét a vizsgalt fajok koziil (p = 0,004; I1.1. tablazat). Ez
elsésorban nagyobb hosszuisagukbol adodott (p = 0,0005), szélességiik nem tért el szignifi-
kansan (II.6b-c. abrak). A C. epigeios-nal ezzel szemben, a két kdrnyezetben nétt levelek
egyik morfologiai mutatdjaban sem volt statisztikailag kimutathato kiilonbség. A szallitonya-
labok ¢és a szklerenchima relativ mennyisége mindkét Cs-as fiinél szignifikansan kisebb volt a
novényneveldben, mint a termShelyi kdrnyezetben (a B. inermis-nél p = 0,001; a C. epigeios-
nal p = 0,025; I1.2. tablazat). Am a kiilonbség mértéke tobb mint kétszer akkora volt a
B. inermis-nél, mint a C. epigeios-nal (II.1. tablazat). Ennek rovasara a B. inermis-nél els6-
sorban a mezofillum teriileti részesedése lett magasabb (marginalisan szignifikansan,
p = 0,094) a kisebb sugarzas-bevételii kornyezetben, amihez hozzajarulhatott a nyalabhiively
parenchima vastagsaganak ugyancsak margindlisan szignifikans (p = 0,053) novekedése is.
Az epidermisz részaranya egyik fajnal sem valtozott lényegesen. A B. inermis levélmorfolo-
gidjanak és -strukturajanak altalunk tapasztalt nagyfoku illeszkedése a megvaltozott kdrnyeze-
ti feltételekhez Osszhangban van a fiifaj erdéssztyepp-faj conologiai viselkedésével (Sod
1973, Szujko-Lacza & Rajezy 1986, Zolyomi & Fekete 1994). Tobb vizsgalatban tapasztal-
tak, hogy az ilyen térben heterogén vagy idoben valtozékony éléhelyekhez alkalmazkodott (a
szukcesszio korai vagy koztes stadiumaban jellemz6) fajok levélszerkezete és fotoszintetikus

miikodése nagyobb mértékben képes modosulni, mint a homogénebb, stabilabb éléhelyeket
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benépesitd (késdi szukcesszids allapot) fajoké (Abrams & Mostoller 1995, Bazzaz 1996,
Yamashita et al. 2000, 2002). Sét gyakori, hogy invazios fajok éppen az ¢shazajukban pionir
vagy koztes szukcesszios karakterti fajok koziil keriilnek ki (Grace et al. 2001, Yamashita et
térd kornyezetben, ezért egyben hozzasegitheti a fiifajt ahhoz, hogy sikeres 6z6nnévénnyé
valjon az észak-amerikai mérsékeltovi gyepekben (D’Antonio & Vitousek 1992, Grace et al.
2001, Grilz & Romo 1994). A C. epigeios-nal, a szallito- és szilarditdo szovetek részaranya
mellett csak a mezofillum vastagsaga tért el szignifikansan (p = 0,029) a két kornyezetben, a
vizsgalt levélanatomiai mutatok koziil: a novényhazban nétt levelekben kisebb volt, mint a te-
repen mért levelekben (II.2. tablazat). A vékonyabb mezofillum elénye a mérsékeltebb
megvilagitottsagu kornyezetben, valoszintileg a hatékonyabb fényhasznositas a levélen beliili
onarnyékolas csokkentése révén. Szamos fajnal leirtak az arnyékban nétt levelek asszimilald
(elsésorban a paliszad) parenchimajanak vékonyabb kifejlodését a fénylevelekéhez képest,
ami a sejtek kisebb megnyultsagabol és/vagy a sejtrétegek kisebb szamabol adodott (Fekete &
Szujko-Lacza 1973, Lambers et al. 1998, Mojzes et al. 2005, Oguchi et al. 2003, Sims &
Pearcy 1992). Lehmann & Rebele (2005), egy sor novényi tulajdonsagot vizsgalva, nagyfoku
getativ hajtasok szamaban a talaj eltérd tapanyag-ellatottsaga hatasara. Ugyanakkor a hajtasok
morfologidja (magassaga, a levéllemez hosszusaga és szélessége) ehhez képest kevésbé mo-
tozatlansagaval. A szerzok, fenti kisérletiikkben azonban arra is ramutattak, hogy a fenotipusos
plasztikussag mértéke jelentdsen eltérhet ugyanazon faj kiilonb6z6 populacidinal is,

termShelytdl fiiggden.

Cs-as és Cy-es fotoszintézis tipus

A hat fiifajt 6sszehasonlitva fotoszintézis tipusuk szerint (Cs-as és Cy-es), terjedési képes-
ségre tekintet nélkiil, a levél itt vizsgalt sajatsagai koziil egyediil a szallitonyalabok atlagos ta-
volsagaban volt egyonteti, mindkét ndvekedési kdrnyezetben megmutatkozo kiilonbség.
Termdhelyi koriilmények kozott ez a mutatd a két Cs-as fajnal szignifikdnsan nagyobb volt,
mint a négy Cs-es fiinél (p = 0,0001), a Cs-eseken beliil pedig a NAD-ME altipusba tartozé
C. dactylon-é meghaladta a harom NADP-ME Cy-es flifajét (p < 0,0002; I1.2. tablazat). A no-
vényhazban statisztikailag szignifikansan (p = 0,0002), vagy tendencidzusan hasonld kiilénb-
ségek mutatkoztak. Ezekkel az eredményekkel egybehangzik, hogy mas szerzok is a szallito-

nyalabok stiriibb elhelyezkedését figyelték meg Cs-es fiifajok leveleiben a Cs-asokéval 6ssze-
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hasonlitva, valamint a Cy-es fotoszintézis NADP-ME altipusanak képviseldinél a NAD-ME
Cs-esekéhez képest (Dengler et al. 1994, Kawamitsu et al. 1985, Ogle 2003). Jelen vizsgalat-
ban termohelyi korilmények kozott, a levelek fajlagos tomege is nagyobb volt a két Cs-as fii-
nél, mint a Cy-es fiivek négy képviseldjénél (p < 0,003; a C. epigeios és a Ch. gryllus kozott
csak marginalisan szignifikans kiilonbséggel: p = 0,059; I1.5a. abra). A ndvényneveldben
azonban a vizsgalt Cs-as flifajok fajlagos levéltomege nem tért el szignifikansan a
Cs-esekétol. Ugyancsak nem mutatkozott egyértelmii kiilonbség fotoszintézis tipus szerint az
LMA két komponensében egyik kornyezetben sem (I1.5b-c. abrak). Ugyanakkor egy levélana-
tomiai vizsgalatban, amelyben dsszehasonlitottak a Poaceae csalad tobb mint szaz képviseld-
jét, a Cy-es flfajok levéllemezét vékonyabbnak talaltak, mint a Cs-asokét (Dengler et al.

1994).

Osszefoglalva tehat, eredményeink arra utalnak, hogy a pazsitfiivek csalddjaban az invéazi-
0s Cs-es fajok (/a) nagyobb mértékii variacioval birnak kontrasztos kornyezetben a levelek
szerkezetében (fajlagos tomeg és annak komponensei), mint a nem invazids Cs-esek. (1) A
milen az 6shonos, tomegben nem terjedé Cs-es rokonaikét. A levélszerkezet nagyobb foku
modosulasi képessége hozzajarulhat az invazios Cs-es flifajok tomeges terjedésének sikeréhez
heterogén fényklimaju ¢lohelyeken. Ugyanakkor, eredményeink nem tamogatjak a 2. hipoté-
zistinket. Vagyis az invazios Cy-es fiivek levélalakja és -struktiraja nem bizonyult egyértel-
miien kevésbé valaszadonak a megvaltozott kdrnyezetre, mint a térben valtozatos vagy idében
valtozékony éléhelyeket nagy tomegben elfoglalni képes Cs-asoké. Altalanosabb kovetkezte-
tések levonasahoz azonban a fenti vizsgalatokat tobb faj bevonasaval sziikséges elvégezni.
Tovabbi vizsgalatokat igényel annak feltarasa is, hogy az invazids Cs-es fiifajok levélszerke-

novekedés) fenntartasahoz eltérdé kornyezetben.
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11.2.3. A hémérséklet napi ingadozasanak hatasa a csirazasra

Az 6t vizsgalt fiifajnal igen eltérd lefutdst csirazasi gorbéket (I1.7. dbra) kaptam a kontroll

¢és a valtakozo hdmérsékletnek kitett csoportokon beliil is. Ebben szerepe lehetett a taxonomi-

ai variancianak: a valasztott fajok ugyanis kiilonb6z6 (legalabb harom) leszarmazasi vonalat

képviselnek a pazsitfiivek csaladjan belill (a F. vaginata és a C. epigeios a Pooideae, az

E. indica a Chloridoideae, mig a B. ischaemum és a Ch. gryllus a Panicoideae alcsaladba

tartozik; Jacobs & Everett 2000, Stevens 2008).
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IL.7. abra. A vizsgalt fajok kicsirdzott magjainak szama a csiradgyba helyezés ota eltelt na-
pok fiiggvényében 21 °C-os allando hémérsékleten (kontroll) és 30/21 °C-os viltakozo hé-
mérséklet hatasara (hdingadozas).
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11.8. dbra. A vizsgalt fajok csirdzasi jellemz6i 21 °C-os allando hdmérsékleten (kontroll) és
30/21 °C-os valtakozd hémérséklet hatasara (hdingadozas). Csirazasi szazalék (a), a csirdzas
megindulasaig eltelt (késlekedési) id6 (b), a csirazas sebessége (a csirazas megindulasatol a
kicsirazott magok 50%-anak csirazasahoz sziikséges ido; ¢). A csillagok a kontroll és a valta-
kozé homérsékletnek kitett csoport kozotti szignifikans (p < 0,05) kiilonbségeket jelzik fajon-
ként. Az oszlopok feletti kisbetiik a kontroll, a nagybetiik a homérsékleti kezelésnek kitett
csoportban mutatjak a fajok kozotti statisztikai Gsszehasonlitas eredményeit. Mindkét esetben,
az eltér6 betiik szignifikansan (p < 0,05) kiilonboz6 eredményeket jelentenek. A zardjel mar-
ginalisan szignifikans (p = 0,093) kiilonbséget jelol a két faj kozott. A szoraspalcikak az atlag
hibaszorasat (+ 1 SE, n = 3) mutatjak.
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Cs-as és Cy-es fotoszintézis tipus

A flifajokat fotoszintézis tipus szerint 8sszehasonlitva, 21 °C-os allandé hémérsékleten a
két Cs-as faj 2-4-szer nagyobb csirazasi szazalékot ért el, mint a harom Cs-es, de a kiilonbség
csak a F. vaginata és a Ch. gryllus kozott volt szignifikans (p = 0,047; 11.8a. abra). A valtako-
z6 homérséklet hatasara ezek a kiilonbségek nem csokkentek egyontetiien minden Cs-as és
Cs-es fajpar kozott (20-183%-osak voltak). Tovabba, a hémérsékleti kezelést kovetden az
E. indica csirazOképessége szignifikansan alulmaradt a C. epigeios-énak (p = 0,022),
a B. ischaemum-¢ pedig mindkét Cs-as fajénak (a C. epigeios-nal p = 0,006; a F. vaginata-nal
p = 0,047). A csirazas sebessége ¢s a késlekedési szakasz hossza nem kiilonbozott szignifi-
kansan a fotoszintézis tipusok kozott, kezeléstdl fiiggetlentil (I1.8b-c. abrak). Mas szerzék ko-
rabbi, nagyobb szamu fajjal végzett vizsgalatai szerint a Cy-es fajok csirazasi hdigénye maga-
sabb, mint a Cs-asoké (pl. White et al. 2001). Ezt a megallapitast az itt vizsgalt sziik fajkészlet
alapjan kapott eredmények nem tamogatjak egyértelmiien. Inkabb az idézett szerzok altal is
tapasztalt nagy variabilitast erdsitik meg a csirazas héigényében egy fotoszintézis tipuson be-
lul. Ugyanezt a homérsékleti kezelést alkalmazva hét hazai pazsitfiifajon (a Ch. gryllus kivé-
telével mas fajkészleten), Grob (2006) ugyanakkor statisztikailag szignifikans és tendenciozus

eredményekkel megerdsitette a csirazasi héigény killonbségét a Cs-as és Cy-es fiifajok kozott.

Cs-as tomegesen terjedd és nem terjedd fajpar

A két Cs-as fii koziil a C. epigeios szignifikansan, 43%-kal magasabb csirazasi szazalékot
ért el hdmérsékletingadozas hatasara az allando hémérsékleten tartott kontrollhoz viszonyitva
(p = 0,045; 11.8a. abra). A F. vaginata-nal ugyanakkor, a kezelés trend jelleggel még mérsé-
kelte is a csirazoképességet. A két Cs-as faj kozott nem mutatkozott szignifikans eltérés egyik
csirazasi jellemzoben sem (I1.8a-c. abrak). Kezeléstol fliggetleniil hamar, mar a kisérlet meg-
kezdése utani 2. napon csirazasnak indultak (I.7. és I1.8b. abra), amelynek sebességét a ho-
mérsékletingadozas nem fokozta (I.8c. abra). S6t a homérsékleti kezelésnek Kitett
F. vaginata magok csaknem kétszer annyi 1d6 alatt csiraztak ki, mint a kontroll, és a beldliik
kikelt csirandvények gyengébbnek latszottak, gyokocskéjiik barnasvordsre szinezddott.

A valtakoz6 homérséklet tehat novelte a tomegesen terjedd C. epigeios csirazoképességét,
a pannoniai szubendemikus F. vaginata csirazasat viszont kicsit vissza is vetette. A két fiifaj
eltérd csirazasi viselkedésében szerepe lehet annak, hogy csirazasuk mas-mas évszakban jel-
lemz6 inkabb. A F. vaginata csirazasahoz — areajanak belsejében — a téli csapadékmaximum
(vagyis a hiivosebb évszak) idején lehetnek kedvezdek a feltételek. Nalunk 6sszel csirazik

(Karpati & Karpati 1955), bar megfigyelték tavaszi csirazasat is (Matus Gabor személyes koz-
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1és). A C. epigeios magjai, tiveghazi kisérletek szerint egész évben csiraképesek, de a tavasz-
szal (marciusban) elvetett magok tobbnyire nagyobb szazalékban keltek ki (2-6 hét elteltével),
mint az 6sszel (oktoberben) eliiltetettek (Lehmann & Rebele 1994, Rebele & Lehmann 2001).
Tavasszal, amikor gyakoribbak a deriilt napok és erdsebb a nappali felmelegedés, mint &sszel
(pl. novemberben), a hémérséklet napi ingadozasanak mértéke is nagyobb lehet. Ezért egy ta-
vasszal csirazo fajnal a napi homérsékletingadozas csirazast serkent hatasa nagyobb elénnyel
jarhat, mint egy 6sszel csirazonal. A F. vaginata itt tapasztalt csirdzasi valaszanak egy masik
magyarazatat adhatja, hogy a kisérletben alkalmazott 30 °C koriili hdmérséklet meghaladhatta
a hidegtiird fiifaj csirazasanak hémérsékleti optimumat. fgy nem zarhato ki, hogy egy alacso-
nyabb hdmérsékleti tartomanyon beliil a hdmérséklet napi ingadozasa serkentdleg hatott volna
a csirazasara. Angliai legel6kon gyakran dominanssa valo fiifajok (pl. Festuca rubra, Poa
annua, P. trivialis, Deschampsia caespitosa) példaul, 20/10 °C-os valtakozd hémérséklet ha-
tasra nagyobb szdzalékban csirdztak, mint 20 °C-os allandd h8mérsékleten (Williams 1983).
A fenti hipotézisek megerdsités¢hez azonban tovabbi kisérletek sziikségesek. A C. epigeios-
nal a hémérséklet napi ingadozasanak csirazast fokozo hatasa 9sszhangban all a fiifaj él6helyi,
tarsulasbeli szerepével. A siskanadtippan ugyanis tarsulask6zombos modon, szinte minden
olyan ¢léhelytipusban megjelenhet és eluralkodhat, ahol — gyakran emberi bolygatas kovet-
keztében — a dominans gyep- vagy erddalkoto faj eltiint (Csontos 1996, Rebele & Lehmann
2001, So6 1973, Tamas 2001). Az ilyen termShelyeken gyakran keletkeznek csupasz talajfel-
szinek, amelyeken a sikeres megtelepedésnek fontos eszkoze lehet a magrol torténd jo koloni-
zacios képesség. A C. epigeios-nal ez elsdsorban akkor jellemzo, ha az ¢l6hely nedvesség- és
tapanyag-ellatottsaga is kedvez6 (Rebele & Lehmann 2001). A szerzok arrol is emlitést tesz-
nek, hogy a siskanadtippan csirazasi hajlandosaga egy populacion beliil is igen variabilis le-
het. Egybehangzik ezzel, hogy jelen vizsgalatban joval alacsonyabb csirazasi szazalékot kap-

tam az egyik kontroll mintaban, mint a masik két parhuzamosban (IL.7. abra).

Cy-es invazios és Gshonos fajok

A valtakozo homérséklet a C4-es fajok koziil a Ch. gryllus-nal 3-szorosara, az E. indica-nal
49%-kal novelte a csirazoképességet a kontrollhoz képest. Am a kezeléstél fiiggetleniil nagy
szOras miatt, a kiilonbség az E. indica-nal nem volt szignifikans (I1.8a. abra). A csirazas se-
bességét a homérsékletingadozas mindkét fajnal csak trend jelleggel fokozta (I1.8c. abra). Eb-
ben a tulajdonsagban is a Ch. gryllus-nal kaptam a nagyobb mértékii (4-szeres) kiilonbséget.
Ennél a fajnal konstans 21 °C-on nagy varianciat okozott, hogy az egyik mintdban 43 napos

csirazasi félidot tapasztaltam, ami a masik két parhuzamoshoz képest (12 és 18 nap) kiugroan
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hosszunak latszott. Ennek figyelmen kiviil hagyasa azonban, a Dixon-préba alapjan még
10%-o0s valosziniiségi szinten sem volt indokolt (rjp = 0,806; a kritikus r érték 0,886). Gréb
(2006) ugyancsak nagy heterogenitast tapasztalt a Ch. gryllus csirazasi gyorsasagaban allando
homérsékleten, ami arra utal, hogy ez a sajatsag jellemzo lehet erre a fifajra (vagy annak alta-
fajok kozill egyediil az E. indica-ndl mutatkozott markans, szignifikans kiilonbség
(p = 0,049). Alland6 21 °C-on ugyanis, a fiifaj magjai 8-34 nappal kés6bb kezdtek csirazni,
mint valtakoz6 hémérsékleten, s6t csirazasuk a 3. kontroll Petri csészében még a kisérlet 65
napja alatt sem indult meg (I1.7. és I1.8b. abra). Az elsé homérsékleti kezelés hatasara azon-
ban, csupan 1-1 mag csirazott ki két mintaban a 9. napon. Ez az eredmény megerdsiti egy ko-
rabbi elévizsgalatom tapasztalatait. Ebben az elézetes kisérletben az aszalyfii csirazasa csak
akkor indult meg, amikor a hémérséklet 30/21 °C-os napi ingadozéasénak kitett magvakat a
kezelés utan kb. két hétig nedves allapotban tartottam, majd a hémérsékleti kezelést masod-
szorra is alkalmaztam. Mindezek alapjan feltételeztem, hogy az E. indica magjainak csirdzasa
a hémérsékletingadozast megelézden egy hosszabb idejii elénedvesitést igényel. Ezért jelen
vizsgalatban a valtakoz6 homérsékleti kezelést a 23. naptdl tovabbi 5 napon keresztiil megis-
mételtem. Megerdsitette feltételezésemet, hogy az ismételt kezelés 3. napjan a magok mind-
harom Petri csészében csirazasnak indultak. A kezelés befejezése utan 3 nappal azonban, a
csirazas mindharom parhuzamos mintaban egyszerre megallt. A valtakoz6 hémérsékletnek ki-
tett magok csirazasa a Ch. gryllus-nal is szorosan kovette a hdingadozasi ciklust: a kezelés
utolsé napjaiban rohamosan megindult, és néhany nap mulva (a 9-15. napon) megallt (I1.7.
abra). Az allando hémérsékleten tartott magok csirdzasa ezzel szemben joval hosszabb ideig
elhtizodott: a csiradgyba helyezés utan 50 nap elteltével is kicsirazott 1-1 j mag. A harom
vizsgalt Cs-es fiifaj kozott nem kaptam szignifikans kiillonbséget egyik csirazasi mutatoban
sem, kezeléstol fiuggetleniil (I1.8a-c. abrak). Valtakozo homérsékleten, az E. indica magjai
azonban t6bb mint 3-szor olyan gyorsan csiraztak, mint a Ch. gryllus-¢ (a kiillonbség margina-
lisan szignifikans; p = 0,093; I1.8c. abra).

Az E. indica jelen vizsgalatban tapasztalt csirdzasi hajlandosdga Osszhangban van
Nishimoto & McCarty (1997) eredményeivel. A szerzok joval magasabb (60-95%-0s) csira-
zési szazalékokat kaptak (35/20 °C-os) valtakozd hémérséklet hatasara a fiifaj 18, ill. 37 na-
pon at elénedvesitett magjainal, mint a friss (24 oOras nedvesitésben részesiilt) magoknal
(14-21%). Mindezek az eredmények arra utalnak, hogy az aszalyfii magjai nedves allapotban
egy hosszabb ideji (legalabb 2-3 hetes) ,,utoérést” igényelnek, amelynek soran a csirazas

megindulasahoz sziikséges anyagcsere-folyamatok végbemehetnek. Ez azt is jelenti, hogy az
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E. indica csak olyan ¢él6helyek benépesitésére képes, ahol nemcsak a talajfelszini hdmérséklet
napi ingadozasa, hanem egy azt megel6z6 bévebb csapadékos idészak is biztositott. Ez a tu-
lajdonsag hatranyt jelenthet mas fajokkal szemben, amelyek csirazasukhoz nem igényelnek
hasonlo utoérést, és ez id6 alatt kicsirazva kompeticios elényre tehetnek szert. Ezért ennek
szerepe lehet abban, hogy az E. indica megtelepedése a fajgazdag, természetes gyepekben
nem jellemz6 (valosziniileg nem is fenyegeti azokat tomeges elszaporodasaval). Ugyanakkor,
ha a csirazas mar megindult, az aszalyfii relative magas csirazasi rataja — dsszehasonlitva nem
terjed6 rokonaéval — hozzajarulhat ahhoz, hogy a nyilt talajfelszineket, mint amilyen jelenlegi
¢lohelye is (utak széle, aszfaltrepedések) gyorsabban elfoglalja. Benech Arnold et al. (1988)
amelynek soran fokozatosan elveszitik dormancidjukat. Az E. indica-hoz hasonldéan mas egy-
éves fajoknal, a csapadékellatottsag (kiilonosen annak id6beli eloszlasa, ill. variabilitisa)
ugyancsak meghatarozonak bizonyult a csirazasi sikerre (a dormans magok aranyara; Ernst &
Tolsma 1988, Hierro et al. 2009). Az E. indica-nal a valtakozé hdmérsékleti kezelés megsziin-
tetése, eredményeimhez hasonléan, Nishimoto & McCarty (1997) kisérletében is a csirdzas
megéllasat eredményezte. Ugy tiinik, hogy ez a fiifaj a hdmérséklet napi ingadozasan, mint
komyezeti tényezon keresztiil képes ,,pontosan” érzékelni, hogy a megtelepedéshez és a csi-
randvények novekedéséhez sziikséges nyilt talajfelszin mettdl meddig all rendelkezésre (pl. a
gyep zarédasa mérsékli a hdmérsékletingadozas mértékét). A szerzok egyik kovetkeztetése,
hogy az aszalyfii magok egy részének csirazasahoz tobb, mig mas résziikéhez kevesebb hdin-
gadozasi ciklus sziikséges. Kisérleteikben ugyanis, tobb napig tartd valtakozo hémérséklet ha-
tasara nagyobb csirazasi szazalékokat kaptak a fiifaj magjainal. Ez a sajatsag egy lehetséges
magyarazatat adhatja annak, hogy jelen vizsgalatban nagy varianciat tapasztaltam az E. indica
Lrisk-spreading” stratégia; Csontos 2001, Ernst & Tolsma 1988, Grubb 1988, Hierro et al.
2009). Meglep6, hogy a hdmérséklet ingadozasa az invazios E. indica-éhoz hasonlo csirazasi
valaszt eredményezett a tomegesen nem terjedé Ch. gryllus-nal is, legalabbis tendenciajat te-
kintve. Ebbdl a szempontbdl lényeges lehet azonban, hogy az élesmosofii dél-eurdzsiai elter-
jedési faj, amelynek természetes él6helyét hazankban elsgsorban hegy- és dombvidékek me-
leg, déli sziklafiives lejtdi és sziklagyep tarsuldsai, valamint homoki és 16szsztyepprétek képe-
zik (So6 1973). Elképzelhetd ezért, hogy a csirazasat nem a hdmérséklet fluktuacioja serkenti,
hanem pusztan a magas hdmérséklet. Ezt a feltételezést erdsitik meg Gréb (2006) eredményei,
amelyek szerint a 2 napon 4t alkalmazott 30/21 °C-os hémérsékleti kezelés nem befolyésolta a

fiifaj csirazoképességét, am a homérséklet ugyanilyen valtakozasa 6 napon keresztiil tobb
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mint 5-szorosére novelte azt. Erdemes megemliteni, hogy a fenti vizsgélatban az invazios
S. halepense-nél viszont, a hdmérséklet napi ingadozasa nagyobb csirazasi szazalékot ered-
ményezett fliggetleniil attol, hogy ez a hatas milyen hosszu ideig (2 vagy 6 napig) érvényesiilt.

A B. ischaemum-nal a homérsékletingadozas a csirazas egyik vizsgalt jellemzgjére sem
volt hatassal (II.8a-c. abrak). Magjai, kezeléstol fiiggetleniil mar a 2. napon csirazasnak indul-
tak (I1.7. és I1.8b. abra), és atlagosan kb. 30%-o0s csirazast mutattak, a valtakozé homérsékle-
ten nagyobb szorassal (I1.8a. abra). A fiifaj csirazoképessége a megismételt kezelés hatasara
sem novekedett tovabb. Ennél a fajnal tehat, a viszonylag alacsony csirazasi szazalék nem
magyarazhaté a magoknak az E. indica-nél tapasztalt, hosszabb idejli elonedvesedési igényé-
vel. A fent emlitett eredmények arra utalnak, hogy a fiifaj lokalis tomegessé valasa bolygatas
hatasara, ill. el6retor6 viselkedése a nyilt, ruderalis él6helyeken nem elsésorban a napi hdmér-
sékletingadozas csirazast serkenté hatasaval fiigg 0ssze, hanem mas névényi tulajdonsagok-
kal. Ilyenek lehetnek példaul klonalis architekturajanak, szaporodasi és biomassza allokacios

lajdonsagai (Nagy et al. 1994, 11.2.1. és 11.2.2. fejezet).

A kapott eredmények tehat nem tamogatjak egyértelmiien hipotézisemet (/), miszerint a
tomegesen terjedd idegenhonos, vagy 6shonos fiifajok csirdzasanak sebességét vagy mértékét
a homérséklet napi ingadozasa jobban serkenti, mint a tomegben nem terjedé fiivekét. Feltéte-
lezésemmel (2) ellentétben, ilyen koriilmények kozott a tomegesen terjeddk csirazasi sikere
nem, vagy nem jelentésen haladta meg a nagy tomegben nem terjedd rokonaikét. A feltevé-
sekkel ellenkezd eredmények egyik oka az lehet, hogy a kisérletet kis szamu fajjal végeztem,
amelyek a pazsitfiivek csaladjan beliil esetenként csak tavolabbi rokonsagban allnak egymas-
sal. fgy az eredményekben tiikroz6d(het)nek csirazasuk fajra vagy nemzetségre jellemzé sa-
jatsagai is (pl. eltér6 hoigényiik, utéérési igényiik). A varakozasaimtol eltéré eredményekben
az is szerepet jatszhatott, hogy ebben a kisérletben a magas és a valtakozo homérséklet hatasa
a csirazasra egyarant megjelenhetett. E két hatas kiilonvalasztasaval (2, ill. 6 napos hdmérsék-
letingadozas) elvégezve a kisérletet mas hazai pazsitfiifajokon, Gréb (2006) a fenti hipotézi-
sekkel ellenkezd eredményre jutott. Homérsékletingadozastol fuggetleniil azonnali és gyors
csirazast, és magas csirazasi szazalékot mutatott ki idegenhonos, invazios fajoknal (pl. Tragus
racemosus) ¢és olyan, hazankban 6shonos, korai vagy kdzép szukcesszios stadiumi fajoknal,
amelyek korabbi aredjukon vagy éshazdjukon kiviil regionalis terjedésre képesek (pl. Secale

sylvestre, Matus & Papp 2006; Bromus inermis, Grace et al. 2001).
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II1.1. ANYAG ES MODSZER
II1.1.2. A vizsgalati objektum leirasa

II1.1.2.1. A mintateriilet jellemzése

A kisérleti teriilet a Duna-Tisza kozi Homokhatsag fiilophazi buckavidékén (Kiskunsagi
Nemzeti Park) helyezkedik el. Felszinét els6sorban (eolikus) durva meszes homok boritja,
amelyet a sz¢él a Duna pleisztocén kori hordalékanak anyagabdl fujt ki, és felszinalakito tevé-
kenysége révén tobb iddszakban is athalmozott (Borsy 1977, Pécsi 1967). A homokbuckak ta-
lajat nagyobbrészt karbonatos (~11% CaCOs), gyengén humuszos (< 1% szerves anyag; Fe-
hér 1935, Kovacs-Lang 1970) futohomok alkotja (Kovacs-Lang et al. 2000, Stefanovits
1992), amely gyenge viztarto képességli, ezért konnyen kiszarad. Az ilyen talaj tovabbi jel-
lemzdje az alacsony felvehetd asvanyi tapanyagtartalom (kiilondsen a N és a P; Fehér 1935,
Kovacs-Lang 1975) és a széls6séges homérsékleti viszonyok (nyaron a homokfelszin
60-70 °C-ra is felmelegedhet; Fehér 1935, Hargitai 1940). A buckakdzi mélyedésekben hu-
muszos homoktalajok és réti talajok az uralkodok. Eghajlata meleg mérsékelt, amely erStelje-
sen a szubmediterran csapadékeloszlas (majusi-juniusi és oktoberi-novemberi kettds csapa-
dékmaximum), valamint a kontinentalis sztyeppklima (nyari csapadékmaximum) befolyasa
alatt all (Kun 2001, Zoélyomi et al. 1997). Az évi csapadékosszeg 505 mm (Kecskemét, 1961-
1990 kozétti atlag), jiniusi maximummal (72,6 mm), amelyet gyakran nyar kdzepi szemiarid
periodus kovet. Az évi kozéphomérséklet 10,4 °C, a legmelegebb honap (julius) kézéphémér-
séklete 21,1 °C, a leghidegebb januaré -1,9 °C (Kovacs-Lang et al. 2000). A teriileten a ter-
mészetes szubmediterran erddssztyepp vegetacio jellemzo alkotdinak sajatos mozaikja jon 1ét-
re: nyilt homokpusztagyepek, buckakozi serevényfiizesek, nyaras-borokas facsoportok és

nyarsarjas cserjés foltok.

1I1.1.2.2. A kiskunsagi homoki vegetacié bemutatdsa

A Duna-Tisza koézének homoki novényzete, potencialis erdéssztyepp zonaban (Matyas &
Czimber 2004, So6 1931, Zolyomi & Fekete 1994) elhelyezkedd, a klimazonalistol eltérd,
edafikus vegetaciotipus. Kiilonlegességét els6sorban a durva szemcséjii, meszes homok ext-
rém vizgazdalkodasi tulajdonsagainak és az (ENy-DK iranyban erésod6) szemiarid klimanak
(Kun 2001, Zolyomi et al. 1997) koszonheti. Jellegzetessége megmutatkozik a ndvénytakard
szerkezetében (pl. hierarchikus mozaikstruktirdjaban; Kovacs-Lang et al. 1998), florisztikai

Osszetételében (keleti /kontinentalis, pontusi/, déli /szubmediterran, balkani/ és endemikus
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/pannoniai/ elemek gazdagsagaban; Kovacs-Lang et al. 2000, So6 1931) és a tarsulasalkotd
fajok elterjedési mintazataban (pl. észak-déli iranyu fléragradiens mentén csokken a sztyepp-
fajok /Festucetalia valesiacae Br.-Bl. & R. Tx. ex Br.-Bl. 1949/ és a generalista
szarazgyepfajok szama; Fekete et al. 2002, 2008).

A homoki szukcesszio elsé gondolata, mint ,,egy novénytakard fejlddési allomasai” mar
Kerner (/1863/ 2004) munkajaban megjelenik. Az elsddleges szukcesszio feltételezett menete
szerint egymasra kovetkezé ndvényzeti tipusokat azdta szamos szerzo leirta (pl. Hargitai
1940, Magyar 1933, Zsolt 1943). Ezekhez a korabbi elképzelésekhez képest jelentds kiilonb-
ségeket mutatnak a jelenlegi, legijabban ko6zolt, részletes terepi analiziseken alapuld szuk-
cesszios sémak (Bartha 2007, Fekete 1992). Ravilagitanak a homoki vegetaciofejlodés halo-
zatos (retikularis) ¢és sztochasztikus jellegére, nagy belsé valtozatossagara (alacsony
masodlagos szukcesszio egymasba agyazottsagara. E sémak szerint a primer szukcesszio elsé
allomasai az ével6 nyilt mészkedvelé homokpusztagyepek (Festucetum vaginatae Rapaics ex
So6 1929 em. Borhidi 1996). Ezek leggyakrabban buckatetk vagy délies Kkitettségli
buckaoldalak csupasz homokfelszinét frissen megkotd, félsivatagi jellegli novénytarsulasok.
Lehetnek igen laza fiziognoémiajuak, amelyekben uralkodd a Festuca vaginata, vagy id6sebb,
kevésbé nyilt allomanyok, ahol a Stipa borysthenica vagy mindkét fiifaj dominans. Gyakran
fejlett kriptogam boritas, magas életforma- és funkcionalis diverzitas (pl. tavaszi és 6szi
egyévesek, mély karogyokerti vagy keskenylevelii éveldk, Cs-es fotoszintézis tipus; Kalapos
1991, 1994) és jol elkiilonithet6 aszpektusok (Karpati & Karpati 1955) jellemzik. Az egyéves
nyilt vadrozs-fedélrozsnok gyep (Secali sylvestis-Brometum tectorum Hargitai 1940) laza
szerkezetil, és alacsony termetii lagyszartiakbol all. Ez a tarsulas az éveld nyilt homoki gyepek
sériilésekor (pl. felszaggatas, tallegeltetés, taposas nyoman) megindulé masodlagos
szukcesszio soran lehet pionir (Bartha 2007, Bird6 & Molnar 1998 attekintése). A homoki
szukcesszidsor extrazonalis zardtarsulasanak a nyaras-borokasok (Junipero-Populetum albae
/Zblyomi ex So6 1950/ Szodfridt 1969) tekinthet6k (Fekete 1992). Faji Osszetételik és
megjelenési formajuk valtozatos, eredetik mindmaig vitatott: a homoki télgyesek leromlasa
vagy a legszarazabb homokteriiletek természetes szukcesszioja soran alakultak ki (Babos
1955, Szodfridt 1969). A Duna-Tisza koze homokjanak két természetes erdbtarsulasa, a
melegebb és szarazabb mikroklimaju, ligetes pusztai tolgyesek (Populo canescenti-
Quercetum roboris /Hargitai 1940/ Borhidi in Borhidi & Kevey 1996) és a zart lombkoronaju,
udébb aljndvényzetli gyongyviragos tolgyesek (Polygonato latifolio-Quercetum roboris
/Hargitai 1940/ Borhidi 1996) mara csak kicsiny foltokban maradtak fenn (Biré 2008).
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Ez a két fas vegetaciotipus, valamint a homoki sztyepprétek (Astragalo austriaci-Festucetum
sulcatae So6 1957) a primer szukcesszionak nem részei (Fekete 1992). Az utdbbi tarsulas a
nyilt gyepekénél humuszosabb talaju és jobb vizellatottsagu sik homokfelszineken volt egy-
kor kiterjedt (Biro & Molnar 1998, Molnar et al. 2008b). Ujabb eredmények szerint azonban,
a nyilt homoki gyepek zarodasat megindithatja a régiora nézve idegenhonos Cleistogenes
serotina megjelenése és terjedése (Bagi 1999).

A fent emlitett vegetaciotipusok koziil az éveld nyilt homokpusztagyepek a legintenziveb-
ben tanulmanyozott tarsulasok. Az allomanyaikban végzett produkcidbiologiai vizsgalatok
kimutattak a fold alatti fitomassza tulsulyat a fold felettihez képest, a szervesanyag produkcid
kett6s (nyar eleji és 6szi) maximumat, valamint a kriptogamok fitomasszajanak relative jelen-
ts részesedését (Kovacs-Lang 1974, Kormocezi et al. 1981, Simon & Kovacs-Lang 1976,
Verseghy & Kovacs-Lang 1971). Niche-kozponta kutatasokban tanulmanyoztak az asszocia-
cid térbeli szerkezetét, a tomeges fajok koegzisztenciajat és ezek idébeli dinamikajat. Ezek a
vizsgalatok feltartak a fajok specialista vagy generalista jellegét kitiintetett niche-tengelyek (a
legnagyobb gyokértomeg mélysége, ennek a talajrétegnek a nedvességtartalma, fotoszinteti-
kus pigmentek mennyisége) mentén, ramutattak a niche-struktira évszakos valtozasara, vala-
mint egyes Okofiziologiai folyamatok (fotoszintézis, reproduktiv allokacid) szabalyozasara a
szukcesszid soran (Fekete et al. 1976, 1980, 1988, Précsényi et al. 1977). Az uralkodo, ill. jel-
lemz6 fajok 6kofiziologiai tlir6képessége, a fotoszintetikus és vizforgalmi sajatsagokban mu-
tatkozo alkalmazkodasok fontos meghatarozoi a tarsulas szerkezetének, szervesanyag produk-
cidjanak és asvanyi tapanyagforgalmanak (Kalapos 1989, 1994, Kovacs-Lang 1991, Kovacs-
Lang et al. 1989, Magyar 1936, Tuba 1984a,b). Mindezek a sajatsagok lehetévé teszik a kor-
latozott mennyiségii forrasok (elsésorban a nedvesség) kozos hasznositasat (térbeli és id6beli
felosztasat).

Az ujabb kutatasokban, a klimatikus és talajtani jellemzO6k mellett, nagy hangsulyt kap a
természetes bolygatasok (pl. tiiz, legelés, aszalyok) hatasainak, valamint az emberi tajhaszna-
lat (pl. szant6foldi mivelés, legeltetés, erddsités) valtozasainak feltarasa is (pl. Biro 2008,
Bird & Molnar 1998, Kroel-Dulay et al. 2006, 2008, Molnar et al. 2008b, Onodi 2007, Rédei
et al. 2008). Ezek a tényezok ugyancsak 1ényegesek a kiskunsagi €l6hely- és tarsuldsmozaik

mintdzatanak és kialakulasi folyamatainak megértéséhez.
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1I1.1.2.3. A vizsgalt fajok bemutatasa

A homoki erdéssztyepp mozaik harom dominans, egyenként kiilonboz6 funkcids tipust
képvisel6 novényfajat vizsgaltam.

A magyar csenkesz (Festuca vaginata W. et K.) a panndniai mészkedveld nyilt
homokpusztagyepek (Festucetum vaginatae) névado, szubendemikus éveld pazsitfiive (I11.1.
kép). A Bécsi-medencétdl és Nyugat-Ukrajnatol Dobrudzsaig elterjedt (Heywood & Jury
2001, So6 1973). Tomotten gyepes, csomos novekedésili, Cs-as fotoszintézisii xerofiton,
amely egy tavaszi (aprilis-majus) nagyobb és egy 6szi kisebb szénasszimilacios ¢és fitomassza
termelési maximummal bir (Almadi et al. 1986, Kalapos 1994, Kovacs-Lang 1974, 1991, Ko-
vacs-Lang et al. 1989, Tuba 1984b). A rendszeres nyarkozépi aszalyhoz szdmos morfologiai
¢és fiziologiai sajatsag révén alkalmazkodott, am érzékeny a szokatlan idézitésti (pl. tavaszi)
és/vagy tartds szarazsagra (Kovacs-Lang et al. 2005, Kroel-Dulay et al. 2006). Levele
dereszold viaszbevonattal boritott, sszehajtott élii, hengeres a parologtatas mérséklésére, és
keresztmetszetében szklerenchima-gytirti talalhato. Stirti, cérnavékony szalakbol allo bojtos
gyokérzetével gazdagon behaldzza a talaj felsé (5-20 cm-es) rétegét (Simon & Batanouny
1971), de legfeljebb 60 cm mélyre hatol (Hahn 2001, Magyar 1933; III.1. abra). Mérsékelt
vizforgalma lehet6vé teszi, hogy a levél vizallapotat stabilan fenntartsa (Almadi et al. 1986,
Kalapos 1989, 1994, Kovacs-Lang et al. 1989, Tuba 1984b). Ugyancsak ennek kdszonhetd,
hogy alacsony nett6 fotoszintetikus teljesitménye (Amax) ellenére viszonylag magas vizhasz-
nositasi hatékonysagot (egységnyi elparologtatott vizmennyiség mellett megkotott CO,,
WUE) képes elérni (Kalapos 1994, Tuba 1984b). Két niche-tengely (a rizoszféra nedvesség-
tartalma és a maximalis gyokértomeg mélysége) mentén a tarsulas legnagyobb niche-
szélességii és niche-atfedést mutatd (generalista) faja (Fekete et al. 1976, Précsényi et al.

1977).
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60+
cm

IIL.1. abra. A Festuca vaginata gyokérzete  IIL.1. kép. A Festuca vaginata hajtascsomodja
Magyar (1933) munkajabol. elszaradt viragzattal a mintateriileten nyar ko-
zepén.

AP o

II1.2. abra. A Cynodon dactylon gydkérzete 1IL.2. kép. A Cynodon dactylon leveles hajtisa
Magyar (1933) munkajabol. a mintateriileten nyar kozepén.
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A csillagpazsit (Cynodon dactylon (L.) Pers.) Afrika tropusi teriileteirél szarmazo, ma mar
kozmopolita éveld pazsitfi (II1.2. kép). Az északi félgdmbon Dél-Anglidig és Ukrajna északi
részéig, a déli féltekén a 45. szélességi fokig elterjedt (Heywood & Jury 2001, Holm et al.
1977). A Foldon a masodik legveszélyesebb gyomnovény (Holm et al. 1977, Hunyadi 1988).
Els6sorban a noduszokon legyokerezd, kiiszo szarakkal és a dasan eldgazd, drotszerdi tarack-
jaival terjed. Ez a két homolog klonalis struktura tovabbi, egymastol eltérd funkciot lat el. A
szarak elsddleges szerepe a forrasban gazdag foltok megkeresése (foraging viselkedés). A ta-
rack, amely a talajban legfeljebb 1 m mélyen helyezkedik el, a tdpanyagokat raktarozza, és a
regeneraciohoz sziikséges riigyeket biztositja (Dong & de Kroon 1994). C4-es fotoszintézis ti-
pusu fii, ezért a Cs-as fiifajokéhoz képest nyaron magasabb fotoszintetikus teljesitmény ¢és
vizhasznositasi hatékonysag jellemzi (Kalapos 1994). Hbigényes faj, amely szénasszimilacio-
janak és fitomassza termelésének csticsidoszakat a Cs-asokénal késobb (junius-juliusban) éri
el (Kalapos 1994, Koérmoczi et al. 1981). Levelei viszonylag magas szén- és asvanyi anyag
tartalmuak, kiilonosen sok kaliumot halmoznak fel (Kovacs et al. 2002). Széles okologiai tii-
réképességli a talaj tipusaval (homoktol az agyagig), vizellatottsagaval és kémiai jellemzdivel
(sotartalom, kémhatas) szemben (Holm et al. 1977, Kalapos 1994). Bolygatott homokon (pl.
felhagyott szantokon, taposott legel6kon) gyakran valik uralkodova (Hargitai 1940, Magyar
1933), de invazidos terjedése (lasd a II.1.1. fejezetben) az abiotikusan stresszelt nyilt
homokpusztagyepjeinkben nem jellemzd. Kiilondsen a legnagyobb besugarzasnak kitett buc-
kahatak és délies fekvésii buckaoldalak félsivatagi jellegii, gyér novényzetében tarsulasalkotd
(pl. Magyar 1933). Gyokérzetének o tomege a talaj 20-50 cm mély rétegében helyezkedik el,
legnagyobb gyokérmélysége kb. 80 cm (IIL.2. abra).

A fehér nyar (Populus alba L.) a nyaras-borokasok (Junipero-Populetum albae) egyik
uralkodo fasszaru faja, amely a gyepet, a szomszédos buckak6zok nyarasaibol, cserjeméretii
gyokérsarjaival kolonizalja (IIL.3. kép). Dél-Eurazsiadban elterjedt (északra Anglidig és K6zép-
Oroszorszagig, keletre Ny-Szibéridig és a Himalajaig; Heywood & Jury 2001, So6 1970). A
legnagyobbrészt vékony (mas vizsgalatok alapjan < 1 mm atmérdjii; Imada et al. 2008) gyo-
kerekkel biré sarjak 1-20 m tavolsagra jelennek meg az 6ket képzo faegyedtdl (Krizsik &
Koérmoczi 2000). Tobb 10 méteres felszinkozeli klonalis kapcsolathalozatot formalnak,
amelyben a sarjakat képz6 fa gyokérzete leggyakrabban 60-100 cm mélyen (Magyar 1933),
esetenként 1,5-2 m-es mélységben huzodik (Babos 1955; I11.3. abra). A klonalis gyokérkap-
csolaton keresztiil, ezek a mélyre hatoldé gyokerek biztositjak a sarjak nedvességellatasat is.
Az asvanyi tapanyagok felvételéért ugyanakkor a sarjaknak a fels 20 cm-es talajrétegben du-

san elagazo gyokérhalozata felelés (Kovacs-Lang et al. 2006b). Leveleit aprilis masodik felé-
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ben hozza, amelyek — kifejletten csak a fonaki oldalukon — fehér nemezszdrések. A levelek
szarazanyag tartalma (szaraztomeg/feliilet aranya) viszonylag magas (Magyar 1936), és
ugyanazon termdhely mas fasszart fajaival dsszehasonlitva intenziv transpiraciot és (Cs-as)
fotoszintézist folytatnak (Magyar 1936, Manzanera & Martinez-Chacon 2007).

Mindharom faj gyokereit siirin kolonizaljak vezikularis-arbuszkularis mikorrhiza
szimbiontak (a C. dactylon-ét 51-75%-ban, a P. alba-¢t és a F. vaginata-ét 76-100%-ban; Ko-
vacs & Szigetvari 2002). A P. alba gyokérzetén ektomikorrhizak is élnek (Jakucs 2001,
Jakucs et al. 2005).

Festucetum
vaginatae
normale

i Festucetum
vaginatae
saltcetosum

Agrosti-Molinietum *
“danubiale

Festucetum
vaginatae
*salicetosum
Festucetum rosmarinifoliae
vaginatae

normale

IIL.3. abra. Egy gyokérsarjrol n6tt 20 éves Populus alba fa teljes gyokérzete feliilnézetben és
gyokérzetének egy része oldalnézetben Magyar (1933) munkajabol.
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I1.3. kép. Egy Populus alba gyokérsarj fiatal levelekkel a mintateriileten.

1I1.1.2.4. A klimaszimulacids terepkisérlet

A kiskunsagi klimaszimuldcios kisérleti dllomast az MTA Okoldgiai és Botanikai Kutato-
intézete épitette ki 2001-ben, egy EU altal tamogatott projekt (FP5 VULCAN) keretében
(Beier et al. 2004). Az allomast a Kutatointézet 8 éve miikodteti egy jellemzo, fehér nyar
gyokérsarjak altal kolonizalt gyepallomanyban, amely az éveld nyilt homokpusztagyep —
nyaras-borokas mozaik egy jellegzetes strukturalis elemét képezi (Kovacs-Lang et al. 2006a).
A projekt terepi kisérletei hat orszagban folynak (Dania, Egyesiilt Kiralysag, Hollandia,
Olaszorszag, Spanyolorszag, Magyarorszag), egy europai 1éptékii (E-D iranyu) hémérsckleti
és (ENy-DK iranyu) csapadékgradiens mentén. A projekt célja megbecsiilni a klimavaltozas
varhato hatasait europai cserjés Okoszisztémak biodiverzitasara, szerkezetére és funkcidira
(Beier et al. 2004, Estiarte et al. 2008, Llorens et al. 2004, Pefiuelas et al. 2007, Prieto et al.
2009). A magyarorszagi mintateriilet sajatja, hogy a vizsgalatokba a cserjék mellett a
homokpusztagyepet (és a dominans lagyszaru funkcios tipusokat) is bevontuk, ami a biom
lan hé- vagy szarazsagkezelést alkalmaztunk (3 hékezelt, 3 szarazsagkezelt és 3 kontroll par-
cella teljes véletlen elrendezésben) a klimavaltozas regionalis prognézisanak megfeleléen

(Bartholy et al. 2004, 2006, Mika 2003). A kezeléseket fémallvanyzatra szerelt hdvisszaverd,
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ill. eséarnyékold folidk segitségével végeztiik, amelyek miikodését fény- és csapadékszenzo-
rok vezérelték. A foliak az allomany f6l¢ kb. 1 m magassagban automatikusan ki- és vissza-
huzodtak. Az egész évben miikodd passziv hékezelés soran a parcellak éjszakai takarasaval
csokkentettiik a talajfelszin hokisugarzasat (I11.4. kép). Ezaltal a levegd napi minimumhémér-
sékletét 20 cm magassagban atlagosan 1,2 °C-kal emeltiik a kontrollhoz képest aprilis és au-
gusztus kozott. Ez a napi atlaghémérséklet 0,7 °C-os novekedését eredményezte ugyanebben
az id6szakban. Ejszakai csapadék idején a hévisszaveré foliak visszahtzodtak, hogy a
hokezelt parcellakrol csapadékkizaras ne torténjen. A vegetacios periddus csucsiddszakaban,
majus-juniusban eldidézett szarazsagkezeléssel az évi csapadékmennyiség kb. 5-28%-at
(20-145 mm) zartuk ki (Lellei-Kovacs et al. 2008; IIL.5. kép). A 1ég- és talajhémérséklet, ill. a
talajnedvesség értékét a parcellakban elhelyezett érzékeldk és adatgyijték oranként automati-
kusan rogzitették. A talajfelszinre jutd csapadék mennyiségét csapadékgyiijté edényekben

mértiik.
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IIL.4. kép. A fiilophazi klimaszimulacios kisérleti allomas egy részlete hajnalban. Elétérben
egy szarazsagkezelt, mogotte egy hékezelt parcella kihtizodott hévisszaverd foliaval.
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IIL5. kép. A fiilophazi klimaszimulacios kisérleti allomas egy részlete esében, csapadékkiza-
ras idején. El6térben egy kontroll, mogotte egy szarazsagkezelt parcella kihtizodott eséarnyé-
kolo foliaval. (Kalapos Tibor felvétele)

1I1.1.3. Az alkalmazott mérési modszerek

A levél itt tanulmanyozott dkofiziologiai tulajdonsagainak egy része a novény pillanatnyi
anyagcsere-miikodését tiikrozi (a kettes fotokémiai rendszer hatékonysaga). A mért sajatsagok
masik része integralt modon mutatja az uralkodo kornyezeti tényezok hatasat a levél ndveke-
désére (morfologiai jellemzok és a szoveti szerkezet egyes durva mutatoi) a levél kifejlodésé-
nek ideje alatt (levélfenologiai megfigyeléseim alapjan kb. 1-4 hét). Mindkét tipusa valtozo-
ban megjelenhet ugyanakkor egy-egy hosszabb iddszak (hetek, honapok) meteorologiai té-
nyezoinek (pl. csapadékellatottsag) elhtizodo hatasa a novényegyed fiziologiai allapotara. A
mérési modszerek kivalasztasanal lényeges szempont volt, hogy azok a vizsgalati objektum
minél kisebb bolygatasaval és roncsolasaval jarjanak. Tovabba torekedtem arra, hogy a terepi
mérések (kiszallasi alkalmanként) 2 nap alatt elvégezhetok legyenek. Ez utobbira azért volt
sziikség, hogy az egy alkalommal végzett mérések ideje alatt kozel hasonlo id6jarasi feltételek

alljanak fenn, s ezaltal a mért értékek Gsszehasonlithatok legyenek.
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A levelek méretét (a levéllemez teriiletét) — a destruktiv mintavétel elkeriilésére — fajonként
¢és mintavételi idopontonként egy-egy empirikusan meghatarozott, mindig szignifikans linea-
ris dsszefiiggés (p < 0,05; 1> = 0,76-0,99) alapjan becsiiltem. A terepen a legfiatalabb teljesen
kifejlett levelek hossztsagat, tovabba a P. alba-nal és a C. dactylon-nal legnagyobb szélessé-
giiket mértem (vonalzdval, 1 mm-es pontossaggal) parcellanként 10 ismétlésben. Az Gssze-
fuggéseket a kisérleti teriilettel szomszédos, ahhoz hasonld biotopbol gytjtott 50 levél hosz-
szisaganak és szélességének szorzata, és mért teriiletiik kozott allapitottam meg. Harminc le-
vél adatait hasznaltam az dsszefliggés felvételéhez, 20 levélét pedig a becslés atlagos hibaja-
nak szamitasara (Iszamitott teriilet-mért teriiletl/mért teriilet x 100; validalas). Ehhez a
levélteriiletet laboratoriumban LI-COR 3000A teriiletméré miiszerrel (LI-COR Inc., Lincoln,
Nebraska, USA), 0,1 cm’-es pontossaggal hataroztam meg. A hosszl, hengeres levell
F. vaginata-nal a begongyolt levéllemez szélességét csak a begyiijtott 50 levélen mértem meg
digitalis tolomérdvel (Conrad Electronic GmbH, Hirschau, Version 09/00), 0,03 mm-es pon-
tossaggal, és ennek atlagértékét hasznaltam a levélteriilet becsléséhez. Az alkalmazott becslési
eljaras hibaja a P. alba-nal 2,0-3,9%-0s, a F. vaginata-nal és a C. dactylon-nal 4,9-10,5%-o0s
volt. A levéllemez alakjat — a P. alba-nal és a C. dactylon-nal — megnyultsagaval (a hosszu-

sag ¢és a legnagyobb szélesség hanyadosa) jellemeztem.

II1.1.3.2. A levélszerkezet jellemzése

A levelek belsé strukturajat leird mutatoknak a fajlagos levéltomeget (Leaf Mass per Area,
LMA, g m?), és annak két komponensét, a levélvastagsagot (Leaf Thickness, LT, mm) és az
atlagos szoveti siirliséget (Leaf Density, LD, g cm™) hasznaltam. A F. vaginata hengeres leve-
Iének teriiletét egy félhengerpalast felszinével kozelitettem, amelyet a teriiletmérd miiszerrel
mért érték és n/2 szorzataként szamitottam. A C. dactylon-nal és a P. alba-nal a levéllemez
vastagsagat a foér és a levél széle kozott féluton mértem mechanikus vastagsagméré miiszer-
rel (Mitutoyo, Japan), 0,01 mm-es pontossaggal. A leveleket ezutin szaritoszekrényben
90 °C-on 3 6raig (sulyallandosagig) széritottam, majd analitikai mérlegen 0,1 mg-os pontos-
saggal meghataroztam szaraztomegiiket. A fajlagos levéltomeget és az atlagos levélszoveti sii-
riséget a 11.1.4.2. fejezetben leirtaknak megfelelden szamoltam. A F. vaginata-nal nem tud-
tam pontosan mérni a levéllemez vastagsagat, mert a begdngyolt levélbe zart 1égrés nagysaga
eltérd volt a levél viztelitettségi allapotatdl fiiggden. Ezért az LMA két komponensének vizs-

galata nem volt lehetséges ennél a fajnal.
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II1.1.3.3. A levelek fotokémiai miikodésének mérése

A klorofill fluoreszcencia indukcié modszere

A netto fotoszintézis, vagyis a brutté CO, asszimilacio ¢és a sotét- és fénylégzési CO, vesz-
teség kiilonbsége, hagyomanyos uton a CO, gazcsere mérésével hatarozhatdo meg. Emellett, a
levél szénasszimilacios teljesitményének jellemzésére ma mar széles korben elterjedt a kloro-
fill fluoreszcencia indukcié modszere (Logan et al. 2007, Maxwell & Johnson 2000, Schreiber
et al. 1994). Termohelyi koriilmények kozott ez az eljaras azonban nem a nettd6 CO, megkotés
becslésére alkalmas. Inkabb a fotoszintézis fényszakasza (a fénybefogas és elektronaramma
alakitas) fényvalaszanak tanulmanyozasat, a fényszakasz egyes részfolyamatainak mélyebb
feltarasat célozza. Igy ez a médszer képet ad a névény fotoszintetikus képességérél, egyfajta
egészségi allapotarol altalaban. Elénye, hogy segitségével beavatkozas nélkiil, azonnali in-
formaciot nyeriink a kettes fotokémiai rendszer (PSII) miikodési hatékonysagarol, mert a fo-
toszintetikus elektrontranszport lanc membranfehérjéi gyorsan alkalmazkodnak a megvalto-
zott kornyezeti feltételekhez.

A klorofill fluoreszcencia indukcié modszere abbol indul ki, hogy az abszorbealt fényener-
gia hatdsara gerjesztett allapotba keriilt klorofill pigmentek harom, egymassal komplementer
folyamat utjan térhetnek vissza alapallapotba: fotokémiai reakci6, hddisszipacio és fénykibo-
csatas (fluoreszcencia). Ezért a klorofill fluoreszcencia intenzitasanak mérésével kovetkeztet-
hetiink a fotokémiai folyamatok hatékonysagara és a hokibocsatas mértékére. A mérés alapja
a klorofill fluoreszcencia indukcio jelensége (Kautsky effektus). Ennek lényege, hogy a PSII
reakciocentrumaban 1évé fotokémiailag aktiv klorofill forma fényenergia hatasara gerjesztett
allapotba keriil, és redox folyamat (t6ltésszétvalas) révén elektront ad at elsddleges kinon ak-
ceptoranak (Qa). Ezaltal a Q4 redukalt allapotba keriil (a reakciocentrum ,,zarodik™), és amig
tovabb nem adja elektronjat az elektrontranszport lanc kovetkezo tagjanak, addig nem képes
ujabb elektron befogadasara. Ilyenkor megné a komplementer folyamatok (pl. a fluoreszcen-

cia) valoszinlisége (Maxwell & Johnson 2000, Schreiber et al. 1994).

A klorofill fluoreszcencia indukcios paraméterek mérése

A Kklorofill fluoreszcencia indukciés méréseket a terepen végeztem egy Hansatech
Fluorescence Monitoring System FMS2 tipusii hordozhatdé mérémiiszerrel (Hansatech
Instruments Ltd., Norfolk, Anglia). A fényinkubacids paramétereket (lasd alabb) fénykettdzé-
ses, telitési impulzus modszerrel mértem, amely lehetdvé teszi a fotokémiai és a nem-

fotokémiai klorofill fluoreszcencia kiolté folyamatok elkiilonitését (Baker 1993, Maxwell &
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Johnson 2000, Schreiber et al. 1994). A mérés soran az adott levélrész(eke)t 3 percig egy egy-
séges magas intenzitast (1000 pmol foton m? s™) fénnyel vilagitottam meg, majd az egyensu-
lyi fluoreszcencia (Fs) beallasa utan a mintaknak egy 0,7 s-os telitési fényimpulzust (kb. 4000
foton pmol m? s™') adtam. A kévetkezé fényinkubéciés paramétereket mértem (szamitasukat
Schreiber et al. /1994/ terminologidja szerint adom meg):

—  OPSII = (Fm'-Fs)/Fm'": a PSII aktualis, adott fényintenzitashoz tartozé fényhasznosita-
si hatékonysaga. Megadja, hogy a PSII fénybegy(ijté antennai altal abszorbealt fotonoknak
mekkora hanyada hasznosul a PSII fotokémiai reakci6i soran. Két sszetevdje az antennaha-
tékonysag (Fv’/Fm’) és a fotokémiai fluoreszcencia kioltas (qP), azaz ®PSII = Fv'/Fm' x gP.

—  Fv/Fm' = (Fm'-Fo')/Fm'): a PSII antennainak fényenergia atalakitasi hatékonysaga
gerjesztett energiava. Megmutatja, hogy az abszorbealt fotonoknak hanyad része alakul a PSII
reakciocentrumaig eljutd gerjesztett molekulaallapotta.

— qP = (Fm'-Fs)/(Fm'-Fo'): a gerjesztett energianak a fotoszintetikus elektrontranszport
lancban hasznosulni képes hanyada, amely megadja az oxidalt allapota (,,nyitott”) reakcio-
centrumok aranyat.

— NPQ = (Fm-Fm')/Fm'"): a nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltds. Ezt a mutatot széles
korben hasznaljak a fotokémiai reakciokban nem hasznosuld, hé formajaban eltavozo gerjesz-
tett energiahanyad szamszertsitésére. Logan et al. (2007) tanulméanya ugyanakkor arra hivja
fel a figyelmet, hogy amennyiben a PSII maximalis (potencialis) fotokémiai hatékonysaga
(Fv/Fm) tartésan alacsony értékii marad a hajnali orakra is (lasd késébb), az NPQ gyakran
alulbecsiili a nem-fotokémiai kioltds mértékét. Ez a jelenség méréssorozatunkban a
F. vaginata-nal és a C. dactylon-nal fordult el6 egyes mérési idopontokban (részletesen lasd a
II1.2.2. fejezetben). Ilyen esetben a Demmig-Adams et al. (1996) altal bevezetett alternativ
valtozo, a disszipacié (D = 1-Fv’/Fm’) megbizhatobb becslést ad a hékibocsatas mértékérdl.
Ezért az adatelemzés soran ennél a két fajnal, az NPQ mellett a D mutatot is felhasznaltam.

A fenti paraméterek mérése utan kozvetleniil, a levélmintakat 15-20 percig sotétben tartot-
tam (sOtétinkubacio) az Fv/Fm = (Fm-Fo)/Fm) megallapitisahoz. A mérés soran a
sotétinkubalt mintat elészor egy gyenge (< 0,05 pumol foton m? s™) méréfénnyel vilagitottam
meg, majd az alap fluoreszcencia (Fo) szintjének detektaldsa utdn, egy telitési fényimpulzus
bekapcsolasaval mértem a maximalis fluoreszcenciat (Fm). Az Fv/Fm az egyik leggyakrabban
hasznalt klorofill fluoreszcencia indukcios mutatd. Elméleti maximuma ~0,83-0,85, amelyet
optimalis koriilmények kozott szamos fajnal mértek (Demmig et al. 1988, Logan et al. 2007,
Loik et al. 2000, Maxwell & Johnson 2000, Schreiber et al. 1994). A névényt éré kornyezeti

stresszhatasok (pl. vizhiany, alacsony vagy magas homérséklet) gyakran elséként az Fv/Fm
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optimalisnal alacsonyabb értékében nyilvanulnak meg. Ennek hatterében két jelenség allhat.
Az egyik a PSII reakciocentrumok irreverzibilis fénykarosodasa és az inaktivva valt PSII-k
felhalmozddasa a tilakoid membranban (szigort értelemben vett fénygatlas). Ezzel parhuza-
mosan is felléphet a masik, dinamikus folyamat, amely éppen a fénykarosodas kivédését szol-
galja: a felesleges gerjesztett energia elvezetése nem-fotokémiai uton, hé formajaban, ami el-
s6sorban a xantofill ciklus aktivitasaval fiigg 0ssze (Baker 1993, Bjorkman & Demmig-
Adams 1994, Demmig-Adams & Adams 1996). Mig azonban az NPQ a stressz megsz{inésé-
vel (a levelet sotétben tartva) tobbnyire egy oran beliil lecsokken, az irreverzibilisen sériilt re-
akciocentrumok helyreallitasanak idéigénye orakban mérhetd. Jelen vizsgalatban e két relaxa-
cids folyamat megvalosulasanak teljességét tigy ellendriztem, hogy a PSII maximalis fotoké-
miai hatékonysagat két alkalommal mértem ugyanazon a levélen. Eldszor a déli orakban
(11 és 15 ora kozott), amely tobb névényfajnal az Fv/Fm (és a ®PSII) legnagyobb mértékii
depresszidjanak, azaz a nap folyaman mérheté legalacsonyabb értékének idészaka (Baker
1993, Bjérkman & Demmig-Adams 1994, Veres 2004, Veres et al. 2006). A masodik mérést
a kovetkez6é napon napfelkelte eldtt (3 ora és fél 6 kozott) végeztem, amikorra az Fv/Fm var-
hatoan visszaall a napi maximalis értékére. Az Fv/Fm nappali csokkenésének szazalékos mér-

tékét a kovetkezéképpen szamoltam: Fv/Fmgepr = (FV/FMiygjnai-Fv/Fmag)/Fv/Fmpgjna x 100.

Az alkalmazott mérési rutin indokldsa: modszertani kitekintés

A sotét- és fényinkubdcios paraméterek mérési sorrendjének hatdisa a mért klorofill fluoresz-
cencia indukcios paraméterekre

A klorofill fluoreszcencia indukcios mérések javasolt és a gyakorlatban is alkalmazott ha-
gyomanyos menete a kovetkezd. Legalabb 10 perces sotétinkubacio utan mérik az Fv/Fm-et,
majd ezt koveti a fényinkubacios paraméterek meghatarozasa egy egységes, magas intenzitas
fényhez inkubalt levélen (Baker 1993, Maxwell & Johnson 2000, Schreiber et al. 1994, Veres
2004). Vizsgalataim soran azonban a sotétinkubécios Fv/Fm és a fényinkubacios paraméterek
mérési sorrendjét felcseréltem (az elézd alfejezetben leirtaknak megfeleléen). A szakiroda-
lomban van példa az ilyen forditott mérési sorrend alkalmazasara is (pl. Morse et al. 2002).
Jelen vizsgalatban ezt a modositast az indokolta, hogy a levelek a termdhelyen mar eleve ma-
gas besugarzasnak voltak kitéve, igy egy el6zetes sotétinkubacié megnovelte volna az egyen-
sulyi fluoreszcencia beallasahoz sziikséges idot, s ezaltal a mérések teljes iddtartamat. Ennek
kovetkeztében, egyrészt a kapott értékeket jelentdsebben befolyasolta volna a klorofill fluo-

reszcencia indukcios paraméterek napi jarasanak hatasa (lasd az elézo alfejezetet), masrészt
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kevesebb elemi mérést tudtam volna végezni, igy 3 faj mérése nem lett volna kivitelezhetd.
Feltételezésem megerdsitésére, miszerint a hagyomanyos mérés hosszabb fényinkubacios id6t
igényelt volna, dsszehasonlitd méréseket végeztem a harom vizsgalt fajnal 2005 juniusaban.
A kiseérleti parcellak szomszédsagaban, azokéhoz hasonlo éléhelyfoltban, fajonként 5 levélen
meghataroztam a klorofill fluoreszcencia indukcios paramétereket el6szor a tényleges méré-
seknek megfeleld, azaz forditott sorrendben, majd ugyanazon a levélen ettél a mérési ponttol
1-2 cm tavolsagra, hagyomanyos modon. A kétféle sorrendben kapott értékek kiilonbozosé-
gének szignifikanciajat (p < 0,05) paros t-probaval ellendriztem.

Hipotézisemnek megfeleléen, a P. alba-nal és kiilondsen a F. vaginata-nal, a PSII aktualis
fényhasznositasi hatékonysaga (®PSII) és annak mindkét komponense (Fv'/Fm' és qP) szigni-
fikansan alacsonyabb volt hagyomanyos méréskor, mint amikor meghatarozasuk sotétinkuba-
ci6 el6tt tortént (p < 0,004; F.1. abra). Hasonlo tendenciakat tapasztaltam a C. dactylon-nal is.
A nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas mértéke (NPQ) ugyanakkor a forditott sorrend ese-
tén bizonyult kisebbnek, de a kiilonbség csak a P. alba-nal volt szignifikans (p = 0,002). Va-
rakozasaimnak megfeleléen, a PSII maximalis fotokémiai hatékonysagat (Fv/Fm) a mérési
sorrend nem modositotta (a két fiifajnal, p > 0,241), vagy csak csekély mértékben befolyasolta
(a P. alba-nal hagyomanyos méréskor 1,6%-kal magasabb volt; p = 0,031). A kapott kiilonb-
ségek megerdsitik, hogy az egységes magas intenzitasu fényhez tartozo aktualis fényhozam
eléréséhez tobb idére van sziikség hagyomanyos mérés esetén. A jelenség hatterében valoszi-
ntileg az all, hogy a 15 perces sotétinkubaciot kovetd 3 perces megvilagitas csak részleges fo-
visszacsatolassal csokkenthette a fényszakasz részfolyamainak hatékonysagat. Ezzel parhu-
zamosan megndvekedhetett az igény a befogott fényenergia elvezetésére nem-fotokémiai
uton. A C. dactylon-nal a szignifikans kiilonbségek hianya arra utal, hogy a fotoszintézis
fényindukcidja rovidebb id6 alatt bekovetkezett, vagy kevésbé veszitett indukcios allapotabol
a sotétinkubacio ideje alatt, mint a masik két fajnal. A P. alba-nal és a F. vaginata-nal tapasz-
talt jelentds kiilonbségek azonban azt jelzik, hogy a forditott sorrendben felvett fényinkubaci-
0s paraméterek jobban tiikrozik a terméhely abiotikus (stressz)tényezdinek hatasat a novény
fotokémiai mikodésére. Vagyis azok kevésbé terheltek maga a mérés okozta ,.elvaltozasok-
kal”, mint a hagyomanyos s6tétinkubacios — fényinkubacids sorrendben kapott fényinkuba-
cios értekek. Ezért méréseim soran mindharom fajnal egységesen a forditott sorrendet alkal-
maztam. igy ha a mért paraméterek abszolut értékében volt is eltérés, a szisztematikus ,,hiba”

mellett az 9sszehasonlitas lehetséges volt.
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1I1.1.3.4. Mintavétel

A méréseket 2003 és 2008 kozott, majustol augusztusig végeztem havonta egyszer, leheto-
ség szerint a honap elején (IIL.5. abra), deriilt napokon. gy a vizsgalt években a mérések ko-
vetkezetesen a csapadékkizaras beinditasanak idején, a kezelés id6tartama alatt, valamint an-
nak feloldasa utan kb. egy honappal torténtek. (A 2003. majusban mért adatokat az els6, pro-
baként végzett mérések pontatlansaga miatt nem hasznaltam fel. 2003. augusztusban, a tava-
szi és a nyar eleji extrém aszaly okozta nagymértékii levélpusztulas miatt, megfeleld ismétlés-
szam® mérés nem volt megvalodsithatd. Tovabba, klorofill fluoreszcencia indukcids méréseket
nem tudtam végezni 2005 majusédban a miiszer meghibasodasa miatt, valamint 2004 jaliusa-
ban, 2006 juiniusaban hajnalban és 2007 majusaban a borult, esés iddjaras miatt.) Egy mérési
idépontban ugyanazon levelek — a flifajok esetén azok kozépso részének — fotokémiai miiko-
dését és szerkezetét vizsgaltam. A levélszerkezeti jellemzék meghatarozasat a levelek begyiij-
tése utan 2 napon belill elvégeztem. Addig a mintakat paratelt 1égter(i nedveskamrakban, hii-
tészekrényben 5 °C-on taroltam. A mérésekhez 2003-ban és 2004-ben, minden iddpontban
parcellanként 1, ill. minden kezelés egyik parcellajaban 2 ,egyedet” (P. alba gydkérsarj,
F. vaginata hajtascsomo, C. dactylon hajtas, a tovabbiakban roviden egyed) valasztottam ki
fajonként. Parcellanként 2 ismételt mérés esetén atlagukat tekintettem az adott parcellat becs-
16 értéknek, azaz a kezelés egy ismétlésének. A mérések kozepes méretii P. alba sarjak egy
felso, teljesen kifejlett, szini oldalan mar nem molyhos levelén torténtek, a C. dactylon-nal
pedig a legfelsd, teljesen kifejlett levélen (amelyen a levélhiively és a levéllemez hatara jol
felismerhet6 volt). A F. vaginata-nal a hajtascsomé kozepén nétt 4 levél keriilt egy mintaba,
amelyek egyiittes mérésével a mintar6l szarmazo klorofill fluoreszcencia indukcios jel na-
gyobb megbizhatosaggal volt érzékelhetd. Az LMA meghatarozasanal az egy csomordl szar-
maz6 4 levél adataibdl atlagot képeztem, €s ezt tekintettem az egyedet reprezentald értéknek.
A levelek kivalasztasakor mindharom fajnal torekedtem arra, hogy azok mindig tikkrozzék a
novény aktualis, atlagos fizioldgiai allapotat. (Vagyis nem szelektiven csak a teljesen z6ld,
aktiv leveleket valasztottam, ha a ndvény levélzetének jelentds része mar elhaloban volt.) A
fényinkubacios klorofill fluoreszcencia mérések iddigényessége (lasd a I11.1.3.3. fejezetben)
nem tette lehetévé parcellanként tobb egyed mérését, amellyel a parcellaatlagot pontosabban
tudtam volna becsiilni. 2005-t61, a gyorsabban mérhetd sotétinkubacios Fv/Fm esetén 3, a le-
vélszerkezeti mutatoknal 2 ismételt mérés atlagat hasznaltam parcellanként. A C. dactylon-nal
¢és a F. vaginata-nal azonban — egy technikai hiba kovetkeztében — csak 2007. juliustol alltak

rendelkezésemre olyan, parcellanként nagyobb ismétlésszamban mért Fv/Fm adatok, amelyek
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megbizhatéan tiikrozik a levél valodi élettani allapotat. A két fiifajnal ugyanis, a levelekre
csiptethetd sotétinkubacios csipeszek fémlemeze — amely a levéllemezzel kozvetleniil érint-
kezett — a nap sugaraira mer6leges szogben fekiidt, és a tiiz6 napon felforrésodott. fgy a leve-
lek egy fokozott homérsékleti terhelésnek Iehettek kitéve a sotétinkubacio alatt. (A P. alba le-
velein a fligglegesen, azaz a nap sugaraival parhuzamosan elhelyezkedd csipeszek nem
okoztak ilyen miiterméket.) Ennek kikiiszobolésére a két fiifajnal, 2007. juliustol a levélcsipe-
szeket hosugarzast visszaverd alufoliaba burkoltam a sotétinkubacio idejére az ilyen nagyobb
ismétlésszamban végzett mérések esetén is (ahogyan ezt a fényinkubalt levélmintak sotétin-
kubacidja soran mar kovetkezetesen alkalmaztam). A sotétinkubacio alatti homérsékleti
stressz szignifikans hatasat (p < 0,05) egy ellenérzé méréssel és kétmintas t-probaval igazol-
tam a C. dactylon-nal 2007. jaliusban. (Atlagosan az Fv/Fmgg = 0,74 a levélcsipeszeket alufo-
lidba burkolva, mig alufélia nélkiil az Fv/Fmgg = 0,51; p < 0,0001; n = 10.) A levelek morfo-
logiajat 2005-t61 2008-ig majus ¢s augusztus kozott, tovabba a P. alba-nal és a F. vaginata-
nal 2008. aprilisban tanulmanyoztam. Az erre vonatkozé mintavételi eljarast a 111.1.3.1. feje-
zetben adtam meg. A 2008. aprilisi mintavételt a két Cs-as fajnal az indokolta, hogy levélkép-
z¢si fenologidjuk a Cyi-es C. dactylon-¢hoz képest korabban indul (Kalapos 1994, sajat terepi
megfigyelés). Ennél a két fajnal a levélszerkezeti mutatokat meghatdroztam ebben a mintavé-
teli iddpontban is.

Méréseimmel parhuzamosan, azonos mérési napokon, témavezetdm, Kalapos Tibor mérte
ugyanezen fajoknal — részben ugyanazokon a leveleken — a pillanatnyi nettd fotoszintézis
utemét (A) és a transpiracio intenzitasat. Meghatarozta tovabba egyes fotoszintetikus pigmen-
tek (klorofill és a violaxantin-anteraxantin-zeaxantin /VAZ/ fényvédé karotinoid
pigmentkészlet) relativ mennyiségét a levélrdl visszavert fény spektralis elemzése utjan (rész-

letesebben lasd Kalapos et al. /2008/ munkajaban).

II1.1.3.5. Mikroklimatikus hattérvaltozok nyomon kdvetése

Az 6kofiziologiai jellemzdkkel parhuzamosan mért mikroklimatikus tényezok koziil a le-
vegd hémérsékletét és a talaj térfogatszazalékos nedvességtartalmat hasznaltam fel. A 1égh6-
mérsékletet a talajfelszin felett 20 cm magassagban (a gyepszintben), kisérleti parcellanként
2 db léghémérd, a talajnedvességet a felsé 20 cm-es talajrétegben, parcellanként 1 db talaj-
nedvesség-mérd és hozzajuk tartozo adatgyiijté regisztralta. Az o6ranként rogzitett értékeket,
valamint a beldliik képzett napi adatokat a hazai VULCAN projektben az automatikus (mik-
ro)meteorologiai adatgytijtés felelése, Barabas Sandor bocsatotta rendelkezésemre. Az auto-

matikusan rogzitett talajnedvesség adatsort a gyakori adathiany vagy hibas érték miatt nem
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hasznaltam fel. Helyette kézi modszerrel mért térfogatszazalékos talajnedvesség adatokkal
dolgoztam. A méréseket Kalapos Tibor végezte egy Delta-T Theta Kit HH2 nedvességmérd-
vel (Delta-T Devices, Cambridge, Anglia) a talaj felsé 6 cm-es rétegében, az dkofiziologiai
vizsgalatokkal azonos idépontokban. A mérések minden parcellaban haromféle mérési helyen
torténtek, mérési helyenként 1-10 ponton: F. vaginata hajtascsomok tovénél, C. dactylon to-
vek mellett és novényzett6l mentes, nyilt talajfoltokban. A csupasz talajfoltokban mért érté-
keket referencianak tekintettem. A differencialtabb gyokérzetii, klonalis fasszart P. alba (lasd
a [I1.1.2.3. fejezetben) sarjainak tovében nem végeztiink méréseket. A gyep jelentés bolygata-
sa nélkiil csak ennek a legfelsé talajrétegnek a nedvességtartalmat tudtuk megmintazni. Mivel
a vizsgalt fifajok legnagyobb gyokértomege ennél mélyebb talajrétegekben helyezkedik el
(lasd a II1.1.2.3. fejezetben), a mért adatok nem adtak teljes informaciot az altaluk hozzaférhe-
t6 nedvességtartalomrol sem. Ezért az adatfeldolgozas soran a mért talajnedvesség értékeket
nem hattér- (fliggetlen), hanem valasz- (fiiggd) valtozoként hasznaltam fel (lasd a I11.1.4. fe-
jezetben). Ennek a talajrétegnek a jelent6ségét a vizsgalt fiifajokra nézve mégis az adja, hogy
itt helyezkednek el azok a felszinkozeli gyokerek, amelyek — részben mikorrhiza kapcsolatuk
révén — fontos szerepet jatszhatnak a kis csapadékesemények ¢s a fold alatti harmat hasznosi-
tasaban (Hahn 2008, Kovacsné Lang Edit személyes kozlés), vagy egy-egy kiadds esd utan
fejlédnek ki (Magyar 1936).

1I1.1.3.6. A vizsgalt évek (2003-2008) idéjarasanak jellemzése

A jellemzéshez a kisérleti tertilettdl kb. 1 km-re fekvd fulophazi szabvanyos meteorologiai
allomason, 2 m magassagban 10 percenként mért léghomérséklet értékeket, valamint a napi
csapadékosszegeket hasznaltam. Az adatok gyujtését és a napi, ill. havi bontast feldolgozasu-
kat Barabas Sandor végezte.

A vizsgalt (2003 és 2008 kozotti) tenyészidoszakoknak azt a szakaszat, amely a mért val-
tozokat kozvetlenill befolyasolta (aprilis-julius), jelentdsen eltérd, gyakran szélsGséges ho-
mérsékleti viszonyok (IIL.4b. abra) és csapadékjaras (Ill.4a. és IIl.5a-f. abrak) jellemezte.
2003 és 2007 tavasza és kora nyara (aprilis-junius, a 2007. majusi bé csapadék kivételével)
59-96%-kal (23-71 mm-rel) kisebb csapadékhozamu volt, mint 2001-2008 azonos hénapjai-
ban atlagosan (IIl.4a. abra). A majus ¢és junius honapok kozéphdmérséklete ugyanakkor,
2007-ben 0,8-1,4 °C-kal, 2003-ban t&bb mint 2 °C-kal meghaladta a nyolcéves atlagot (I11.4b.
abra). A 2003. julius eleji mérésiinket ezért egy tobb mint masfél honapig tartd, dsszefiiggd
esémentes (< 4 mm nap™) és forrd periodus el6zte meg (I11.5a. abra), amelynek idézitése is

rendkiviili volt (a legtobb faj novekedési csucstevékenységének idejére esett). 2003 nyara Eu-
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ropa szerte aszalyos és az atlagosnal melegebb iddjarast hozott, amely a vegetaciora is mar-
kans hatast gyakorolt (Ciais et al. 2005, Pefiuelas et al. 2007). 2004-ben és 2006-ban ugyan-
akkor, a tavasz és a nyar eleje a masik iranyban mutatkozott szokatlannak. Ezekben az évek-
ben aprilis ¢és junius kozott 21-124%-kal (9-48 mm-rel) tobb csapadék hullott havonta, mint a
nyolc évben atlagosan (IIl.4a. abra), a havi kozéphémérséklet pedig majusban (2004-ben ju-
niusban is) jelentésen (1,5-2,6 °C-kal) alatta maradt a nyolcéves atlagnak (II1.4b. abra). A mé-
réseinket megel6z6 leghosszabb egybefiiggd esdsziinet ebben a két évben minddssze 3 napos
(2004-ben) vagy 4 napos (2006-ban) volt (II1.5b. és II1.5d. abra). 2005 és 2008 aprilisanak és
majusanak iddjarasa, az eltérések mértéke és iranya alapjan, a nyolcéves atlaghoz kozeli volt.
A kdzéphdmérsékletek 0,3-0,8 °C-kal, a csapadékdsszegek 7-41%-kal (3-16 mm-rel) ingadoz-
tak a havi atlagok koriil (IIl.4a-b. abrak). A jiniust azonban ebben a két évben is szokatlan
csapadékjaras jellemezte: 2008-ban az atlagosnal bdségesebb, 2005-ben extrém havi eloszlast
volt (IIL.4a. és I11.5c. abra). A julius 2005-ben nagyobb, 2006-ban és 2007-ben kisebb csapa-
dékhozamt volt a nyolcéves atlagnal.
80 - a @ 2003 2004 [J2005 32006 [J2007 mm2008
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I11.4. abra. A fiilophazi szabvanyos meteorologiai allomason a mérések éveiben (2003-2008)
regisztralt havi csapadékosszegek (a) és havi kozéphomérsekletek eltérései (b) az ugyanitt
mért nyolcéves (2001-2008) havi atlagoktol.
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II1.1.4. Az adatok statisztikai feldolgozasa

Minden statisztikai elemzéshez az egy parcellan, mint kisérleti egységen beliili ismételt
mérések atlagat hasznaltam (egy mérés esetén magat az elemi mérést; kezelésenként n = 3).
igy biztositottam a mintak térbeli fiiggetlenségét (azaz a pszeudoreplikacié /Hurlbert 1984/
elkertilését). A szignifikansan (p < 0,05) kiugro értékeket Grubb teszttel (Sokal & Rohlf
1981) zartam ki, kivéve, hogyha azok biologiai tartalommal birtak. (Példaul az Fv/Fm ala-
csony értékei a F. vaginata-nal 2007. juliusban a szarazsagkezelt parcellakban, amelynek ér-

telmezését lasd a 111.2.2. fejezetben.)

A varianciaforrdsok megoszldsanak elemzése ismétléses variancia-analizissel

A mért vagy szamolt mutatok altalunk magyarazott (nem a véletlen hibabol ad6do) dsszes
variancidjanak megoszlasat a magyarazé véltozok (KEZELES, EV, HONAP) és interakcidik
kozott fajonként, ismétléses variancia-analizissel (repeated measures ANOVA; Nemec 1996,
Quinn & Keough 2002) elemeztem. Az elemzésben a KEZELES rogzitett térbeli csoportositd
valtozoként (fix faktor), az EV és a HONAP ismétléses faktorként szerepelt. E statisztikai el-
jaras valasztasat az indokolta, hogy nem teljesiilt az ugyanazon parcellaban mért adatok id6-
beli fuggetlensége az egymast kovetd honapokban és években. Példaul a mikrodomborzat
(térszin) kiilonbségei, ill. a sarjakat neveld P. alba faegyed eltérd tavolsaga és arnyékolo hata-
sa az adott parcellat minden mérési idGpontban egységesen érintette (parcellahatds). A
varianciaforrasok hatasainak egzakt kimutatasa megkovetelte azt, hogy a két ismétléses faktor
Osszes lehetséges kombinacidja megvalosulhasson, azaz minden honapbdl egyforman szere-
peljen adatsor valamennyi vizsgalt évben. Ez a levélmorfologiai és -szerkezeti mutatoknal
2005-2008. majus-augusztus, a fotokémiai valtozoknal 2005-2008. junius-augusztus (az
Fv/Fmyepr esetében csak 2004., 2005., 2007. és 2008. junius és augusztus honapjaira), a talaj
térfogatszazalékos nedvességtartalmanal pedig 2006-2008. majus-augusztus kozott allt ren-
delkezésemre (lasd a II1.1.3.4. fejezetben). Ezért az elemzést a fenti idészakok adatsoraval
végeztem valtozonként. Amennyiben az ANOVA eldfeltételeinek valamelyike (a varianciak
csoportokon beliili homogenitasa /Hartley F-max proba, Cochran C statisztika és Bartlett-féle
Chi-négyzet proba/, ill. a hibak normalis eloszlasa /Shapiro-Wilk teszt/) nem teljesiilt, az ana-
lizishez az adatokat arcus sinus transzformaltam (Quinn & Keough 2002, Sokal & Rohlf
1981). Ha a hibak gombszimmetrikus eloszlasanak (sphericity) feltétele sériilt (p < 0,05), ak-
kor a Multivariate teszttel vagy a Greenhouse-Geisser korrekcioval végzett konzervativabb F

proba (Quinn & Keough 2002) eredményeit vettem figyelembe az ismétléses faktorokra és in-
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terakcioikra vonatkozéan. Az adott magyarazo valtozo szignifikans hatdsa esetén, Tukey HSD
post hoc teszttel ellendriztem a kezelések, ill. a mérési idopontok kozotti kiilonbségek
szignifikanciajat paronként (a fohatasokra csak nem szignifikans interakcioknal). Amennyi-
ben valamelyik fent emlitett el6feltétel — az adatok transzformacidja ellenére — sériilt, az 6sz-
szehasonlitdsokhoz (adott évben és honapban, vagy kezelésre vonatkozodan) Kruskal-Wallis
tesztet és megfeleld utotesztet (Multiple comparisons of mean ranks for all groups) hasznal-
tam. A kiilonbségeket minden esetben p < 0,05 valoszinliségi szinten tekintettem szignifi-

kansnak.

Osszefiiggés-elemzés az iddjardsi tényezékkel kevert modellii t6bbszorés linedris regresszié-
val

A mérési honapok és tenyészidészakok (II1.1.3.6. fejezetben is emlitett, esetenként mar-
kansan eltérd) id6jarasanak (hémérsékleti és csapadékviszonyainak) és a kisérleti kezelések
okozta mikroklimatikus kiilonbségeknek az egyiittes hatasat a mért valtozokra, kevert modellt
tobbvaltozos linearis regresszidval vizsgaltam fajonként. A kevert modellben a meteorologiai
tényezdket leird valtozok (rogzitett faktorok) mellett, a parcellahatas mint véletlen (random)
faktor szerepelt. Ezzel csokkentettem az altalunk nem magyarazott variancia (azaz a hiba
vagy rezidualis) mértékét. Igy sikeriilt biztositanom a rezidualisok fliggetlenségét az azonos
objektumokon (parcellakon) végzett méréseimnél, ami a regresszio eléfeltételét jelenti (Quinn
& Keough 2002, Botta-Dukat Zoltan személyes kozlés). Az iddjarasi tényezok leirasara a ko-
vetkezd valtozokat valasztottam:

(1) novekedési héosszeg (a novekedésre alkalmas homérsékletli napok hddsszege,
Growing Degree Days, GDD), valamint

(2) az esdmentes napok szdma a mérést megel6z6 idészakban;

(3) a napi minimumhémérséklet (Trin, az Fv/Fmpgjna mérésének napjain);

(4) a napi maximumhomérséklet (T, a fotokémiai valtozok mérésének két egymast ko-
vetd napjan mért T értékek atlaga).

A mérési napok hémérsékleti szélséértékei — a (3) és a (4) valtozé — minden bizonnyal
kezetét. (A Tmax értékét elsésorban a pillanatnyi nappali sugarzasbevétel, a Tpin valtozoét pe-
dig az aktualis éjszakai deriilt vagy borult id6jaras hatarozza meg.) Ezért a levélmorfologiai és
-szerkezeti mutatok kapcsolatat csak az (1) és a (2) valtozoval vizsgaltam meg, amelyek hosz-
szabb tava kornyezeti hatést tiikroznek. A hddsszegeket a napi kozéphdmérsékletek 5 °C fe-

letti értékeinek Osszegzésével szamoltam, vagyis GDD = X(T,,-5), ahol Ty, a napi k6zépho-
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mérséklet. Az 5 °C-os hémérsékleti kiiszobértéket Beier et al. (2004) nyoman alkalmaztam.
Szamitasahoz, tovabba a Tpin €s a Trax megallapitasahoz a kisérleti parcellakban mért 1€gho-
mérséklet adatokat hasznaltam (kivéve a 2005. majusi mérést megel6z6 id6északot, amelyrél
nem allt rendelkezésemre folyamatos adatsor az adatgytjték hibaja miatt). A h6osszegzést —
az adott fajnal minden mérési idépontot megelézéen egységesen — az egy levél kifejlédéséhez
leggyakrabban sziikséges id6szak hosszara, mint kozelité idétartamra végeztem. 2007-ben és
2008-ban végzett levélfenologiai megfigyeléseim (nem publikalt adatok) alapjan ez a
C. dactylon-nal 10 napnak, a P. alba-nal és a F. vaginata-nal 28 napnak adodott. A (2) valto-
76t a levélszerkezeti és -morfologiai mutatoknal ugyanezen id6szakok alatti 9sszes esdmentes
nap adta, a fotokémiai miikodést leird paramétereknél pedig az adott mérési idopontot (a két-
napos mérések elsé napjat) kozvetleniil megel6z6 6sszefiiggd esésziinet iddtartama (napjainak
szama) jelentette. A talaj térfogatszazalékos nedvességtartalmanak osszefiiggését a csapadék-
cllatottsaggal a (2) valtoz6é mindkét variansaval megvizsgaltam. Esémentesnek azokat a napo-
kat tekintettem, amelyeken a lehullott csapadék aznapi mennyisége vagy két egymast kovetd
napi 0sszege nem haladta meg a 4 mm-t, tovabba a szarazsagkezelt parcellakban a csapadék-
kizaras ideje alatt minden napot. (A szakirodalom a sivatagi és gyep Okoszisztémakra az
5 mm-es kiiszobértéket tekinti iranyadonak. Ennél kisebb mennyiségii csapadék ugyanis nem
nedvesiti at a talajt ahhoz, hogy a legsekélyebben gydkerezé fajok /kisérletiinkben a
F. vaginata/ szénasszimilacidjat és vizallapotat lényegesen befolyasolja; Fay et al. 2000,
Huxman et al. 2004). A szamitashoz a fiilophazi meteorologiai allomas adatait hasznaltam. Az
Osszefliggés-elemzést minden mért valtozonal a hatéves (a levélmorfologiai mutatok esetében
a négyéves) méréssorozat két-két idészakaban végeztem el: kiilon a tavaszi (majus-junius
vagy aprilis-junius) és a nyari (julius-augusztus) adatsorra. Az évszakokra bontast az indokol-
ta, hogy a HONAP, ill. a HONAP x EV interakcioja, azaz az id6jaras valtozékonysaga jelen-
t0s hatassal volt a mért valtozokra (lasd a I11.2.1. fejezetben). A kevert modellii tobbszords
regresszioknal, az eltéré skalan mozgo valtozok kapcsolataban a valtozasok mértékének 6sz-
szehasonlitasara a parcialis korrelacio értékeket hasznaltam (amelyeket a 111.2.2. fejezet sz6-
vegében R-rel jeloltem; Quinn & Keough 2002). Az R értéke -1 és +1 kozotti lehet, elGjele
pedig a valtozas iranyat mutatja. A valtozoparok kozotti szamos Osszehasonlitas miatt, az el-
s6faju hiba biztosabb elkertilésére, a kevert modellli regresszids elemzésekben a p < 0,01 va-
16szintiségi szinten kapott Osszefiiggéseket tekintettem szignifikansnak minden fajnal és val-
tozonal egységesen. A levelek novekedését és belsd strukturajat a kifejlédésiik idétartamanal
hosszabb iddszak nedvességellatottsaga is befolyasolhatja (pl. Dickson & Tomlinson 1996,

lasd a II1.2.2. fejezetben). Ezért megvizsgaltam a junius elején mért levelek morfologiai és
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szerkezeti mutatdinak kapcsolatat a mintavételt megel6z6 7 honap (a megel6zé év novembe-
rétdl az adott év majusaig) havi csapadékosszegeinek a teljes VULCAN vizsgalati iddszak
nyolcéves (2001-2008) havi atlagaitol szamitott eltéréseinek Osszegével is, kevert modellt
regresszioval. Az Osszefliggés-elemzés eredményeinek egységes értékelése miatt ez esetben is
ap <0,01 szignifikancia szintet hasznaltam. Amennyiben valamely vizsgalt fiiggé valtozonal
a rezidualisok eloszlasa szignifikansan (p < 0,05) eltért a normalistol, az adatokat logaritmi-
kusan vagy arcus sinus transzformaltam. A statisztikai elemzésekhez a Statistica 8.0 program-

csomagot (StatSoft Inc., Tulsa, USA) hasznaltam.
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II1.2. EREDMENYEK ES ERTEKELESUK

I11.2.1. A varianciaforrasok megoszlasa az iddjaras valtozékonysaga és a Kkisérleti keze-
lések hatasai kozott. Az ismétléses variancia-analizis (Repeated Measures ANOVA)
eredményei

A levelek morfoldgiaja

KEZELES, mint féhatds egyediil a P. alba-nal, a levél megnyultsagara volt szignifikans
(p = 0,007; F.1. tablazat). Ez abbol adodott, hogy csaknem minden vizsgalt évben és honap-
ban egységesen, a hdkezelt parcelldkban megnytltabb levelek néttek, mint a kontrollban
(p = 0,009) és a szarazsagkezeltekben (p = 0,013; II1.6a. abra). A C. dactylon leveleinek meg-
nyultsagat ugyanakkor a kezelések nem befolyasoltak lényegesen (p = 0,135; F.1. tablazat). A
levél terilletére a KEZELES hatasa legfeljebb csak interakcioban a HONAP-pal (a
C. dactylon-nal p = 0,019) vagy mindkét ismétléses faktorral (EV x HONAP x KEZELES; a
P. alba-nal p = 0,022) volt szignifikans. A paronkénti post hoc 6sszehasonlitasok azonban,
csak a P. alba-nal egy mérési idépontban, 2005. juniusban adtak szignifikans kiilonbséget a
kontrollhoz képest (p = 0,02). Ekkorra a szarazsagkezelés (a majusi csapadék kizarasa) kisebb

teriiletli levelek kifejlodését eredményezte ennél a fajnal (I11.6b. abra).
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12 10 / —I— Szarazsag
i N Nin S
=
10 2
2 6
09
08 4 %»

2
Vo VLML VAL Vo VL VL VL Vo VLML VI, Vo ML VIL VAL Vo VLML VAL Vo VL VL VL Vo LML VAL Vo MLV VL

Megnyltsag
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I11.6. abra. A legfelso teljesen kifejlett levél megnytltsaga (a) és teriilete (b) a vizsgalt méré-

si idépontokban a Populus alba-nal (EV x HONAP x KEZELES interakci6). A grafikonokon
a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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IIL7. dbra. A legfelsd teljesen kifejlett levél megnyultsaga (a) és teriilete (b) a vizsgalt méré-
si idépontokban a Cynodon dactylon-nal (EV x HONAP x KEZELES interakcio). A grafiko-
nokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia sévja szerepel.
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IIL8. dbra. A legfelsd teljesen kifejlett levél teriilete a vizsgalt mérési id6pontokban a
Festuca vaginata-nal (EV x HONAP x KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatla-
gok 95%-os konfidencia savja szerepel.

Az EV és a HONAP féhatasoknak, tovabba a két fiifajnal interakcidjuknak ugyanakkor
markans, szignifikans hatasa volt a levél teriiletére (p < 0,0007), a C. dactylon-nal megnyult-
sagara is (p < 0,031; F.1. tablazat). A P. alba leveleinek megnytltsagaban ezek a hatasok nem
voltak kimutathatok. E két utobbi fajnal a honapok kozotti id6jarasi kiilonbségek hatasa a le-
vélméretre részben abbol adodott, hogy az augusztusban mért levelek teriilete egyes években
kisebb volt, mint a juniusra kifejlodott leveleké. Ilyet tapasztaltam a C. dactylon-nal 2005-ben
¢s 2008-ban a kontroll ¢és a kezelt parcellakban is (p < 0,002), a P. alba-nal pedig 2005-ben a
kontroll (p = 0,003), 2006-ban a szarazsagkezelt parcellakban (p = 0,008; I11.6b. és II1.7b. ab-
ra). (A P. alba-nal 2006-ban a szarazsagkezelt csoportban, a juliusban mért levelek mérete is
kisebb volt, mint a juniusiaké; p = 0,004.) A C. dactylon-nal ennek hatterében a tavaszrol

nyarra megnovekvo besugarzas allhat (pl. a hosszabb nappalok €s a magasabb napallas kovet-
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keztében), ami a névény szamara fokozottabb transpiracids igényt jelent. Amennyiben ezzel a
vizfelvétel és -szallitas nem mindig képes lépést tartani, szamottevo reverzibilis nappali vizhi-
any alakulhat ki. Ez a sejtek megnyulasos novekedéséhez elengedhetetlenill sziikséges
turgornyomas csokkenését, ezaltal a levél visszafogott novekedését eredményezheti (Hsiao
1973). Az ilyen morfologiai valasz ugyanakkor, amely a parologtatd dsszes levélfeliilet csok-
kentésére iranyul, elonyos lehet. A P. alba levélteriilete 2007-ben és 2008-ban nem valtozott
lényegesen az altalam vizsgalt majusi-augusztusi id6szak alatt (p > 0,541). Ennek magyaraza-
ta az lehet, hogy a fehér nyar sarjakon tobbnyire nem fejlodik ki tjabb levélgeneracio a nyar
folyaman (sajat levélfenologiai megfigyelések, Kovacsné Lang Edit személyes kozlés). Az
Osszes parologtato levélfeliiletet csokkentheti viszont a ndvény a levelek egy részének lehulla-
tasaval. Ezért a juliusban vagy augusztusban mért kisebb levélteriilet a juniusihoz képest —
2005-ben a kontroll, 2006-ban a szarazsagkezelt csoportban — részben mintavételi okokbol
adodhat. A két fiifajnal a HONAP levélméretre gyakorolt hatésa abban (is) megmutatkozott,
hogy a nyaron mért levelek teriilete sok esetben nagyobb volt, mint a m4jusiaké. A
F. vaginata-nal ilyen kiilonbség kezelésektol fliggetleniil jelentkezett 2005. €s 2007. junius-
augusztus folyaman (p = 0,0001; II1.8. abra). A C. dactylon-nal ugyanez elsésorban a kontroll
parcellakban mutatkozott meg: 2005., 2006. és 2007. juniusban, valamint 2005. és 2006. juli-
usban (p < 0,003; a két kezelt csoportban csak 2008. és/vagy 2005. juniusban volt szignifikans
(p <0,035; II1.7b. abra). A C. dactylon nyari (juniusi-augusztusi) levelei egyben szignifikan-
san vagy tendenciézusan megnyultabbak voltak, mint a majusiak minden vizsgalt évben és
kezelésnél egységesen (IIl.7a. abra). Mindkét fiifajnal, de kiilondsen ennél a hoéigényes
Cs-es flinél, a tapasztalt évszakos kiilonbségek hatterében a levélméret tavaszi visszafogott
novekedése allhat az aprilisi és majus eleji alacsony hémérsékletek miatt (kifejtését lasd a
1I1.2.2. fejezetben). Lehetséges, hogy ennek mechanizmusa nem teljesen azonos a két fiifajnal,
hiszen fotoszintézis tipusuk és évszakos novekedési ritmusuk eltéré. Az atlagosnal jelentGsen
szarazabb aprilisi 2007-ben (IIl.4a. abra) a majus elejére kifejlodott levelek novekedését
emellett a szokottnal nagyobb mértékii idészakos szoveti vizhiany is korlatozhatta.

Az id8jaras évek kozotti variabilitasanak hatasa (EV fohatas) mindharom faj levélmorfolo-
giajara leginkabb a szélsséges csapadékjarasu 2006-o0s és a tobbi év kiilonbségében mutatko-
zott meg (elsdsorban a szokatlanul szaraz és meleg 2007 és/vagy a nyolcéves atlagnak tobb-
nyire megfeleld idéjarast 2008; III.4a-b. abrak). Ez a hatas kiilonosen markansnak bizonyult
2007-ben a P. alba levélteriiletére, amely minden mérési honapban, kezelésektdl fiiggetlentil
kisebb volt ekkor, mint mas években (p < 0,017; kivéve majusban a hékezelt parcellakban,

ahol a 2008. évitél nem kiilonbozott: p = 0,585; II1.6b. abra). Ennél a fajnal a levelek mérete
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2006-ban a 2008. ¢vieket is meghaladta (p < 0,022) a kezelt és a kontroll parcellakban egy-
arant, egy-egy nyari honap kivételével. A C. dactylon-nal, a szokasosnal csapadékosabb ta-
vasz és kora nyar szignifikansan nagyobb teriiletii levelek kifejlédését eredményezte 2006. ju-
liusban, mint 2008-ban ugyanekkor, kezelésektol fliiggetleniil (p < 0,002; a kontrollban ilyen
kiilonbség augusztusban is kimutathato volt a két év kozott: p = 0,009; 111.4a. és I11.7b. abra).
Hasonlo eltéréseket tapasztaltam a F. vaginata levélméretében is juliusban, szignifikans vagy
trend jelleggel (II1.8. abra). 2006 augusztusara, az elmult nyolc év legszarazabb juliusa (I11.4a.
abra) folyaman ugyanakkor a C. dactylon-nal szignifikansan megnyultabb levelek néttek
(p £0,003), mint a masik harom év (2005, 2007, 2008) ugyanezen idészakaban (II1.7a. abra).
Ez a vizhasznositasi hatékonysag novelésére iranyuld novényi valaszként értelmezheté (ma-
gyarazatat lasd a I11.2.2. fejezetben). Ugyancsak a széls6séges juliusi csapadékellatottsaggal
figghet 0ssze, hogy a F. vaginata-nal az augusztusban mért levelek teriilete 2006-ban kisebb
volt a 2005-ben nétt levelekénél (p = 0,034; I11.4a. és I11.8. abra). A két masik fajjal sszeha-
sonlitva azonban, a F. vaginata levélteriileti valasza az egymast kovetd évek id6jarasi kiilonb-
ségeire kevésbé volt egyontetii a vizsgalt honapokban, ill. kezeléseknél. Ezt jelzi az
EV x HONAP interakci6 viszonylag erés (az EV fohataséhoz hasonl6 F értékii) hatasa is (F.1.
tablazat).

A levelek szerkezete

A KEZELES, féhatasként nem volt statisztikailag kimutathato a harom vizsgalt faj levél-
szerkezetére (p > 0,459; F.2. tablazat). A F. vaginata fajlagos levéltomegére (LMA) a KEZE-
LES-nek a HONAP-pal és/vagy az EV-vel alkotott interakciéja sem volt szignifikans
(p = 0,166; 111.9. abra). Ez arra utal, hogy ez utdbbi fiifaj levélstruktirajat az alkalmazott
mértékil kezelések nem befolyasoltak lényegesen a vizsgalt mérési idépontokban. A kezelések
mérsékelt hatasainak kimutatasat tovabb nehezitette, hogy altalaban nagy variancia mutatko-
zott egy kezelésen beliil (a 3-3 parcella kozétt), kiilonésen az LMA komponensei (a levél vas-
tagsaga /LT/ és atlagos szoveti siirtisége /LD/) esetében (111.11a-b. és I11.13a-b. abrak). Ez azt
jelzi, hogy a terméhelyi heterogenitas jelentds hatassal volt a levelek szerkezetére, ami adod-
hatott példaul a térszin magassaganak kiillonboz9ségébol, valamint a P. alba sarjakat képzd

faegyed (,,anyafa”) eltér tavolsagabol.
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IIL9. 4bra. A legfelsé teljesen kifejlett level egységnyi teriiletre jut6 szaraztdmege (fajlagos
levéltomeg, LMA, g m’z) a vizsgalt mérési idépontokban a Festuca vaginata-nal (EV x HO-
NAP x KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja sze-
repel.

A P. alba-nl és a C. dactylon-nl a kezelések hatésa a fajlagos levéltomegre csak a HO-
NAP-pal interakcioban volt szignifikans (p < 0,007; F.2. tablazat). A P. alba-nal ilyen hatas
egyedil 2008. jaliusban volt statisztikailag kimutathaté (p = 0,005), amikor az LMA a
hékezelt parcellakban kisebb volt a kontrollhoz (és a szarazsagkezelthez) képest (I11.10. abra).
Az LMA két komponensét (LT és LD) ugyanakkor az alkalmazott intenzitasu kezelések nem
modositottdk lényegesen ennél a fajnal (p > 0,153; F.2. tablazat, IIl.1l1a-b. abrdk). A
C. dactylon-nal ezekre a véltozokra a KEZELES-nek a HONAP-pal (LT-re), ill. a két ismétlé-
ses faktorral egyiitt alkotott interakcidja (EV x HONAP x KEZELES; az LMA mindkét 6sz-
szetevojére) szignifikans hatassal volt (p < 0,03).
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IIL.10. 4bra. A legfelsé teljesen kifejlett level egységnyi teriiletre juto szaraztdmege (fajlagos
levéltomeg, LMA, g m’z) a vizsgalt mérési idépontokban a Populus alba-nal (EV x HONAP
x KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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IIL11. abra. A legfelsd teljesen kifejlett levél atlagos szoveti stirlisége (LD, g cm’; a) és vas-
tagsdga (LT, mm; b) a vizsgalt mérési idopontokban a Populus alba-nal (EV x HONAP x
KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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IIL12. 4bra. A legfelsé teljesen kifejlett level egységnyi teriiletre juto szaraztomege (fajlagos
levéltomeg, LMA, g m’z) a vizsgalt mérési idépontokban a Cynodon dactylon-nal (EV x HO-
NAP x KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja sze-
repel.

a b
045 024
== Kontroll
040 022 o= Hs
== Szarazsag
0,20
035
e V 018
2030 / E
= 5016
=]
025
014
020 012
015 010
V. VL VL VAL Vo VL VL VL Vo WL ML VL Vo LI Vo WL IL ML Vo WLV Vo LV VAL Vo VLI ML
2005 2006 2007 2008 2005 2006 2007 2008

I11.13. abra. A legfelsé teljesen kifejlett levél atlagos szoveti stiriisége (LD, g (;m'3 ;) €s vas-
tagsdga (LT, mm; b) a vizsgalt mérési idépontokban a Cynodon dactylon-nal (EV x HONAP
x KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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Ennél a fiinél a hékezelés a levélvastagsagot befolyasolta 2005. jiniusban €s augusztusban:
a hokezelt parcellakban az LT szignifikansan kisebb volt, mint a kontrollban (p < 0,035;
II1.13b. abra). A szarazsagkezelés hatasa ugyanakkor a levelek atlagos szoveti stirliségében je-
lentkezett egyes nyari mérési idopontokban (p < 0,049): 2008 juliusaban nagyobb, 2005 au-
gusztusaban kisebb értéket eredményezett a kontrollhoz (és a hokezelthez) képest (I11.13a. ab-
ra). Ezek a kiilonbségek azonban a levelek fajlagos tomegében statisztikailag nem voltak ki-
mutathatok (p > 0,133; II1.12. abra). A levéldenzitasban tapasztalt eltérés 2008-ban azzal
fiigghet 0ssze, hogy a szarazsagkezelt parcellakban a juniusi bé csapadék (I11.4a. és II1.5f. ab-
ra) kizarasa gyakoribb iddszakos vizhianyt idézhetett el a juliusban mért levelek kifejlodése
alatt. Ez tobb, kevésbé megnyult, vastagabb fali sejt megjelenését és a szilarditd elemek na-
gyobb aranyat eredményezhette a levelekben a kontrollhoz és a hokezeltekhez képest (részle-
tesebben lasd a I11.2.2. fejezetben). 2005 augusztusara pedig, a csapadékos juliust és a szaraz-
sagkezelés feloldasat kovetden (I111.4a. és I11.5¢c. abra), erdteljesebb (tendenciozus: p = 0,086)
csokkenés mutatkozott itt a juliusihoz képest, mint a kontroll és a hokezelt parcellakban
(p > 0,965; 111.13a. abra). A F. vaginata-nal nem tudtam pontosan mérni a begdngyolt, henge-
res levél vastagsagat, igy a fajlagos levéltomeg két Osszetevdjének meghatarozasa nem volt
lehetséges.

Mindharom fajnal a honapok kozétti kiilonbségeknek (HONAP fohatés) volt a legjelentd-
sebb (legmagasabb F értéki) hatasa a levelek fajlagos tomegére (a P. alba-nal és a
C. dactylon-nal az LMA komponenseire is; F.2. tablazat), ami a levélszerkezet markans év-
kans (p < 0,04), vagy trend jellegli emelkedést mutatott nyarra a majusihoz képest: a P. alba-
nal és a F. vaginata-nal junius-augusztusra, a C. dactylon-nal jlliusra és/vagy augusztusra
(II1.9-10. és II1.12. abra). A két fufajnal egyes, nyari aszalyos idészakkal jellemezhet6 évek-
ben (2006. julius, 2007. junius és julius; II1.4a. abra), az LMA a juniusi értékéhez képest is
gyarapodott a nyar folyaman (p < 0,058). A kiilonbségekért — a P. alba-nal elsésorban
(p £0,002), a C. dactylon-nal kizarélag (p < 0,027) — a levéldenzitas novekedése volt felelds
majusrol nyar kdzepére (julius-augusztus, I1I.11a-b. és III.13a-b. abrak). A Cy-es fiinél ez el-
fedte az LT ellentétes iranyu valtozasat. A levelek vastagsaga a C. dactylon-nal ugyanis na-
gyobb volt majusban, mint juliusban vagy augusztusban (a szaraz nyaru 2007-ben a kontroll
és a szarazsagkezelt parcellakban p < 0,027; az atlagos majusi iddjarasu 2008-ban a
hokezeltekben p = 0,02; II1.4a-b. és I11.13b. abra). Ezek az eredmények tiikr6zédnek a vizs-
galt fajok levélszerkezetének homérsékleti valaszaban is, ezért magyarazatukra a I11.2.2. feje-

zetben térek ki.
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Az EV hatésa a levelek fajlagos tomegére, féhatasként mindharom fajnal joval gyengébb
volt a HONAP-¢énél, és a HONAP-pal interakcioban is szignifikéns volt (p < 0,037; F.2. tab-
lazat). Tobbnyire a 2007. (a C. dactylon-nal és a F. vaginata-nal) és/vagy a 2008. év (a
F. vaginata-nal és a P. alba-nal) egyes honapjaiban mért LMA haladta meg egy vagy tobb
megel6z6 év ugyanazon iddszakaban kapott értéket (a két fifajnal kezelésektdl fiiggetleniil
p <0,028; a P. alba-nal a kontroll p < 0,049; vagy a szarazsagkezelt csoportban p = 0,005;
1I1.9-10. és 111.12. abra). A P. alba-nal és a C. dactylon-nal a levelek nagyobb fajlagos tomege
elsésorban a nagyobb atlagos szoveti stirliségiikbdl adodott (p < 0,014; I11.11a. és I11.13a. ab-
ra). A C. dactylon-nal kivételt jelentett ez alol a 2006 és 2007 majusa kozotti kiilonbség, ame-
lyet a magasabb LT eredményezett (a kontroll parcellakban: p = 0,047; 111.13b. abra). Ezek az
eredmények azt mutatjak, hogy ennél a két fajnal a levelek kifejlédése idejének atlagos vagy
anndl szarazabb iddjarasa tobbnyire tomorebb szoveti szerkezet megjelenését eredményezte,
mint egyes korabbi év(ek)ben, amikor a kdzel azonos mérési iddpontokat szokatlanul csapa-
dékos id6szak elézte meg. A C. dactylon-nél emellett a kontroll vagy a szarazsagkezelt par-
cellakban, a levelek vastagsagaban (majusban), ill. atlagos szoveti siirliségében (jinius-
augusztus folyaman) mutatkozott egy-egy szignifikans (p < 0,047) kiilonbség a vizsgalt évek
kozott. (Tobbnyire a 2005-ben mért érték tért el valamely azt kovetd év vagy évek hasonld
idészakaban kapott értektol; 111.13a-b. abrak). Ezek a kiilonbségek azonban nem eredményez-
tek szignifikans eltérést az LMA-ban ugyanezen idépontok kdzott (p > 0,248; 111.12. abra).

A kapott eredmények alapjan a kovetkezé megallapitasokat tehetjilk a vizsgalt fajok le-
vélmorfologiai és -szerkezeti valaszairdl, amelyek elsdsorban a levél kifejlodése id6északanak
id6jarasi viszonyait tiikr6zik integralt modon. A levelek teriilete (a C. dactylon-nal megnyult-
saga is), valamint szoveti szerkezete mindharom fajnal érzékenyen reagalt a hémérséklet és a
csapadékellatottsag éves kiilonbségeire, és kiilondsen a tavaszi €s a nyari honapok kozotti év-
szakos eltérésekre. A mikroklimatikus eltérések, amelyeket az alkalmazott mértékii kisérleti
kezelések okoztak, ehhez képest kisebb mértékben és tobbnyire szorvanyos jelleggel befolya-
soltak a levél itt vizsgalt morfologiai és szerkezeti mutatoit. Hatasaik a két fiifajnal nem, vagy
alig voltak kimutathatok. Az egész éven at alkalmazott hékezelés elsésorban a P. alba levél-
alakjat és fajlagos levéltomegét modositotta. Egyiranyu hatasa — az iddjaras iddszakos (évek
kozotti és egy éven beliili), valtozo iranyu kiilonbségei ellenére is egységesen — karcsubb,
megnyultabb levelek kifejlodését idézte eld. A szarazsagkezelés hatasa méréssorozatunk itt
elemzett négy évének csupan egy-egy nem szélsdségesen aszalyos iddszakaban jelentkezett:
az alkalmazott csapadékkizaras ideje alatt, vagy annak feloldasat kovetden kifejlodott levelek

méretét (a P. alba-nal) vagy atlagos szoveti stirtiségét (a C. dactylon-nal) befolyasolta.
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A levelek fotokémiai miitkodése

Az alkalmazott kezelések fOhatasként nem voltak statisztikailag kimutathatok a harom
vizsgalt faj pillanatnyi fotokémiai miikddésére (F.3. tablazat). Interakcioban az évek kozotti,
ill. az egy éven beliili variabilitassal (EV x KEZELES, HONAP x KEZELES vagy EV x
HONAP x KEZELES), mindharom fajnal legfeljebb egy vagy két valtozonal okoztak szigni-
fikans hatast: az elnyelt fényenergia fotokémiai Utra terel6d6 és/vagy a nem-fotokémiai uton
eltavozo hanyadanak mutatéinal (qP, ill. NPQ). A C. dactylon-nal ilyen volt az EV x KEZE-
LES interakcidja mindkét valtozonal (p < 0,006), valamint az EV x HONAP x KEZELES in-
terakcioja a qP-nél (p = 0,021). Ez abbol adddott, hogy a kezeléseknek csak egyes évek junius
vagy julius honapjaiban mutatkozott hatdsa ezekre a valtozokra. A hékezelés, amely feltehe-
téen megndvelte az evapotranspiracids igényt, 2005 juliusaban, a szarazsagkezelés 2008. ju-
niusban gyakorolt markans negativ hatast a qP-re (p < 0,034; III.14a. abra). A befogott fény-
energia hé formajaban eltavozo hanyada (NPQ) 2007. juliusban magasabb volt a szarazsagke-
zelt parcellakban, mint a kontrollban (p = 0,049; I11.14b. abra). Ez azt jelzi, hogy a névénynek
nagyobb fényvédelemre volt sziiksége a csapadékkizaras és az aszalyos iddjaras okozta szo-
katlan hosszusagt (100 napos) esdsziinet nyoméan. A mésik két fajnal a KEZELES-nek csak a
HONAP-pal interakcioban volt szignifikins hatasa: a P. alba-nal a qP-re (p = 0,035), a
F. vaginata-nal az NPQ-ra (p = 0,038). Am ezeknél a fajoknal és valtozoknal a szigoru sta-
tisztikai (Tukey) teszt a paronkénti post-hoc Osszevetésekben nem adott ki szignifikans kii-
lonbséget a kezelt és a kontroll parcellak atlagai kozott. Ennek legvalosziniibb oka a kis min-

taméret (n = 3) és az egy kezelésen beliili nagy variancia.
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I11.14. 4bra. A gerjesztett energia fotokémiai uton hasznosul6 hanyada (fotokémiai fluoresz-
cencia kioltas, qP; a) és a nem-fotokémiai uton eltdvozé hanyada (nem-fotokémiai fluoresz-
cencia kioltas, NPQ; b) a Cynodon dactylon-nal a vizsgalt mérési idépontokban (EV x HO-
NAP x KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja
szerepel.
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III.15. abra. A PSII maximalis fotokémiai hatékonyse,iga napfelkelte el6tt (Fv/Fmpgjna) a
Cynodon dactylon-nal a vizsgalt mérési idopontokban (EV x HONAP x KEZELES interak-

cid). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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II1.16. abra. A PSII maximalis fotokémiai hatélgonysaige} napfelkelte el(’Strt (Fv/FMygjna) @
Populus alba-nal a vizsgalt mérési idopontokban (EV x HONAP x KEZELES interakcio). A

grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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II1.17. 4bra. A gerjesztett energia fotokémiai uton hasznosul6 hanyada (fotokémiai fluoresz-
cencia kioltas, qP; a) és a nem-fotokémiai uton eltdvozé hanyada (nem-fotokémiai fluoresz-
cencia kioltas, NPQ; b) a Populus alba-nal a vizsgalt mérési idépontokban (EV x HONAP x
KEZELES interakci6). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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IIL.18. 4bra. A gerjesztett energia fotokémiai Gton hasznosul6 hanyada (fotokémiai fluoresz-
cencia kioltds, qP) a Festuca vaginata-nal a vizsgalt mérési idépontokban (EV x HONAP x
KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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IIL.19. dbra. A PSII maximalis fotokémiai hatékonysaga napfelkelte el6tt (Fv/Fmyjnai; a) €s
délben (Fv/Fmge; b) a Festuca vaginata-nal a vizsgalt mérési iddpontokban (EV x HONAP x
KEZELES interakcio). A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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II1.20. 4bra. A talaj felsd (0-6 cm) rétegének térfogatszazalekos nedvességtartalma (%) csu-
pasz talajfelszin alatt a vizsgalt mérési iddpontokban (EV x HONAP x KEZELES interakcio).

A grafikonokon a mintaatlagok 95%-os konfidencia savja szerepel.
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Az EV, ill. a HONAP féhatasoknak, vagy interakciojuknak tobbnyire erételjesebb hatasa
volt a mért fotokémiai valtozokra (F értéke magasabb), mint a KEZELES-sel alkotott interak-
cidjuknak (F.3. tiblazat). Az EV x HONAP interakcié mindharom fajnal szignifikans volt a
PSII maximalis és aktualis fotokémiai hatékonysagat leird valtozoknal (Fv/Fmae, Fv/Fmnajnal,
@PSII; p < 0,04). A két ismétléses faktor interakcioja szignifikansan befolyasolta tovabba a
@PSII két komponensét (Fv’/Fm’ és qP; p < 0,008) a P. alba-nal, valamint a qP-t (p = 0,032)
¢és az Fv/Fm déli depresszidjat (p = 0,017) a C. dactylon-nal. Ez utobbi harom valtozora, a
tobbi esetben csak féhatasként volt szignifikins a HONAP (a F. vaginata-nal a qP-re:
p =0,0004), az EV (a C. dactylon-nal és a P. alba-nal az NPQ-ra: p < 0,047), vagy mindkét
varianciaforras hatasa (a F. vaginata-nal az Fv/Fmgey és az Fv’/Fm’ mutatokra: p < 0,045).
Ezeknek az id6jaras honapok és évek kozotti valtozékonysagat jelz6 tényezknek ugyanakkor
nem volt egységesen kimutathato hatasa a kezelt és a kontroll parcellakban a F. vaginata-nal
az NPQ-ra, a P. alba-ndl az Fv/Fm déli csokkenésének mértékére, a C. dactylon-nal pedig a
PSII antennak fényenergia befogési hatékonysagara (Fyv’/Fm’; p > 0,092). A HONAP hatésa a
F. vaginata-nal részben abbol adodott, hogy az itt elemzett évek augusztusaban az Fv’/Fm’ és
a qP tobbnyire meghaladta a juniusban és juliusban mért értékeket (p < 0,009; II1.18. abra).
Tovabba, a potencialis fotokémiai hatékonysag déli csdkkenése (Fv/Fmgep) kisebb mértékt
volt augusztusban, mint jiniusban (p = 0,045). Ezek az eredmények arra utalnak, hogy a sza-
razsagkezelés feloldasat és a nyar kozepi aszalyt kovetd esok hatasara a levél fotokémiai mii-
kodése (Ujra) aktivizalodott a négy Osszevetett vizsgalati évben egységesen. Ez 9sszhangban
van a fitomassza produkcié évszakos menetére vonatkozd korabbi megallapitasokkal (Ko-
vacs-Lang 1974). A F. vaginata-nal a fotokémiai hatékonysag fokozddasa augusztusra a jini-
usi, ill. juliusi visszafogottabb teljesitményhez képest, tikkroz6dott mas fotokémiai mutatok
honapok kozotti menetében is. Tobb valtozonal (Fv/Fmgg, Fv/Fmygjna, Fv’/Fm’; p < 0,0007)
azonban ez elsésorban 2007-ben volt markans (I11.19a-b. abrak), amikor a junius és julius id6-
jarasa az atlagosnal szarazabb és melegebb volt (kivéve az augusztusi mérést kozvetleniil
megel6z6 napokat; I11.4a-b. és I11.5¢. dbra). Mas években ezek a mutatok kevésbé kiilonboz-
tek a nyari honapok koz6tt. Az Fv/Fm hajnali és déli maximumanal leginkabb ebbdl adodha-
tott az EV és a HONAP szignifikans interakciéja ennél a fajnal (F.3. tiblazat). A 2007. jilius-
rol augusztusra torténd emelkedést tobbnyire egy juniusrdl juliusra bekovetkezd erételjes
csokkenés elozte meg (amely augusztusra megkozelitette vagy elérte a juniusi értéket, II1.18.
és I11.19a-b. abrak). A C. dactylon fotokémiai miikodését leiré egyes valtozokat (Fv/Fmygjnal,
@PSII, qP), csak trend jelleggel ugyan, de hasonl6é mintazat jellemezte (III.14a. és II1.15. ab-

ra). A P. alba fotokémiai teljesitményének valtozasa a nyari honapok kozott, valamint az eb-
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ben mutatkozé évek kozotti kiilonbség (EV x HONAP interakci6) ugyanakkor eltért a két fii-
fajétol. A PSII potencialis ¢s aktualis fotokémiai hatékonysaga (Fv/Fmag, Fv/Fmpgjna, @PSII,
qP) jelentdsen és monoton csokkent juniusrol augusztusra (p < 0,049), elsdsorban 2007-ben
(p < 0,016), mig mas években nem mutatott markans egyiranyu valtozast (I11.16. és III.17a.
abra). A vizsgalt fajok valaszaban tapasztalt eltérések Osszefiigghetnek azzal, hogy a két fiifaj
gyokérzete elsdsorban az aktualis csapadékvizbdl taplalkozik, mig a P. alba sarjak nagyobb-
részt a mélyebb talajrétegek vizkészletére tamaszkodnak (Kovacs-Lang et al. 2006b). A 2007.
julius végén, kozvetleniil a méréstink eldtt hullott csapadék atnedvesitette a felszinkozeli talaj-
rétegeket (I11.20. abra), igy elegendd lehetett ahhoz, hogy a F. vaginata és a C. dactylon
metabolizmusat. Hasonlé mintazatot figyeltek meg a fotoszintetikus mitkodés dinamikajaban
szaraz és félszaraz okoszisztémak egyes fajainal, amelyek gyokerezési mélységiik alapjan el-
téré funkcios csoportot képviselnek (Huxman et al. 2004). Vizsgalatunkban a P. alba-nél, a
PSII potencialis fotokémiai teljesitéképessége (Fv/Fmae, Fv/Fmpgna), a csokkenés ellenére,
2007 augusztusaban is relative jelent6s maradt (1I1.16. abra, F.6. tablazat; részletesebben lasd
a II1.2.2. fejezetben). A szignifikins EV f6hatast mindharom fajnal gyakran az okozta, hogy
2008-ban alacsonyabb, vagy éppen magasabb értékeket mértiink, mint a korabbi vizsgalt évek
valamelyikében vagy mindegyikében (p < 0,011). A C. dactylon-nal és a P. alba-nal ilyet ta-
pasztaltam példaul az NPQ esetében (III.14b. és II1.17b. abra), a F. vaginata-nal pedig az
Fv’/Fm’ és az Fv/Fmgep: véltozokndl. Ennek hétterében feltehetden az all, hogy a fotokémiai
teljesitmény érzékeny volt 2008 nyaranak valtozékony iddjarasara (az aszalyos és forrd
periddusokat néhany napos lehiilések szakitottak meg heves zivatarokkal). Ez a hatas a harom
fajt esetenként eltérSen érinthette. A szignifikans EV x HONAP interakciok elsésorban a
2007. évi alacsonyabb értékeket tiikrozték mas évekéhez képest (p < 0,049), ami elsGsorban
juliusban volt jellemz6 (a P. alba-nal gyakran augusztusban is; IIL.16., I11.17a. és I11.19a-b.
abrak). Ezek a kiilonbségek a fokozodo vizhianystressz korlatozo hatasat jelezhetik a fotoké-
miai miikddésre, ahogyan arra a fentiekben mar kitértem. Emellett gyakran a 2008-ban mért
érték is alulmaradt a korabbi évekének (ill. a C. dactylon-nal az Fv/Fmg,: esetében meghalad-
ta azokét), a két fifajnal leginkabb juniusban (p < 0,049; pl. II1.19b. abra). Ez utdbbi
eltéréseknek egy lehetséges magyarazata, hogy a 2008. juniusi mérést egy Othetes szaraz
id6szak elézte meg — 3 jelent6sebb (> 10 mm) csapadékeseménnyel megszakitva (I11.5f. abra)
— mig 2006 és 2007 majusa az atlagosnal csapadékosabb volt (IIl.4a. abra). A potencialis
fotokémiai hatékonysag hajnali maximuma juniusban, a F. vaginata-nal és a P. alba-nal

szignifikansan magasabb volt 2007-ben (p < 0,042; a P. alba-nal 2008-ban is: p = 0,0006),
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mint 2005-ben (II1.16. és II1.19a. abra). Ez 0sszefiigghet azzal, hogy a majusi id6jaras 2007-
ben meleg ¢és csapadékos, 2005-ben viszont az atlagosnal hiivosebb, és a mérést megeldzd
tobb mint két hétben aszalyos volt (IIl.4a-b. és III.5c. abra). A P. alba-nal elsésorban az ala-
csony homérséklet (kiilondsen a napi minimumok) mérsékelhette a fotokémiai teljesitoképes-

séget, amelyre bovebben a I11.2.2. fejezetben térek ki.

Osszegezve, ezek az eredmények azt mutatjik, hogy a klimavaltozast szimulalé adott in-
tenzitast kezelések kevésbé befolyasoltak a vizsgalt fajok pillanatnyi fotokémiai mikodését,
mint az idéjaras évszakos menete és évek kozotti variabilitasa okozta valtozékonysag, hason-
l6an a levelek morfoldgiajanal és szerkezeténél tapasztaltakhoz. A kezelések hatasa csak id6-
szakosan volt mérhet6: a szarazsagkezelés alkalmazdsanak nyoman (juniusban) és/vagy a
rendszeres nyarkozépi aszaly ideje alatt (juliusban). Tovabba hatasuk nem volt egységesen el-
hz6do (a szarazsagkezelés feloldasa utan egy honappal észlelhetd). Egy masik lehetséges té-
nyez6, amiért az alkalmazott mértékti kezelések nem voltak statisztikailag kimutathat6 hatas-
sal a legtobb valtozora, hogy passziv alkalmazasukkal a hossza tava éghajlatvaltozast céloz-
tuk meg szimulalni, ugyanakkor hatasaik mindig az aktudlis idéjarast modositottak. gy meg-
valosulasuk nem lehetett egységes, az egyes évek eltérd csapadékjarasa kovetkeztében
(II1.5a-f. abrak). A csapadékhianyos iddszakban a kontroll és hékezelt parcellak is valamek-
kora mértékii vizhianystressznek voltak kitéve, hasonléan a szarazsagkezeltekhez. Tiikrozi ezt
a talaj fels6 6 cm-es rétegének térfogat %-os nedvességtartalma is. (Példaul a csapadékos ma-
jus miatt 2006. és 2007. juniusban a talajnedvesség szignifikansan /p < 0,002/ alacsonyabb
volt a szarazsagkezelt parcellakban, mint a kontrollban /III.4a. és I11.20. abra/. Az atlagoshoz
kozeli majusi csapadékdsszegii 2008-ban ugyanakkor, jiniusban nem volt kimutathat6 a csa-
padékkizaras hatasa; p = 0,889). Az idGjarasi variabilitas ilyen hatasa megneheziti a kezelések
megfelelé id6zitésének és mértékének megvalasztasat a klimamanipulacios terepi kisérletek-
ben (Weltzin et al. 2003). Az aktualis id6jaras befolyasold hatasanak becslésére, ill. kikiisz-
Obolésére ezért a legujabb terepkisérletekben egy masodik kontrollt alkalmaznak, amelyen
mesterségesen tartanak fenn a sokéves atlagnak megfelelé klimatikus feltételeket (Jentsch et
al. 2007). A kezelések hatasanak ,,zajos” jellegéhez kisebb részben mintavételi okok is hozza-
jarulhattak. Egyrészt az egyes években eltérd volt, hogy a havi egyszeri mintavételezésiink a
valtozékony csapadékjarashoz képest mikor tortént (II1.5a-f. abrak). Tovabba az egyes évek-
ben kiilonb6z6 hosszisagh ido6 telt el a szarazsagkezelés beinditasa és a méréseink kozott ma-
jusban, s e tekintetben egy-két napos kiilonbség is l1ényeges lehetett. (Példaul 2006-ban a sza-

razsagkezelésnek mar majusban szignifikans hatasa mutatkozott a felsé talajréteg nedvesség-
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tartalmara a mérés el6tt 10 nappal beinditott csapadékkizaras eredményeképpen: p = 0,0003;
1I1.20. abra). Végiil a kezeléshatasok statisztikai kimutathatosagat az is korlatozhatta, hogy
egyes évek kimaradtak a varianciaforrasok megoszlasanak vizsgalatabol, valamely honap
adatsoranak hianya miatt. (Példaul 2003, amelynek kornyezeti feltételei minden bizonnyal
markansan befolyasoltak a vizsgalt fajok anyagcseréjét.) Mindez nagyban indokolta a mért
adatok tovabbi elemzését tobbvaltozos regresszioval. A regresszios elemzésben a novényi va-
laszok jellemzésére valasztott mutatok minden mért értékéhez a homérsékletet és a csapadék-
ellatottsagot leird valtozok pontosan szamszerisitett értéke tartozott. Ezek a kornyezeti valto-
z6k magukban foglaltak a kisérleti kezelések ¢és az iddjarasi valtozékonysag okozta kiilonbsé-
geket is (lasd a I11.2.2. fejezetet).

Mas eurdpai cserjés Okoszisztémak klimaszimulacios kisérleteiben, a hasonlé modon és
mértékben alkalmazott kezelések hatasa ugyancsak mérsékeltnek bizonyult. Tébbnyire csak
egyik vagy masik vizsgalt évben — annak aktuélis iddjarasatol fliggéen — befolyésolta a domi-
(Llorens et al. 2002, 2003, Prieto et al. 2009). A névényi valaszokban jelentds variaciot ta-
pasztaltak a vizsgalt koszisztématol, ill. fajtol fliggden is. A homérséklet kisérletes emelése
az esetek tobbségében a fenologia korabbi indulasat eredményezte tavasszal (Prieto et al.
2009). A hokezelés csokkentette, a szarazsagkezelés novelte a levél teriileti aszimmetriajat a
Vaccinium myrtillus-nal, mig méretét nem modositotta (Llorens et al. 2002). A kisérleti keze-
lések a levél aktualis fotokémiai teljesitményét (DPSII) tobbnyire nem befolyasoltak — 0ssz-
hangban az altalam kapott eredményekkel — csak a PSII potencialis hatékonysagat (Fv/Fmge
vagy Fv/Fmpajna) mérsékelték (pl. a csapadékkizaras a Globularia alypum-nal) vagy fokoztak
(Llorens et al. 2003, 2004).
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I11.2.2. A levél vizsgalt sajatsagainak modosulasa az idéjaras és a kisérleti kezelések
egyiittes valtozasaval. A kevert modellii tobbvaltozos regressziok eredményei

A levelek morfologidjanak és szerkezetének osszefiiggése a meteorologiai tényezokkel

janak a meteorologiai tényezokkel mutatott kapcsolatarol a kevert modellii tobbvaltozos reg-
resszios elemzésekben. A harom vizsgalt faj valasza viszonylag egyontetli volt a valtozasok
szamat és iranyat tekintve (IIL.1. tablazat). A novekedési hdosszeg, amely a levél kifejlodése
id6szakanak hdmérsékleti viszonyait tiikrozte, mindharom fajnal valamennyi vizsgalt mutato-
ra hatassal volt. Ez azonban a P. alba-nal és a F. vaginata-nal elsésorban, a C. dactylon-nal
kizarolag tavasszal érvényesiilt. A csapadékellatottsag (az esdmentes napok szama vagy a ha-
vi csapadék megel6z6 7 honapra Osszegzett eltérése az atlagostol) ugyanakkor, tavasszal és
nyéron is kozel egyforman, 1-3 véltozdval mutatott szignifikans Osszefiiggést. Ez azt jelzi,
hogy a tavasszal kifejlodo levelek morfologiaja és szerkezete erds homeérsékleti kontroll alatt
all, am kisebb vagy nagyobb mértékben modosithatja ezt a csapadékellatottsag (rovid, ill.

hosszu tavu) hatasa.

A levelek morfologiaja

Osszefiiggések a novekedési héosszeggel

A tavasszal (a P. alba-nal csak az aprilisban és majus elején) mért levelek teriilete mindha-
rom fajnal szignifikdnsan novekedett a megel6z6 (10 vagy 28 napos) idészak novekedési
héosszegének emelkedésével (p < 0,001; I11.1. tablazat). A P. alba és a F. vaginata hdmérsék-
leti valasza nagyobb amplitidoju volt (R > 0,65), mint a C. dactylon-¢ (R = 0,42), noha a
P. alba-nal a jinius elején mért levelek bevonasaval az osszefiiggés nem volt szignifikans. A
hoosszeggel a tavasszal kifejlédott levelek megnyultsaga is pozitivan korrelalt a P. alba-nél

(R=0,54), és kiilonosen a C. dactylon-nal (R =0,75; p < 0,0001).
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Cynodon dactylon

Hb0sszeg Es6mentes id6szak
Valtozd Tavasz Nyar Tavasz Nyar
Terilet 0,42** 0,17 -0,19 0,48+
Megnylltsag 0,75 0,27 0,51 0,50***
LMA 0,53*** 0,11 0,11 0,09
LT -0,33* -0,03 0,14 0,16
LD 0,66 0,18 -0,13 -0,11
VIN% 0,41 0,52  -0,57**  -0,44*

Festuca vaginata

Hbb6sszeg Esémentes idészak
Valtozod Tavasz Nyar Tavasz Nyar
. 0,70*** -0,49**
Terilet 0,65 -0,17 075 0,05
Megnyultsag N.A. N.A. N.A. N.A.
LMA 0,59** 0,35 0,05 -0,34**
LT N.A. N.A. N.A. N.A.
LD N.A. N.A. N.A. N.A.
VIN% 0,47+ 0,27 0,74+ 0,03
Populus alba
Hbb6sszeg Esémentes idészak
Véltozd Tavasz Nyar Tavasz Nyar
. 0,16 " -0,24 .
Teriilet 0,91+ -0,45 083 0,42
Megnyultsag 0,54 0,06 -0,14 0,00
LMA 0,76** -0,05 -0,24 -0,15
LT 0,29* 0,34** -0,15 0,02
LD 0,65*** -0,28 -0,12 -0,09
V% -0,53**  0,31*  -0,73** -0,05

IIL.1. tablazat. A kevert modelli tobbszords regressziok parcialis korrelacio értékei (R) a le-
térfogatszazalékos nedvességtartalma (V/V%) és a hoosszeg, ill. az esémentes idészak kozott
a vizsgalati években (2003-2008) tavasszal és nyéron. Teriilet: a levéllemez teriilete (cm?) és
Megnyultsag: hosszisaganak és legnagyobb szélességének hanyadosa. LMA: az egységnyi
levélteriiletre jutd szaraztomeg (Leaf Mass per Area, g m?) és két komponense, LT: a levél-
lemez vastagsaga (Leaf Thickness, mm) és LD: atlagos szoveti siriisége (Leaf Density,
LD = LMA/LT, g cm’3). Hoosszeg: a mérést megel6z6 28 nap (Festuca vaginata, Populus
alba), ill. 10 nap (Cynodon dactylon) napi kozéphdmérséklet értékei 5 °C feletti részének 6sz-
szege (°C) és Es6mentes idészak: ugyanezen idSszakok esémentes (< 4 mm nap™') napjainak
szama. N.A.: nincs adat, mert a begdéngyolt, hengeres levelll F. vaginata-nal az adott valtozo
pontos meghatarozasa nem volt lehetséges. Tavasz: a C. dactylon-nal majus-jinius, a
F. vaginata-nal és a P. alba-nal aprilis-jinius (a Tertilet cellainak felsd soraban, valamint a
tobbi mért valtozonal) és aprilis-majus (a Teriilet cellainak alsé soraban); Nyar: julius-
augusztus idészaka. Az id6jarasi valtozok eltéré idGtartamokra szamitasat, tovabba a kiilon-
b6z6 tavaszi idoszakok valasztasat a vizsgalt fajok eltérd levélképzési fenologiaja indokolta
(részletesebben lasd a I11.1.3.4. és a I11.1.4. fejezetben). A F. vaginata-nal és a C. dactylon-nal
feltiintetett talajnedvesség értékek a fiifajok tove melletti, a P. alba-nal szerepl6k ndvényzet-
t6l mentes talajfoltra vonatkoznak. A félkovéren szedett és csillagokkal ellatott parcialis kor-
relacio értékek szignifikans osszefliggéseket jeleznek (** p < 0,01 vagy *** p < 0,001).
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A kapott Osszefiiggések magyarazata az lehet, hogy a vegetacios idészak elején az ala-
csony homérséklet, kiilondsen az éjszakai és hajnali hidegek, s6t fagyok (pl. 2005. aprilisban)
korlatozhattak a levélszoveti sejtek megnyulasos novekedését. Ez az élettani sajatsag erésen
hémérsékletfiiggd, magas Qi értékkel jellemezhetd folyamat. (A Qo azt fejezi ki, hogy 10 °C
homérsékletemelkedés hatasara hanyszorosara novekszik a levél novekedési titeme, pl. mér-
sékelt ovi fiiveknél 5 és 20 °C kozott Qo = 1,8-8,6; 5 °C alatt Qo = 5,5-307,1 /Pollock et al.
1983, Thomas & Stoddart 1984, 1995/.) A tavaszi hdosszeg novekedésével megnytltabb, kar-
csubb levelek kifejlodése a C. dactylon-nal és a P. alba-nal annak lehet a kovetkezménye,
hogy a maximalis levélhosszusag elérésének homérsékleti optimuma altaldban magasabb,
mint a levél legnagyobb szélességéé, ahogyan ezt tobb fiifajnal leirtak (Langer 1979). Igy ala-
csony hddsszegnél szélesebb, de rovid levelek jellemzek.

A klimavaltozassal fokozatosan melegebbé valo tavaszi iddszakokban ezért, elsésorban az
¢jszakai minimumhdmérséklet emelkedése nyoman, a vizsgalt fajoknal nagyobb méretii leve-
lek képzése varhatd. A nagyobb levélteriilet nagyobb szénasszimilald feliiletet, 4am egyben pa-
rologtaté felszint is jelent. fgy feltehetéen az id6szakos nappali vizhiany fokozodasa is szere-
pet jatszott a P. alba-nal a nyar elejére (junius) kifejlodott levelek novekedésében, és abban,
hogy a teljes tavaszi idészakra vonatkozoéan nem volt kimutathatod pozitiv kapcsolat a levél-
méret és a h6osszeg kozott. A levélmorfologia markans homérsékleti valasza alapjan valoszi-
nisithetd, hogy a vizsgalt fajok fenologiaja (pl. a teljes asszimilalé lombfeliilet kibomlasa) is
korabbra tolodik a melegebbé valo tavaszokkal. Ezt a feltételezést erésiti meg a P. alba-nal,
hogy ugyanebben a terepkisérletben a fehér nyar sarjak korabbi riigyfakadasat észlelték a
hoékezelt parcellakban a kontrollhoz képest (Kovacs-Lang et al. 2006a, Prieto et al. 2009). A
nagyobb levélteriilet kifejlesztését azonban korlatozhatjak szélséséges iddjarasi események.
Ilyenek lehetnek példaul az aprilisi fagyok, amelyek gyakorisaga és erdssége novekedett az
utobbi 10-15 évben a Karpat-medencében (Kalmar & Németh 2006), vagy a rendkiviili tava-
szi aszalyok. Ez utdbbira példa méréseink soran 2007. marciusban ¢s aprilisban volt (I11.4a. és
II1.5e. 4bra), amelynek nyomén a P. alba-nal (21,5-60,2%-kal) kisebb teriiletii levelek fejlod-
tek ki majusban és juniusban — a kezelt és a kontroll parcelldkban egyarant — mint a tobbi
vizsgalt évben ugyanekkor (I11.6b. abra).
kozott az egyediili szignifikans kapcsolat a P. alba levélteriiletében mutatkozott a vizsgalt fa-
joknal, amely csokkent a hdosszeg emelkedésével (R = -0,45; p = 0,0002; III.1. tablazat). En-
nek az Osszefliggésnek egy feltételezett oka a nyari magasabb homérséklet és besugarzasi ter-

helés, ami fokozottabb parologtatasi igényt jelenthetett. Ennek nyoman feltehet6en elsésorban
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a nagyobb teriiletii levelek hullottak le, amelyeknél a nedvességellatas napi késlekedése ha-
marabb okozhatott letalis vizhianyt, mint egy kisebb méretli — ezért idéegység alatt kevesebb
vizet parologtatd — levél esetében. Magyar (1936) mérései szerint a fehér nyar (sarj is) igen
intenziv parologtatast folytat, feliilmulva az alf6ldi homoktalajokon névé mas fafajokat. Eb-
ben fontos szerepe lehet a P. alba klonalis gyokérkapcsolat-rendszerének.

Terepkisérletiinkben a harom vizsgalt fajnal tehat, a hoellatottsagnak tavasszal kimutathatod

Kapcsolat a csapadékellatottsaggal

Tavasszal, a megel6z6 id6szak esémentes napjainak szama és a levélteriilet kozott szoros
negativ Osszefliggést kaptam a P. alba-nal (csak az aprilisban és majusban mért leveleknél:
R =-0,83; p < 0,0001) és a F. vaginata-nal (R < -0,49; p < 0,0002), mig a C. dactylon-nal
nem volt szignifikans kapcsolat. A levelek megnyultsaga a P. a/ba-nal nem valtozott a csapa-
dékmentes napok szamanak emelkedésével, a C. dactylon-nal viszont — a varttal ellentétben —
szignifikansan csokkent (R =-0,51; p < 0,0001).

A jiniusban mért levelek teriilete és a mintavételt megel6z6 7 honap (az el6z6 év novem-
berétdl az adott év majusaig) havi csapadékdsszegeinek a teljes VULCAN vizsgalati idészak
(2001-2008) havi atlagaitol szamitott eltéréseinek Osszege kozott (kevert modellil) linearis
Osszefiiggés mutatkozott a P. alba-nal (R = 0,86; p < 0,0001) és a C. dactylon-nal (R = 0,54;
p = 0,003). Ugyanebben a F. vaginata-nal nem volt szignifikans kapcsolat (R = 0,17,
p =0,401). Az osszefliggés alapjan, a fehér nyarnal mintegy 100 mm-es téli és tavaszi csapa-
dékhiany mellett kb. feleakkora méretii (4 cmz-es) levelek fejlodtek ki nyar elejére, mint atla-
gos csapadékjaras esetén az ¢v hasonld iddszakaban. Ugyanilyen mértékii és idozitésti szaraz-
sag a C. dactylon levélteriiletét mindossze 22%-kal csokkentette (kb. 1,8 cm’re). Ugyanak-
kor, 50 mm-rel tobb csapadék ebben az idészakban a P. alba-nal 25%-kal, a C. dactylon-nal
11%-kal nagyobb teriiletii levelek kifejlodését eredményezte. A levél megnyultsaga nem mu-
tatott szignifikans kapcsolatot a havi atlagos csapadékmennyiségt6l szamitott eltérések hétho-
napos Osszegével a P. alba-nal (R = 0,03; p = 0,895) és a C. dactylon-nal (R = 0,06;
p=0,759).

A juliusban és augusztusban mért levelek mérete, a megel6z6 10 ill. 28 napos id6szak
esémentes napjainak nagyobb szamaval nem valtozott a F. vaginata-nal, mig a P. alba-nal és
a C. dactylon-nal meglepé modon, szignifikansan novekedett (R > 0,42; p < 0,0007; I1L.1. tab-

lazat). A C. dactylon-nal a levelek megnytltsaga is pozitiv kapcsolatot mutatott a csapadék-
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mentes napok szamaval (R = 0,50; p < 0,0001), a P. alba-nal ugyanakkor nem adott szignifi-
kans 6sszefliggést.
adott valasza — a hdosszeggel mutatott kapcsolatukhoz képest — nagyobb valtozatossaggal
birt. A sekély gyokérzetli F. vaginata-nal a tavaszi levelek megnyutlasos novekedését a rovid
tavl vizhiany korlatozta. Ennek mértékét jelentSs részben a levelek kifejlodése idészakanak
aktualis csapadékellatottsaga hatarozza meg, ¢és elsdsorban a talaj felsé rétegének
szarazodasaban jelentkezett. Ezt mutatja a feltalaj 6 cm-es rétegének térfogat %-os nedvesség-
tartalma és az esémentes napok szama kozotti szoros negativ kapcsolat tavasszal (R < -0,41;
p <0,0001; IIL.1. tablazat). A mélyebben gyokerezd C. dactylon leveleinek méretbeli ndveke-
dése ugyanakkor a hosszabb tavu, tobb honapos csapadékhiannyal szemben mutatkozott érzé-
kenynek. A harom faj koziil leginkabb a P. alba levélteriilete modosult, amelynek novekedé-
sét visszavetette mind a megel6z6 kozel egy honap, mind pedig egy hosszabb iddszak es6hia-
nya. A rovid tava negativ hatds hatterében feltehetéen meghatarozé szerepet jatszott a névény
jelentds transpiracios igénye. Ennek kielégitését tovabb nehezithette, hogy a mélyebb talajré-
tegekben elhelyezkedd gyokérzona vizkészlete (is) fokozatosan kimeriilhetett a tartds, tobb
honapos aszalyok nyoman. Megnyultabb és/vagy kisebb teriiletii levelek képzése révén
ugyanakkor, a P. alba és a C. dactylon hatékonyabb vizhasznositasra tehet szert magas besu-
garzasnal és hoellatottsagnal, ill. az aktualis vagy a kumulativ csapadékhiany fokozodasakor.
Egyrészt egy kisebb levél a sarjankénti, ill. a hajtasonkénti dsszes parologtato feliiletet kisebb
mértékben noveli, ezaltal mérsékelheti a ndvény transpiracidos vizvesztését. Emellett a
transpiraci6 hiitd hatasara is kevésbé lehet sziikség. A kisebb teriiletii és megnyultabb leve-
leknél ugyanis csekélyebb a levél felszine és a kiilsé 1égtér kozotti hatarréteg-ellenallas a 1ég-
aramlassal szemben, igy a ho jelentds része eltavozhat konvektiv hdaramlas utjan (Lambers et
al. 1998, Nobel 1983). Kisebb teriiletii levelek fejlesztése hosszabb tavon azonban — a szén-
asszimilacios felillet csokkenésén keresztil — a novény vegetativ ndvekedésének ¢és
fitomassza-termelésének mérséklédését is eredményezheti. Imada et al. (2008) liveghazi ki-
sérletiikben, eltéré mélységi talajviz mellett nevelt P. alba csemetéken pozitiv dsszefliggést
mutattak ki a sarjankénti levélteriilet és a teljes novényi biomassza kozott.

A varakozasaimmal ellentétes eredmények, igy az es6hiany gyakorisaganak novekedésével
a levél nagyobb méretének (a P. alba-nal és a C. dactylon-nal nyaron) és kevésbé megnyult
alakjanak (a C. dactylon-nal tavasszal) magyarazata egyel6re nem vilagos. Ezek az 6sszeflig-
gések feltehetden nem tényleges kozvetlen kapcsolatot tiikroznek, hanem hatteriikben az 1d6-

jarasnak és a talaj vizforgalmanak mas, altalam nem vizsgalt valtozoinak hatasa allhat. A ha-

104



rom faj levélmorfologiai valaszai ugyanakkor azt is jelzik, hogy a levél teriileti ndvekedésére
elsésorban a tavaszi (aprilis-majus) idészak ho- és csapadékellatottsaga és/vagy az azt meg-
el6z6 (késo 6szi-kora tavaszi) honapok nedvességviszonyai meghatarozok. Amennyiben nyar
kozepére (julius-augusztus) uj levelek fejlodtek ki (a két fifajnal), a megel6z6 hetek szaraz
id6jarasa nem korlatozta a levélnovekedést. A kapott valaszok utalnak tovabba arra is, hogy
ugyanazon iddjarasi tényezo (pl. csapadékellatottsag) hatasa eltérd lehet mas idoléptékben.

Erdekes eredmény, hogy a C. dactylon-nal ebben a terepkisérletben a levél teriilete, és kii-
l6ndsen alakja viszonylag jelent6sen modosult a vizsgalt id6jarasi tényezok hatasara. Ezzel
szemben az eltérd fotoszintézis tipusu (Cs-as és Cy-es) és terjedési hajlami pazsitfiifajokat
pasztaltuk kontrasztos kornyezetben (lasd a 11.2.2. fejezetben). Az ellentmondas magyarazata-
nak része lehet, hogy a két kisérletben mas-mas kornyezeti tényez6 (pl. fényklima, hdmérsék-
let, nedvességellatottsag), ill. ezek kolcsonhatasa lehetett elsédlegesen meghatarozo, amelyek
megvaltozasanak hatdsara a levél morfologidja eltéré mértékben képes modosulni. Az el6zd
bekezdésben tett megallapitasokat is figyelembe véve az eredményeket befolyasolhatta az is,
hogy az abiotikus tényezdk hatasat esetenként eltérd idoskalan vizsgaltuk (pl. a megel6z6 na-
pok, hetek, ill. honapok alatt). Tovabba, a morfologiai valaszokat nem azonos évszakban ol-
vastuk le a két kisérletben (pl. tavasszal, nyaron, ill. a kiegyenlitettebb évszakos klimaju no-
vénynevel6ben).

Prieto et al. (2009) a klima melegedését terepkisérletiinkkel azonos mértékben szimulaltak
mas eurdpai cserjés 0koszisztémakban is. Vizsgalatukban az uralkodé mediterran cserjefajok-
nal az ] hajtasok korabbi megjelenését észlelték tavasszal a megel6z6 honapok csapadékosz-
szegének és/vagy (minimum- ill. atlag)hémérsékletének novekedésével. Eredményeinkhez
hasonldan a levél alakja ugyancsak modosult — nagyobb mértékii teriileti aszimmetriat muta-
tott — a novekedésre alkalmas honap kézéphomérsékletének csokkenésével a fasszara Betula
pubescens-nél (Valkama & Kozlov 2001), ill. a tenyésziddszak csapadékosszegének mérsék-
16désével a Vaccinium myrtillus-nal (Llorens et al. 2002). Utrillas & Alegre (1997) rovidebb
¢és keskenyebb, azaz kisebb méretii levelek kifejlédését tapasztalta a kisérleti teriiletiikon viz-
hianynak (természetes csapadékjarasnak) kitett C. dactylon-nal az 6nt6z6tt kontrollhoz képest.
A F. vaginata-nal, a flicsomok méretében ¢és a fitomassza fold feletti és fold alatti megoszla-
saban talaltak jelentés valtozatossagot az éveld nyilt homokpusztagyep gonyiii és flilophazi
alloméanyai kozott egy ENy-DK iranyli szemiariditési gradiens mentén (Kovécs-Lang et al.

2006¢, Lhotsky et al. 1999).
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A levelek szerkezete

Osszefiiggések a névekedési héosszeggel

A fajlagos levéltomeg (LMA) tavasszal mindharom fajnal szignifikansan emelkedett a
hoosszeg novekedésével (p < 0,0001; II1.1. tablazat). Ez az emelkedés a P. al/ba-nal markan-
sabb volt (R = 0,76), mint a F. vaginata-nal (R = 0,59) és a C. dactylon-nal (R = 0,53). A csil-
lagpazsit fajlagos levéltomegének mérsékeltebb gyarapodasa hatterében az allhat, hogy ennél
a fiinél az LMA két komponensének kapcsolata a h6osszeggel ellentétes iranyt volt. A levél-
lemez atlagos szoveti stirtisége (LD) szignifikansan novekedett (R = 0,66; p < 0,0001), ennek
hatasat mérsékelte a levélvastagsag (LT) csokkenése (R = -0,33; p = 0,003). A P. alba-nal a
fajlagos levéltomeg mindkét osszetevéje novekedett a h6osszeggel: az LD nagyobb mérték-
ben (R = 0,65; p <0,0001), mint az LT (R = 0,29; p = 0,009). Vagyis az LMA gyarapodasa a
P. alba-nal els6sorban, a C. dactylon-nal kizarolag a levelek tomorebb szdveti strukturajabol
adédott.

Nyéron a F. vaginata fajlagos levéltomege emelkedett a hdosszeg novekedésével; a tava-
szinal kisebb mértékben, am szignifikansan (R = 0,35; p = 0,001). Ezzel a kdrnyezeti valtozo-
val a P. alba-nal csak a levéllemez vastagsaga mutatott pozitiv osszefliggést (R = 0,34;
p = 0,002). Az LMA-ban ez nem eredményezett kimutathato novekményt, az LD ellentétes
iranyu trendje miatt (R = -0,28; p = 0,012). A C. dactylon-nal nyaron egyik levélszerkezeti
mutatd sem valtozott a hdosszeggel.

Ezek az eredmények 6sszhangban vannak azzal, hogy a varianciaforrasok elemzése soran a
HONAP hatasa erésnek bizonyult a vizsgalt fajok levélszerkezetére (F.2. tablazat), és meg-
erésitik a levélstruktura honapok kozotti és évszakos valtozasait (lasd a I11.2.1. fejezetben). A
nagyobb fajlagos tomegii levelek kifejlodése a tavasz folyaman, ill. tavaszrol nyarra gyakori
jelenség hazai szarazgyepek és erddssztyeppek éveld lagyszara és fasszara fajainal (Almadi
1985, Kalapos 1994, Mojzes et al. 2003, Veres 2004). Tobb, fajok kozotti 6sszehasonlitdo
vizsgalatban — az LMA két komponense koziil — ugyancsak az atlagos szoveti denzitas
Garnier & Laurent 1994, van Arendonk & Poorter 1994). Van példa a levélvastagsag megha-
tarozobb szerepére is a fajlagos levéltomeg kiilonbsége hatterében fasszari fajok kozott
(Niinemets 1999), vagy a vizsgalatunkban szereplé tomegesen terjedd pazsitfiiveknél kont-
rasztos kornyezetben (lasd a I1.2.2. fejezetben). A tomorebb levélszerkezet kifejodését tobb
tényez6 okozhatta. A nagyobb besugarzas és a hosszabb nappalok lehetdvé tehették fejlettebb

asszimilalé parenchima megjelenését (pl. a sejtek nagyobb részesedését az intercellularis 1ég-
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tér rovasara; Jurik et al. 1982, Niinemets 1999), a nem-szerkezeti szénhidratok (raktarozott
keményité és oldhatd cukrok) nagyobb mennyiségét az intenzivebb szénasszimilacio kovet-
keztében, vagy tobb N beépiilését a levélbe. A Populus tremula-nal (Mandre et al. 1998), va-
lamint egy 14 fufajjal végzett interspecifikus Osszehasonlitasban (van Arendonk & Poorter
1994) a levél fajlagos tomege pozitiv dsszefliggést mutatott a nem-strukturalis szénhidratok
mennyiségével és a levél N tartalmaval. Vizsgalatunkban, a levélvastagsag csokkenését a
C. dactylon-nal az magyarazhatja, hogy a magasabb léghdmérséklet altal okozott nagyobb
parologtatasi igény és atmeneti vizhiany csokkenthette a levélszoveti sejtek turgorat és ezaltal
megnyulasos novekedését. Ez ugyanakkor tobb aprobb, vastagabb falu sejt kifejlodését ered-
ményezhette a levélben, igy hozzajarulhatott nagyobb atlagos szoveti stiriiségiikhoz. Utrillas
& Alegre (1997) a mezofillum és a nyalabhiively parenchima sejtek méretét kisebbnek talalta,
és az utdbbi sejttipusban vastagabb sejtfal képz6dését mutatta ki a C. dactylon leveleiben
szarazsagstressz hatdsara. Szamos vizsgalatban talaltak pozitiv Osszefliggést a sejtfalak része-
sedése és az atlagos levéldenzitds (vagy a fajlagos levéltomeg) kozott (Castro-Diez et al.
2000, Garnier & Laurent 1994, Niinemets 1999). Ugyanakkor a P. alba-ndl, a tavaszi
héosszeg emelkedésével vastagabb levelek kifejlodése azzal fiigghet 6ssze, hogy mérséklod-
hetett a sejtmegnyulasnak, igy a levél vastagsagbeli novekedésének alacsony homérsékleti

korlatja.

Kapcsolat a csapadékellatottsaggal

A tavasszal (jinius elejéig) kifejlodott levelek vizsgalt szerkezeti mutatoi (LMA, LT, LD)
egyik fajnal sem adtak szignifikdns Osszefiiggést a megeléz6 id6szak esdmentes napjainak
szamaval (I1I.1. tablazat). E mutatok koziil nyaron (julius-augusztus), egyediil a F. vaginata
fajlagos levéltomege mutatott szignifikans (negativ) kapcsolatot ezzel a kérnyezeti valtozoval
(R=-0,34; p=0,002). A juniusban mért levelek fajlagos tomege a megel6z6 7 honap havi at-
lagos csapadékmennyiségeihez viszonyitott kumulativ hianyanak (a negativ iranyt havi elté-
rések Osszegének) csokkenésével a P. alba-nal emelkedett (R = 0,50; p = 0,0004), a
C. dactylon-nal enyhén csokkent (R =-0,38, p = 0,008), a F. vaginata-nal nem valtozott szig-
nifikansan (R = 0,23; p = 0,12). Az LMA két 6sszetevdje koziil a P. alba-nal az LD szignifi-
kansan novekedett (R = 0,47; p = 0,001), a levélvastagsag nem moddosult lényegesen
(R =10,02; p=0,876). A C. dactylon-nal az LMA egyik komponense sem mutatott szignifi-
kans Osszefiiggést a megel6z6 7 honap csapadékellatottsagat leird valtozoval (az LT-nél

R=0,01; p=0,955; az LD-nél R =-0,10; p = 0,537).
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A harom faj levélszerkezetének a nedvességellatottsagra adott valasza eltérd volt. A seké-
lyen gyokerez6 F. vaginata leveleinek fajlagos tomegét elsésorban az aktualis (a megel6z6
kb. egyhonapos) csapadékellatottsag befolyasolta. A talaj mélyebb rétegeinek vizkészletéhez
hozzafér6 P. alba és C. dactylon levélstruktirajaban ugyanakkor a hosszu tava (t6bb hona-
pos) csapadékbevétel hatasa tiikr6z6dott. E két utobbi fajnal az LMA ellenkez6 iranyban val-
tozott: a C. dactylon-nal gyarapodott, a P. alba-nal csokkent a vizhiany fokozodasaval. A
F. vaginata-nal az LMA csokkenése a szarazsag novekedésével, részben a megtermelt vagy a
levélben raktarozott szénhidratok kisebb mennyiségével fligghet dssze. Tartosabb idészakos
vizhiany esetén ugyanis a gazcserenyilasok sziikebbre zarodhattak, s igy a fotoszintézis visz-
szafogottabb titemben folyhatott. Ez kevesebb asszimilatum termelését és levélbe épiilését te-
hette lehet6vé. Az alacsonyabb LMA-hoz ennél a fiinél hozzajarulhatott a kis molekulasulyt
és mobilis szénhidratok (pl. szachar6z, hexdzok) felhalmozodasa a levélben, a magasabb po-
limerizacids foka szacharidok (raktarozott keményit6, fruktan) rovasara. Ez gyakori novényi
valasz a szérazsagstresszre az ozmotikus potencial csokkentése és a szerves anyagok export-
janak fenntartdsa érdekében (Dickson & Tomlinson 1996, Karsten & MacAdam 2001,
Spollen & Nelson 1994). (Noha egyes vizsgalatokban a szénhidratok ezzel ellentétes irany
mennyiségi valtozasait /fruktanok akkumulacidjat, mono- és oligoszacharidok csokkenését/
észlelték vizhiany hatasara /Thomas & James 1999/.) Az idézett szerzok azt is hangsulyozzak,
hogy a szarazsag fokozodasa lassitja 0 levelek novekedését és kifejlodését. Ez negativ visz-
szacsatolassal csokkentheti az asszimilatumok szallitasat a fiatal levelekbe a hajtas id6sebb
részeinek és a gyokér javara. Ilyen mechanizmus szerepet jatszhatott abban, hogy kisérletiink-
ben kisebb denzitast és/vagy fajlagos tomegii levelek fejlodtek ki a F. vaginata-nal, valamint
egy hosszabb idészak (a megel6z6 7 honap) alatt akkumulalodd csapadékhiany hatasara a
P. alba-nal. Imada et al. (2008) vizsgalatukban azt tapasztaltak, hogy a talajviz mélysége —
ezaltal a forrasok (viz, asvanyi tapanyagok) hozzaférhetdsége és a talaj megfeleld atszells-
z0ttsége — jelentOs hatassal volt a P. alba fajlagos levéltomegére és a sarjankénti levélteriilet-
re. (A mi esetiinkben a P. alba gyokérzete a Homokhatsag alatti igen mélyre siillyedt talajvi-
zet /3-4 m; Palfai 2003/ nem, csupan a kapillaris vizemelés zonajat érheti el.)

Nyar kdzepén (juliusban és augusztusban) mindharom faj levélszerkezete kisebb variaciot
mutatott a megel6z6 id6szak ho- ill. csapadékellatottsaga hatadsara, mint tavasszal (junius ele-
jéig). Ebben szerepe lehetett annak, hogy terepi megfigyeléseim szerint a vizsgalt fajok levél-
képzése tavaszrol nyarra lelassul, vagy meg is all (a P. alba-nal, ill. pl. 2007. junius elején a
F. vaginata-nal is). Igy az egymast kovetd levélgeneraciok — kifejlodésiik ideje alatt — na-

gyobb iddjarasi kiilonbségeket élhettek meg tavasszal, mint nyaron.
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Osszefoglalva, a harom vizsgalt faj koziil leginkabb a P. alba leveleinek teriilete és fajla-
gos tomege modosult a homérséklet és a csapadékellatottsag valtozasaval. A levél morfolo-
giajanak és strukturajanak ez a nagyfoku fenotipusos alkalmazkodasi képessége hozzajarulhat
ahhoz, hogy a novény képes legyen fenntartani szénasszimilacios teljesitményét és novekedé-
sét a klimatikus tényezok tér- és idGbeli heterogenitdsa esetén. Ezaltal hozzasegitheti a
P. alba-t fennmaradasahoz a prognozisok szerint megvaltozott kliman. Az aszalyok gyakori-
saganak novekedésével kisebb teriiletii levelek képzése ugyanakkor hosszabb tavon a ndvényi
produkcid csokkenését, és a P. alba kompeticios képességének visszaesését eredményezheti.
A C. dactylon-nal, a levél mérete mellett belsd szerkezete is viszonylag jelentds variacioval
birt, a Cs-es anyagcserett altal megkovetelt anatomiai megkotottségek (Sage & McKown
2006) ellenére is. A levél e sajatsagainak modosulasi képessége, és kiilondsen alakjanak nagy-
fokt rugalmassaga fontos eleme lehet a fenotipus morfologiai alkalmazkodasanak valtozo
kornyezetben. A F. vaginata levélmorfologiaja és -szerkezete csak rovid tavon, a levél kifej-
16désének ideje alatt (kb. 4 hét) reagalt az iddjarasi tényezok eltéréseire, ellentétben a masik
két vizsgalt fajjal. Ez leginkabb a magyar csenkesz sekély gyokérzetével és kis kiterjedésti

klonalis kapcsolatrendszerével flgghet 0ssze.

A levelek fotokémiai miikodése

A potencialis fotokémiai hatékonysag napi dinamikaja

Vizsgalataim soran a PSII maximalis fotokémiai hatékonysaga (Fv/Fm) a déli orakban
rendszerint atlagosan 0,7-hez kozel, vagy e felett (esetenként 0,8 koriil) maradt (F.4-6. tabla-
zatok). Napfelkelte el6tt ez a mutatod 0,8-hez kozeli, vagy annal magasabb volt kezelésekt6l
figgetleniil. Néhany esetben kaptam csak ett6l eltéré értékeket. 2003. juniusban, 2007. julius-
ban ¢és 2008. juniusban a két fiifaj kezelt és/vagy kontroll csoportjainal tobb esetben, valamint
a F. vaginata-nal 2003. jaliusban kezelésektdl fiiggetleniil 0,7 alatti (a C. dactylon-nal 0,60-
0,67; a F. vaginata-nal 0,48-0,62 kozotti) déli Fv/Fm értékeket mértem atlagosan (F.2. abra).
Ugyanezekben az idépontokban a hajnali Fv/Fm értékek atlaga is gyakran elmaradt a 0,8-t6l,
a C. dactylon-nal rendszerint kisebb mértékben (Fv/Fmpgjna > 0,70), mint a F. vaginata-nal
(Fv/Fmpgjnal > 0,58).

A kapott eredmények alapjan, a P. alba-nal vizsgalatunk 6 évében (2003-2008), a két fii-
fajnal pedig — 2007 juliusat és 2008 juniusat kivéve — 2004 és 2008 kozott az Fv/Fm mérsé-
kelt nappali csokkenést és hajnalra tokéletes helyreallast mutatott. Ez arra utal, hogy a fény-

gatlast kivédd, nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltdé mechanizmusok hatékonyan tudtak elve-

109



zetni a fotokémiai rendszert potencialisan karosito, felesleges befogott fényenergiat hé forma-
jaban. A 2003 nyaran, tovabba 2007. juliusban és 2008. juniusban mért alacsony déli és haj-
nali értékek a F. vaginata-nal és (kisebb mértékben) a C. dactylon-nal, a PSII maximalis fény-
hasznositasi hatékonysaganak tartos csokkenését jelzik. Valoszinti, hogy 2003-ban a rendki-
viili er6sségli és szokatlan id6zitésti (marciustol julius kozepéig tartd) aszaly és a kora nyari
meleg id6jaras korlatozta a két fiifaj — kilondsen a F. vaginata — potencialis fotokémiai
teljesitményét (I11.4a-b. és I11.5a. abra; a mérések napjan 31,4-39,6 °C-os hémérsékleti maxi-
mumok voltak 20 cm magassagban). Erdekes, hogy alacsony Fv/Fm értékek 2008 jiniusaban
¢s 2007 juliusaban is el6fordultak a két fifajnal — nemcsak a szarazsagkezelt, hanem a kont-
roll vagy a hokezelt csoportokban is — noha e két idépontban rendre csupan 3, ill. 10 esémen-
tes nap telt el egymas utan a méréseket megel6zden (I11.5e-f. abrak). A napi maximumhOmér-
séklet azonban ezeken a napokon 36,4 °C és 40,6 °C kozott alakult a gyepszint magassagaban.
Feltételezhetd ezért, hogy ezekben az iddpontokban az alacsony fotokémiai hatékonysagot a
jelents parologtatasi igény okozta, az erds direkt besugarzas kovetkeztében. Ennek nyoman a
novényekben az idészakos vizhidny fokozottabbd, a szénanyagcsere pedig visszafogottabba
valhatott. Megerdsiti ezt a feltételezést, hogy a F. vaginata-nal tavasszal (R = -0,40;
p = 0,002), a C. dactylon-nal nyaron (R = -0,39; p = 0,0005) negativ Osszefiiggéseket kaptam
a PSII maximalis fotokémiai hatékonysaganak déli értéke és a mérési napok napi csucshdmér-
séklete kozott (I11.2. tablazat). A F. vaginata-nal a 2007 juliusaban mért extrém alacsony nap-
pali Fv/Fm érték a szarazsagkezelt parcellakban (0,48; F.2c. abra) ugyanakkor a magas ho-
mérséklet és az ezzel parosuld 100 napos 6sszefliggd esOsziinet egylittes hatasanak eredménye
lehet. Ebben az idépontban, valamint 2003-ban a fiifaj alacsony déli Fv/Fm értékeket mutatd
csoportjaiban a fényinkubalt levélen mért aktualis fotokémiai fényhasznositas hatékonysaga
(OPSII) is kisebb (0,11 és 0,17 kozotti) volt, mint a tobbi mérési napon (0,18-0,36; F.5. tabla-
zat). Az alacsony fotokémiai teljesitmény, valamint a déli Fv/Fm cskkenés csupan részleges
helyreallasa hatterében két jelenség allhat. Az egyik a szigoru értelemben vett fénygatlas
(fotoinhibicid), amikor a fotokémiai rendszer irreverzibilis fénykarosodasat a javito mecha-
nizmusok nem tudtak helyreéllitani az éjszaka folyaman. A masik lehetéség, hogy a fénygat-
las megakadalyozasaért felelds védépigmentek magas szintje tartdsan fennmaradt a hajnali
orakra is. Szamos novényfajon végzett kisérletes vagy termohelyi vizsgalat eredménye igazol-
ja ugyanis, hogy a karotinoidok, és kozottik kiilondsen a xantofill (VAZ) ciklus reverzibilis
egymasba atalakulasra képes pigmentjei (violaxantin-anteraxantin-zeaxantin), fontos szerepet
toltenek be a felesleges gerjesztett energia elvezetésében, azaz a klorofill fluoreszcencia nem-

fotokémiai kioltd6 mechanizmusaban. Ezaltal a fotokémiai rendszer védelmét szolgaljak a ma-
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gas besugarzas karosit6 hatasaval szemben (Bjorkman & Demmig-Adams 1994, Demmig et
al. 1988, Demmig-Adams & Adams 1996, Kubien & Sage 2004, Mészaros & Veres 2006,
Veres 2004, Veres et al. 2005, 2006, Weng et al. 2006). A fényvédé karotinoidok de-
epoxidalt allapotii formainak (zeaxantin és anteraxantin) tartésan magas szintjét altalaban
tobb stressztényezd (pl. magas fényintenzitas és szarazsagstressz) egyiittes jelenlétében ta-
pasztaltak (Demmig et al. 1988, Demmig-Adams & Adams 1996, Bjorkman & Demmig-
Adams 1994). A fenti két mechanizmus relativ hozzajarulasa az éjszakai relaxacio hianyahoz

azonban, csupan az Fv/Fm kinetikaja alapjan, nem allapithaté meg (Logan et al. 2007).

A fotokémiai hatékonysag 6sszefiiggése a meteoroldgiai tényezokkel

A kevert modellii tobbvaltozos regresszios elemzés eredményei alapjan altalanossagban meg-
allapithatd, hogy a levél fotokémiai miikodése és a meteoroldgiai tényezék kapcsolataban
jelentds variacié mutatkozott a harom vizsgalt faj kozott. A két Cs-as faj markansabb valaszt
(tobb szignifikans Osszefliggést) adott a méréseket megeléz6 idészakok csapadékellatottsaga-
ra (a F. vaginata) és/vagy hémérsékleti viszonyaira (a F. vaginata és a P. alba), mint a C4-es

C. dactylon (111.2. tablazat).

Hdémérsékleti valaszok tavasszal

Tavasszal, a mért klorofill fluoreszcencia indukcids paraméterek szoros kapcsolatot mutat-
tak a homérsékleti valtozokkal a két Cs-as fajnal. Ezek az osszefliggések a F. vaginata-nal el-
sGsorban magas, a P. alba-nal alacsony hémérsékleti limitaciot tiikroztek. A PSII potencialis
fotokémiai hatékonysaganak hajnali maximuma (Fv/Fmygjna) a P. alba-nal szignifikansan és
meredeken emelkedett a mérési napok minimumhdmérsékletének novekedésével (R = 0,51;
p=0,0001; II1.2. tablazat). Az Fv/Fmpgna 0,8 vagy ennél magasabb értékei alapjan ez az ered-
mény azt jelzi, hogy az alacsony hajnali hdmérséklet (> 1,6 °C) tavasszal nem korlatozta
ugyan a PSII potencialis fotokémiai hatékonysaganak helyreallasat az éjszaka folyaman opti-
malis, 0,8 koriili értékére, de az optimalishoz kozeli tartomanyon beliil kis mértékben csok-
kentette napi maximumat ennél a hdigényes fajnal. A PSII aktualis fényhozama (OPSII) a
megel6z6 28 nap novekedési héosszegével mutatott hasonld mértéki, pozitiv kapcsolatot
(R =0,46; p = 0,0002). A ®PSII két komponense — a PSII antennak fényenergia atalakitasi
hatékonysaga gerjesztett energiava (Fv’/Fm’) és a gerjesztett energia fotoszintetikus elektron-
transzport lancban hasznosulni képes hanyada (qP) — koziil ez elsésorban az Fv’/Fm” emelke-

désébdl adodott (R = 0,57; p < 0,0001). A qP névekedése nem volt szignifikans. Ezzel parhu-
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zamosan, a hé formdjaban eltdvozo felesleges gerjesztett energiahanyad (az ennek szamszerti-
sitésére leggyakrabban hasznalt NPQ mutatd) szignifikdnsan csokkent a hdosszeggel
(R =-0,47; p=10,0001). Ez azt mutatja, hogy magasabb hdosszegeknél a levél nagyobb haté-
konysaggal alakitja a befogott fényenergiat nagyenergiaji szénvegyiiletekké. (Az NPQ ¢és a
Tmin €r0s pozitiv kapcsolatara /R = 0,52; p < 0,0001/ ugyanakkor nem vilagos a magyarazat.)
Ezek az eredmények arra utalnak, hogy a hdmérséklet hajnali minimumainak és napi atlagai-
nak a klimavaltozassal varhaté emelkedése, a P. alba-nal az Fv/Fm tokéletesebb éjszakai re-
maximumhomérséklettel ugyanakkor az Fv’/Fm’ szoros negativ 0Osszefiiggést mutatott
(R = -0,46; p = 0,0002). Ennek egy feltételezett magyarazata, hogy a novény fokozottabb
transpiracios igénynek és atmeneti szoveti vizhianynak lehetett kitéve rendkiviili kanikulai
napokon, amelyek tobbszor is eléfordultak mérési idészakunk tavaszain (pl. 2003-ban és
2007-ben). Ez a hatas azonban nem volt olyan jelentds, hogy a potencialis és aktualis fotoké-
miai hatékonysag (Fv/Fmge, Fv/Fmpgjna, ®PSII) szignifikans csdokkenését eredményezze.

A hidegtliré F. vaginata fotokémiai teljesitményére a szokatlanul nagy napi héség ilyen
korlatozo hatasa markansabban (tobb mért valtozoban) jelentkezett, mint a hiivos hajnaloké
(alacsony Tpin; 111.2. tablazat). Ezért a fiifaj fotokémiai mikodésére varhatéan nem lesz ked-
vezd hatassal a hdmérséklet klimaprognozisoknak megfeleld, mérsékelt emelkedése tavasszal.
Ugyanakkor a téli idéjaras enyhébbé és csapadékosabba valasaval (Bartholy et al. 2006) ko-
rabbra tolodhat a novény aktivitasanak csucsiddszaka. A napi maximumhdmérséklettel a nap-
pali potencialis és az aktualis fotokémiai hatékonysag egyarant erds negativ kapcsolatot muta-
tott (Fv/Fmge: R = -0,40; p = 0,002; ®PSII: R = -0,57; p < 0,0001). Az utdbbihoz a ®PSII
mindkét dsszetevdje hozzajarult (Fv’/Fm’: R = -0,56; p < 0,0001; qP: R = -0,44; p = 0,0007).
Az Fv/Fm hajnali értéke (Fv/Fmpgjna) ¢s déli depresszioja (Fv/Fmgepr) nem valtozott szignifi-
kansan a hémérséklettel (II1.2. tablazat). A nem-fotokémiai utra terel6dd gerjesztett energia-
hanyad kifejezésére Demmig-Adams et al. (1996) altal bevezetett alternativ mutato, a disszi-
pacié (D) viszont szignifikdnsan emelkedett a napi cstcshémérséklet novekedésével
(R =0,56; p <0,0001). Ez a fotoszintetikus apparatus fokozottabb fényvédelmét jelzi. Nem
zarhato ki azonban, hogy ez a védekez6 mechanizmus egyes esetekben nem bizonyult elégsé-
gesnek a fotokémiai rendszer irreverzibilis fénykarosodasanak elkertilésére. (Az Fv’/Fm’ és a
D mutato ellentétes eljelii, abszolut értékiiket tekintve azonos meredekségii Osszefiiggései az
idéjarasi valtozokkal a szamitas modjabol adodtak: D = 1-Fv’/Fm’.) Az NPQ és a Ty Ossze-
fiiggése ugyanakkor nem volt szignifikans. Ez Logan et al. (2007) megallapitasat erdsiti meg,

miszerint a D pontosabban becsiili a nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltds mértékét, mint az
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NPQ, amennyiben az Fv/Fm értéke az optimalisnal (~ 0,8) jelentdsen alacsonyabb marad a
hajnali orakra is. Tavaszi méréseim soran ilyet 2003 juniusaban tapasztaltam a F. vaginata-
nal (F.2a. abra). A forrd tavaszi napok kozvetett, nedvességlimitacion keresztiil érvényesiilé
hatasa mellett szol, hogy a feltalaj nedvességtartalma erds szignifikans negativ 6sszefliggést
mutatott a napi csticshémérséklettel (R =-0,57; p < 0,0001; II1.2. tablazat). A fotokémiai fluo-
reszcencia kioltds a megel6z6 kozel egy honap héosszegével is csokkent (R = -0,38;
p = 0,004). A napi minimumhémérséklet novekedésével viszont ez a valtozo szignifikansan
emelkedett (R = 0,45; p = 0,0004), ami az alacsony homérséklet (hiivos tavaszi éjszakak)
enyhe korlatozo hatasanak jele lehet. A ®PSII ugyanakkor legfeljebb csak trend jelleggel val-
tozott a fenti két hdmérsékleti mutatoval (a hoosszeggel R = -0,23; p = 0,092; a Tyin valtozo-
val: R=0,33; p=10,011).

A C. dactylon fotokémiai mikodésének tavaszi hdmérsékleti valasza mérsékelt volt, és
nem tiikrozte egyértelmiien sem az alacsony, sem a magas hémérséklet negativ hatasat. Szig-
nifikdns, 4m egymdssal ellentétes iranyt Osszefliggést csak az Fv/Fm déli depresszidja ¢és a
nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltds mutatott a napi maximumhdémérséklettel: az Fv/Fmgcpr
emelkedett (R = 0,34; p = 0,009), az NPQ csokkent (R =-0,44; p = 0,0002) a Tax névekedé-
sével. Az Fv/Fm déli és hajnali értékének kapcsolata ezzel a valtozéval csupan tendencidzus
volt (p = 0,059). Ez &sszhangban van azzal, hogy a potencialis fotokémiai fényhasznositas ha-
tékonysaga (ill. annak éjszakai regeneracioja) kisebb mértékben maradt el az optimalistol en-
nél a fajnal, mint a F. vaginata-nal (F.2a. és F.2d. abra). Az elnyelt fényenergia h6 formaja-
ban eltavozé hanyadanak masik mutatdja (D) nem valtozott a hdmérséklettel (I11.2. tablazat).
Valoszinii, hogy a C. dactylon-nal a D paraméter nem becsiilte pontosabban a hédisszipacid
mértékét az NPQ-val Osszehasonlitva (ellentétben a F. vaginata-val). Ugyancsak eltéréen a
F. vaginata-nal és a P. alba-nal tapasztaltaktol, meglep6, hogy ennél a héigényes Cs-es fiinél
nem volt kimutathat6 a tavaszi hideg hajnalok fotokémiai teljesitményt visszafogo hatasa. A
napi minimumhd&mérséklettel ugyanis egyik mért klorofill fluoreszcencia indukcids paraméter
sem mutatott szignifikdns osszefliggést.

A hémérsékleti valtozokkal ellentétben, az esdmentes idoszak hossza és a levél fotokémiai
miikodését leird mutatok kozott nem kaptam szignifikans Osszefliggést egyik vizsgalt fajnal
sem (IIL.2. tablazat). Ez arra utal, hogy a tavaszi csapadékellatottsag nem korlatozta a fotoké-
miai teljesitményt, még a sekély gyokérzetli F. vaginata esetében sem. Noha a felsé 6 cm-es
talajréteg térfogat %-os nedvességtartalma mar ebben az idészakban (és nyaron is) szignifi-
kansan és erdteljesen csokkent az esOsziinet idétartamanak elhuizodasaval (R < -0,39;

p<0,001).
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Mas vizsgalatokban, héigényes tropusi, szubtropusi cserjefajoknal kimutattak az alacsony
homérséklet korlatozo (ill. a hokezelés kedvezd) hatasat az Fv/Fm hajnali maximumara
(Flexas et al. 2001, Llorens et al. 2003, Weng et al. 2006). A potencialis és/vagy az aktualis
fotokémiai hatékonysag (Fv/Fm, ill. ®PSII) visszaesését ugyancsak tapasztaltdk Cs-as és
Cs-es kontinentalis sztyeppfiiveknél (Liu & Osborne 2008), valamint a Cy-es Muhlenbergia

glomerata-nal (Kubien & Sage 2004) alacsony nevelési hdmérséklet (chilling stress) hatasara.
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Cynodon dactylon

Héosszeg Toin Tinax Es6mentes id6szak
Valtozd Tavasz Nyar Tavasz Nyar Tavasz Nyar Tavasz Nyar
FV/Fmge 0,14 0,13 -0,15 0,16 -0,23 -0,39"* -0,03 0,10
FVIFMpgjnal -0,24 -0,14 0,16 0,00 0,25 0,07 -0,10 -0,08
FV/FMyep -0,12 0,04 0,25 -0,09 0,34* 0,42%** -0,13 -0,06
[olN1]] -0,21 -0,21 -0,09 -0,13 0,09 0,04 -0,10 -0,16
FV/Fm' 0,03 -0,13 -0,15 -0,17 0,00 0,00 -0,01 0,06
qP -0,29 -0,20 -0,01 -0,12 0,13 0,07 -0,11 -0,24
NPQ 0,27 -0,07 0,10 0,00 -0,44** -0,20 0,02 0,27
D -0,03 0,13 0,15 0,17 0,00 0,00 0,01 -0,06

VIN% -0,09 0,44 0,23 0,33* -0,27 -0,35"*  -0,39***  -0,57***

Festuca vaginata

Héosszeg Toin Tinex Esémentes id6szak
Valtozd Tavasz Nyar Tavasz Nyar Tavasz Nyar Tavasz Nyar
Fy/Fmg 0,17 0,19 0,13 -0,09 -0,40* -0,01 0,05 -0,63**
FVIFMygjna -0,05 -0,33* 0,18 0,07 -0,30 -0,06 0,17 -0,48**
FV/FMgep: 0,03 0,03 0,15 0,17 0,16 0,00 0,12 0,14
®PSII -0,23 0,04 0,33 -0,16 0,57 0,24 0,00 -0,74"*
FV/Fm' 0,04 -0,14 0,10 0,02 -0,56*** 0,06 -0,05  -0,55"*
qP -0,38* 0,27 0,45 -0,31**  -0,44" 0,37* 0,06 -0,65"**
NPQ 0,19 -0,21 0,00 0,06 0,24 -0,30 -0,10 0,29
D -0,04 0,14 -0,10 -0,02 0,56*** -0,06 0,05 0,55
VIN% 0,53 -0,14 -0,24 0,27 -0,57"*  -0,29**  -0,40"**  -0,40"*
Populus alba
Hé6sszeg Toin Tinax Es6mentes idészak
Valtozd Tavasz Nyar Tavasz Nyar Tavasz Nyar Tavasz Nyar
Fv/Fmag 0,07 -0,29 0,07 0,25 -0,21 0,17 0,13 0,10
FVIFMyjna 0,00 0,48 0,51***  0,34* 0,13 0,12 0,06 -0,11
FV/FMagpr 0,14 0,07 0,21 0,13 0,31 0,11 0,13 0,00
[olN1]] 0,46 -0,44" -0,20 0,01 -0,26 0,05 -0,19 -0,08
FV/Fm' 0,57 0,41 024 0,01 -0,46™* 0,03 0,18 -0,20
qP 0,22 -0,32* -0,11 0,04 0,04 0,08 -0,15 0,03
NPQ 0,47 0,08 0,52*** 0,25 -0,17 -0,23 0,06 0,13
VIN% 0,54 -0,02 -0,36" 0,26 -0,61*  .0,34*  -0,41*  -0,58"**

II1.2. tablazat. A kevert modellii tobbszords regressziok parcialis korrelacio értékei (R) a le-
vél fotokémiai mikodését leird6 mutatdi, valamint a talaj fels6 6 cm-es rétegének
térfogatszazalékos nedvességtartalma (V/V%) és néhany iddjarasi valtozd (hoosszeg, Tmin,
Tmax, €sémentes iddszak) kozott a vizsgalati években (2003-2008) tavasszal (majus-junius) és
nyéron (julius-augusztus). Fv/Fmgs: a PSII maximalis fotokémiai hatékonysaga a déli orak-
ban; Fv/Fmygjna: ugyanez napfelkelte elott; Fv/Fmgep: az Fv/Fm nappali csokkenésének mér-
téke hajnali maximumahoz képest (%); ®PSII: a PSII aktualis fényhozama; Fv'/Fm'": a PSII
antenndk fényenergia befogasi hatékonysaga; qP: fotokémiai fluoreszcencia kioltas; NPQ:
nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas; D: disszipacio (D = 1-Fv’/Fm’). A D mutatdt csak a
Festuca vaginata-nal és a Cynodon dactylon-nal alkalmaztam, amelyeknél eléfordultak opti-
malisnal (~ 0,8) alacsonyabb Fv/Fmygjna értékek (bévebb magyarazatat lasd a szdvegben).
Héosszeg: a mérést megeldzd 28 nap (F. vaginata, Populus alba), ill. 10 nap (C. dactylon)
napi kozéphdmérséklet értékei 5 °C feletti részének dsszege (°C); Tuin €S Timax @ mérési napok
napi minimum- ill. maximumhdmérséklete (°C); Esémentes idészak: a mérést kozvetleniil
megel6z6 egybefiiggd esdsziinet (< 4 mm nap™') napjainak szama. A hédsszeg kiilonbozé ids-
tartamokra szamitasat a vizsgalt fajok eltérd levélképzési fenologiaja indokolta (részleteseb-
ben lasd a I11.1.3.4. és a I11.1.4. fejezetben). A F. vaginata-nal és a C. dactylon-nal feltiintetett
talajnedvesség értékek a fiifajok tove melletti, a P. alba-nal szereplok ndvényzettdl mentes ta-
lajfoltra vonatkoznak. A félkdvéren szedett és csillagokkal ellatott parcialis korrelacio értékek
szignifikans Osszefiiggéseket jeleznek (** p < 0,01 vagy *** p <0,001).
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Osszefiiggések az iddjardsi tényezbkkel nydron

A harom vizsgalt faj fotokémiai miikodése jelentdsen eltéré valaszt adott az iddjarasi té-
nyezOk nyari valtozasaira. Mig a F. vaginata-nal a mért klorofill fluoreszcencia indukcios val-
tozok szoros korrelaciot mutattak a megelézé esémentes periodus hosszaval (p < 0,0001), a
C. dactylon-nal és a P. alba-nal ezen id6szak csapadékellatottsaganak nem volt szignifikans
hatasa (IIL1.2. tablazat). E két utobbi fajnal a fotokémiai fényhasznositas véaltozasa csak a ho-
mérséklettel (a P. alba-nal elsésorban a hédsszeggel: p < 0,004, a C. dactylon-nal a Ty, mu-

tatoval: p < 0,0005) fliggott ossze.
A csapadékellatottsag hatdasa

A F. vaginata-nal a PSII potencialis és aktualis fotokémiai hatékonysaganak valamennyi
mutatoja (Fv/Fmggl, Fv/Fmpgjna, ®PSII, Fv’/Fm’, qP) meredeken csokkent az esdsziinet idétar-
tamanak novekedésével (R < -0,48). Ugyanekkor az elnyelt fényenergia fotokémiai reakciok-
ban nem hasznosulé hanyadanak D mutatéja szignifikdnsan emelkedett (R = 0,55;
p < 0,0001). Nem volt viszont szignifikans kapcsolat az Fv/Fmge,r és a csapadék nélkiili ido-
szak hossza kozott. Ezek az eredmények arra utalnak, hogy ennél a fajnal a csapadékviz tap-
lalta felszinkozeli talajréteg vizkészletének fokozatos kimertiilése a fotokémiai teljesitoképes-
ség jelent6s és maradandé visszaesését okozta, ahogyan a levél CO, asszimilacidja (A) egyre
visszafogottabba valt az aszaly elhuzodasaval (Kalapos et al. 2008). S6t a fotokémiai appara-
tus olyan mértékil sériilése is bekovetkezhetett, hogy az meghaladhatta a helyreallitas sebes-
ségét. A fénykarosodas valosziniileg egyarant érintette a PSII miikodé reakciokozpontjainak
szamat (jellemz6 mutatdja a qP) és a fénygyiijté antennak pigment-protein komplexeit (anten-
nahatékonysag, Fv’/Fm’). Szignifikans negativ osszefiiggéseket kaptam az Fv/Fm hajnali ér-
téke és a hdosszeg (R = -0,33; p = 0,006), valamint a fotokémiai reakciokban hasznosuld be-
fogott fényenergia-hanyad (qP) és a Tmin k6z6tt (R = -0,31; p = 0,007) is. Ezek azt jelzik,
hogy a fotokémiai teljesitmény csokkenéséhez, a csapadékhidny mellett a magas hdmérséklet
is hozzajarulhatott (a mérést megel6zd tartds kanikulai meleg, ill. az aznapi magas besugarzas
csekély mérséklodése az éjszaka folyaman). Varatlan hémérsékleti hatast tiikkr6z ugyanakkor a
qP pozitiv kapcsolata a napi csucshémérséklettel (R = 0,37; p = 0,001). A hémérsékleti valto-
zokkal kapott fenti 6sszefiiggések azonban nem eredményeztek szignifikans valtozast a PSII
aktualis fényhozamaban (I11.2. tablazat).

Ellentétben a F. vaginata-val, a C. dactylon és a P. alba fotokémiai teljesitményében

(Fv/Fm és ®PSII) nem volt kimutathato visszaesés a nyari idészakos vizhiany fokozodasaval,
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az aszaly altalunk vizsgalt hosszisagu tartomanyaban. Ebben szerepet jatszhatott, hogy a net-
to fotoszintézis ennél a két fajnal még jelentds iitemben folytatodott (noha a C. dactylon-nal
mérséklodott) az aszaly elhuzodasaval (Kalapos et al. 2008), s ez valdsziniileg felhasznalta az
elnyelt sugarzo energia nagy részét. igy nem volt sziikség a fényvédelem jelentés novelésére a
fotokémiai rendszer sértetlen mitkodésének megdrzéséhez.

Feltételezésem szerint a harom, kiilonboz6 funkcios tipust képviseld faj fotokémiai miko-
désének eltérd valasza a tartds csapadékhianyra, tobb morfologiai és élettani sajatsagnak is
koszonhetd. Ilyen a fajok kiilonboz6 gyokerezési mélysége és gyokérzetiik eltérd szerkezete,
kiilonb6z6 novekedési formajuk és levélképzési fenologiajuk, az ,,egyedek” (rametek) kozotti
fiziologiai Osszekottetés mértéke, valamint a szén-dioxid-megkotés eltéré (Cs-as, ill. Cs-es)
utjabol adodo okofiziologiai kiilonbségek. A harom faj koziil a F. vaginata tamaszkodik a
legkisebb talajtérfogat viz- és asvanyi tapanyagkészletére. Ez egyrészt sekély gyokérzetével
(Magyar 1933, Simon & Batanouny 1971), masrészt pedig — csomds novekedési formajabol
adddoan — kisméretii klonalis kapcsolatrendszerével fiigg 0ssze. A két masik vizsgalt faj kiter-
jedt klonalis kapcsolatrendszerrel bir (Dong & de Kroon 1994, Forde 1966, Krizsik &
Koérmoczi 2000, Magyar 1933). Az ilyen klonalis 6sszekottetés a forrasszegény foltokban no-
v6 rametekkel, nagyobb asszimilatum-fogyaszté kapacitast jelenthet (Hartnett & Bazzaz
1983), igy példaul aszaly idején a fiziologiai integracio csokkenthette a fotoszintézis végter-
meékgatlasat. A C. dactylon-nal részben a fiifaj intenziv klonalis novekedése (Forde 1966) és
levélképzése (sajat terepi megfigyelés), valamint a F. vaginata-énal mélyebb gyokérzete
(Magyar 1933) magyarazhatja, hogy az elnyelt fényenergia fotokémiai hasznosulasa és a
szénasszimilacio a nyari csapadékhiany idején is jelentés maradt. Ehhez hozzajarulhatott a
Cs-es fotoszintézis Cs-asénal nagyobb energiaigénye, magasabb hémérsékleti optimuma és
vizhasznositasi hatékonysaga is (Osmond et al. 1982, Pearcy & Ehleringer 1984). A P. alba
gyokérsarjak fotokémiai mitkodésének (és nettd fotoszintézis-iitemének) stabil fennmaradasa
a tartos aszaly ellenére is, feltehetéen nagyban koszonheté annak, hogy széles horizontalis
gyokérkapcsolatot tartanak fent a sarjakat képz6 faegyedekkel (Magyar 1933). Ennek révén a
sarjak a talaj mélyebb (akar 1,5-2 m-es) rétegeiben tarolt vizmennyiséghez is hozzajuthatnak
(Babos 1955, Kovacs-Lang et al. 2006b). Aszalyos idészakban, szaraz feltalaj esetén, ezen a
klonalis gyokérkapcsolaton keresztiil érkezd anyagmennyiség biztosithat elégséges forrast (el-
s6sorban megfeleld nedvességet) a sarjak asszimilacidjahoz. Klonalis ndvényeknél a rametek
kozotti fiziologiai integracio, vagyis a forrasok ujraelosztasa kiilondsen forrasszegény €lohe-
lyeken jelent nagyobb ratermettséget, és elsésorban a szélsdséges idészakok tilélésében lehet

jelentds a szerepe (De Kroon & van Groenendael 1990, Forde 1966, Pennings & Callaway
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2000). A P. alba-nal a klonalis Osszekottetés jelentdségét igazolja Kovacsné Lang Edit és
munkatarsainak eredménye. Mintateriiletiink kdzelében, azonos névényzeti tipusban beallitott
kisérletben megszakitottak a sarjak gyokérkapcsolatat az 6ket neveld ,,anyafa” egyeddel, ami
a sarjak 100%-anak pusztulasat eredményezte az atvagast koveté harmadik év végére (Kala-
pos et al. 2008). A fehér nyar sarjak jelenléte — kiegyenlitettebb mikroklimat biztositva — egy-
ben jotékony hatassal lehet a F. vaginata tulélésére, s ezaltal hozzajarulhat a magyar csenke-
szes gyepfoltok megérzodéséhez szélsdséges idojarasi helyzetekben (pl. aszaly idején; Kroel-
Dulay et al. 2006).

A csapadékosabb (> 750 mm/év) észak-eurdpai cserjés okoszisztémakban beallitott ugyan-
ilyen klimaszimulacios kisérletekben Llorens et al. (2004), az itt kapott eredményt6l eltérd
Osszefiiggést tapasztaltak a dominans Calluna vulgaris-nal. A potencialis fotokémiai haté-
konysag hajnali maximuma csokkent a mérést megel6z6 idészak csapadékellatottsaganak no-
vekedése nyoman. A fent emlitett vizsgalatban az Fv/Fm déli értéke, valamint a OPSII és a
tenyésziddszak csapadékosszege kozott ugyanakkor nem talaltak szignifikdns kapcsolatot.
Uveghazi kisérletekben, szarazsagstressz (az 6ntdzés megvonasa) hatasara a ®PSII szignifi-
kans csokkenését mutattak ki a Populus alba és a P. nigra csemetéin (Li & Kakubari 2001),
valamint Cy-es éveld fiiveknél (Colom & Vazzana 2003, Ghannoum et al. 2003). Ezekben a
vizsgalatokban a vizhiany a sététinkubacios Fv/Fm értékét is jelentésen csokkentette (Colom
& Vazzana 2003), vagy nem befolyasolta lényegesen (Ghannoum et al. 2003, Li & Kakubari
2001). Eredményeim megerdsiteni latszanak a P. alba szarazsagtolerancijat, miszerint képes
fenntartani a levél nettd fotoszintézis-litemének relative jelentds hanyadat fokozottabb vizhi-
any mellett is: melegebb és/vagy szarazabb iddjaras esetén (Kalapos et al. 2008, Manzanera &
Martinez-Chacon 2007), ill. az 6ntézés megvonasa hatasara (Li & Kakubari 2001). Jelen
vizsgalatban a F. vaginata markans fotokémiai teljesitmény-csokkenést mutatott a fokozodd
aszalyra. Ezzel szemben félszaraz gyepek és erdéssztyeppek mas sekély gyokérzetii, csomds
novekedésii Cs-as fiifajainal nem mutattak ki jelentds visszaesést a levél fotokémiai hatékony-
sagaban (DPSII ¢és/vagy Fv/Fm) szdrazsag hatasara (Morse et al. 2002, Pugnaire & Haase
1996). Resco et al. (2008) ugyancsak tartésan elhtizodé (kéthonapos) aszaly nyoman fellépd
vizhianystressz (Amax tObb mint 75%-o0s csokkenése) esetén tapasztaltak, hogy az Fv/Fm ¢éj-
szakai tokéletes relaxacidja elmaradt a Sonora-sivatag két Cy-es éveld fiifajanal. Hazai vizsga-
latokban, nyirségi félszaraz homoki legel6 lagyszara névényfajainal Veres et al. (2006), a ki-
sérletiinkben kapott maximalis fotokémiai hatékonysaghoz hasonlo, magas Fv/Fm értékeket
mértek nem szélsdségesen aszalyos évben. A szerzok ugyanakkor arrdl is beszamolnak, hogy

a PSII napkelte el6tt mért potencialis fotokémiai teljesitménye gyakran alacsonyabb volt a
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méréssorozatukban vizsgalt fiinemii egyszikii fajoknal, mint a kétszikiieknél (Veres 2004, Ve-
res et al. 2001, 2005). Terepkisérletiink harom vizsgalt fajanal az Fv/Fm déli depresszidja vi-
szonylag valtozatlan maradt a csapadékhianyos idészak elhtizodasa ellenére (I11.2. tablazat).
Ezzel szemben Veres (2004) nagyobb mértékii déli Fv/Fm csokkenést mért egy erdsen asza-
lyos nyaron, osszehasonlitva a nem kiemelkedGen szaraz évben tapasztaltakkal. Eredménye-
immel Osszecseng viszont, hogy homokpusztagyep fajokon végzett mas hazai vizsgalatokban
azt mutattak ki, hogy a fényvédé karotinoidok (B-karotin, a xantofill ciklus komponensei)
mennyisége emelkedett a Festuca vaginata-nal (Tuba 1984a,b,c), valamint a F. pseudovina-
nal (Veres 2004, Veres et al. 2006) a kornyezeti terhelés novekedése (szarazsag és/vagy ma-
gasabb hémérséklet) hatasara. A C. dactylon-nal ugyanakkor — nagy VAZ pigmentkészlete el-
lenére — viszonylag alacsony violaxantin de-epoxidacios aktivitast mértek (Mészaros & Veres

2006, Veres 2004).
A hémérsékletre adott valaszok

A C. dactylon fotokémiai mikodése a tavaszihoz hasonléan, de annal markansabban (na-
gyobb meredekséggel) valtozott a napi csucshomérséklettel. Az Fv/Fm déli értéke erételjesen
csokkent (R =-0,39; p = 0,0005), mig nappali depresszidja hasonldo mértékben, szignifikansan
emelkedett (R = 0,42; p = 0,0002) a Tpax novekedésével (111.2. tablazat). Ezek az 9sszefiiggé-
sek feltehetGen a gyakoribb id6szakos novényi vizhiany kedvezétlen hatasat tikkrozik, ame-
lyek a nagyobb transpiracios igénybdl adodhattak. A PSII aktualis fényhasznositasi hatékony-
sagat jellemz6 mutatok (a ®PSII és komponensei, NPQ, D) ugyanakkor nem adtak szignifi-
kéans Osszefiiggést a hdmérsékleti valtozokkal.

A P. alba-nal nyaron, a h6osszeg ndvekedésére kaptam erdsen szignifikans (p < 0,004),
negativ valaszt a héellatottsagot leird valtozok koziil. A PSII maximalis fotokémiai hatékony-
saganak hajnali értéke és aktualis fényhozama (a ®PSII és mindkét komponense) meredeken
csokkent (R <-0,32). A mért fotokémiai valtozok a napi maximumhomeérséklettel ugyanakkor
nem mutattak szignifikans kapcsolatot. Ez arra utal, hogy ellentétben a C. dactylon-nal, a
P. alba-nal egy-egy nyari kanikulai nap nem korlatozta a fotokémiai teljesitményt, am a meg-
el6z6 kozel egy honap magas besugarzasi terhelésének 6sszegzdd6 hatasa jelentGsen mérsé-
kelte azt. Noha a hoosszeggel nem valtozott szignifikdnsan sem az NPQ, sem az Fv/Fmuepr, a
PSII fotokémiai hatékonysaganak ez a csokkenése valosziniileg nem a fotoszintézis fénysza-
kaszaban részt vevé komponensek irreverzibilis karosodasaval fiigg Ossze. Ezt jelzik az

Fv/Fm egyidejlileg mért magas déli és hajnali értékei (F.2. abra, F.6. tablazat). A napi mini-
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mumhémérséklettel ugyanakkor az Fv/Fmygjna pozitivan korrelalt (R = 0,34; p = 0,002; I11.2.
tablazat). Ez arra utal, hogy hiivos hajnalt nyari napokon is érvényesiilhetett az alacsony ho-
mérséklet korlatozo hatasa a fotokémiai miikodésre.

A P. alba fotokémiai hatékonysaganak kiilondsen tavasszal jelentkezd, és kis mértékben
nyarra is megmarado alacsony homérsékleti kontrollja dsszefiiggésben lehet a fehér nyar déli-
es foldrajzi elterjedésével (Heywood & Jury 2001, So6 1970). A nyaron kapott dsszefliggések
tobbsége ennél a fajnal ugyanakkor a tartésan nagy hoség kedvezétlen hatasara utal. A
F. vaginata fotokémiai miikodésének valtozasa a tavaszi hémérséklettel, valamint visszaesése
a nyari szarazsag fokozodasaval a fiifaj hidegtiirése és aszalyérzékenysége mellett szol. Ez
Osszhangban van szénasszimilaciojanak és fitomassza termelésének a hiivosebb tavaszi (apri-
lis-majus) és 6szi idoszakban jellemzé maximumaval (Almadi et al. 1986, Kalapos 1994, Ko-
vacs-Lang 1974, 1991, Kovacs-Lang et al. 1989, Tuba 1984b). A C. dactylon fotokémiai tel-
jesitménye relative mérsékelt variaciét mutatott a hd- €s nedvességellatottsaggal szemben.
Ebben szerepe lehet annak, hogy a Cs-es fotoszintézis a Cs-aséndl korlatozottabb sejtszintli
modosulasra ad lehetdséget a megvaltozott kdrnyezetben (Sage & McKown 2006; lasd az

1.2.1. és az 1.3. fejezetben).
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IV. KOVETKEZTETESEK

Vizsgalataim alapjan, a tanulmanyozott 6kofiziologiai tolerancia-sajatsagok (a levél mor-
fologiai, szerkezeti és fiziologiai tulajdonsagai, valamint a ndvény csirazasbiologiai jellem-
z01), és e sajatsagok modosulasi képessége az abiotikus tényezok megvaltozasaval fontos
meghatarozoi lehetnek novényfajok fennmaradasanak és/vagy terjedési sikerének napjaink
kornyezeti valtozasai soran. Noha e sikeres alkalmazkodasok hatterében mikroevolucios fo-
lyamatok is allhatnak, ével fajoknal a kdrnyezeti valtozasok gyors iiteme és rendszertelensé-
ge (nem iranyitott volta) miatt, az itt kimutatott fenotipusos valaszoknak varhatéoan kiemelt
szerep jut majd.

A kapott eredmények alapjan a kovetkezOképpen felelhetiink az 1.4. fejezetben feltett kér-
désekre, ill. értékelhetjiik az ott megfogalmazott hipotéziseket:

1.1. Hatékonyabban valaszolnak-e az invazios Cy-es fiifajok gdzcserenyilasai a gyorsan
valtozo fénykornyezetre, mint a nem invazios Cy-eseké?

Feltételeztem, hogy (1) nagyobb foku vizmegtakaritasra képesek a fényintenzitas hirtelen
csokkentését kovetd dtmeneti vagy az uj egyensulyi allapotban, mert sztomdaik gyorsabban
vagy nagyobb mértékben sziikiilnek, valamint (2) nagyobb szénnyereségre tesznek szert a
fényintenzitas ujra magas szintre emelésekor, mert hamarabb kovetkezik be fotoszintézisiik
fényindukcidja.

Az itt vizsgalt két invazios pazsitfi (C. dactylon és S. halepense) gazcserenyilasainak haté-
konyabb sziikiilése — a két nem invazios fiichez (B. ischaemum és Ch. gryllus) képest — viz-
megtakaritasuk (PWUE) fokozodasat eredményezte a fényintenzitas hirtelen csokkentésekor,
ami megerdsiti az elso feltételezésemet. Ez a mechanizmus megtériil6 lehet fényben gazdag,
félszaraz élohelyek valtozékony fényklimajan, ezért egyik fontos elemét képezheti az invazids
Cs-es fuvek megtelepedési sikerének. Az ilyen éléhelyekhez alkalmazkodott fajoknal, a fény-
hasznositasi hatékonysag novelése a fotoszintézis gyorsabb fényindukcidja altal, ugyanakkor
kevésbé jelenthet elényt. Ez utobbi sajatsagban a vizsgalt invazids fiivek nem multak feliil
nem invazios rokonaikat a fényintenzitas hirtelen névekedésekor, ami ellene sz6l a masodik
hipotézisemnek.

1.2. Mennyire kiilonbozik a levél morfologidja és széveti szerkezete az eredeti erddspusztai
termohelyhez képest fényszegényebb, de kiegyenlitettebb novényhdazi kérnyezetben?

Feltételeztem, hogy (1) az invazios Cy-es fiivek variacioja meghaladja a nem invazios
Cy-esekét, tovabba (2) a nagy tomegben terjedd fiivek koziil a Cy-esek valaszanak amplitudoja

kisebb, mint a Csz-asoké.

121



Az elsd hipotézisemnek megfelelden, a vizsgalt invazidés Cy-es fiifajoknal a levél durva
szoveti szerkezete nagyobb kiilonbségeket mutatott a kontrasztos kérnyezetben, mint a nem
invazios Cy-eseké. Ez hozzajarulhat sikeres térnyerésiikhoz heterogén fényklimaju élohelye-
ken. A levél morfologiai és anatomiai variacidjaban ugyanakkor nem volt egyértelmi kiilonb-
ség terjedési hajlam szerint. A levél itt vizsgalt sajatsagainak az invazios Cs-eseknél leolvas-
hat6é modosulasai az eltéré kornyezetben, nem maradtak alul egyontetiien a tomegesen terjedd
C;-asokénak, ami nem tdmogatja a masodik hipotézisemet.

1.3. 4 napi hémérsékletingadozas jobban serkenti-e a tomeges terjedésre képes fiifajok csi-
razasat a tomegesen nem terjedo rokonaikéhoz képest?

Feltételeztem, hogy (1) a tomegben terjedd fiifajok hémérsékletingadozas hatdsdara gyor-
sabban csiraznak, vagy jobb csirazoképességet mutatnak, mint allando homérsékleten.
Ugyanakkor a tomegesen nem terjedd fiivek csirazasat a valtakozo napi hémérséklet kevésbé
befolyasolja. (2) Ezért a hémérséklet napi ingadozasa mellett, egy fotoszintézis tipuson beliil
(Cs-as, ill. C4-es), a tomeges térnyerésre képes fiifajok csirazasi sikere (sebessége vagy mérte-
ke) nagyobb, mint a tomegben nem terjedé rokonaiké. Ezaltal a nyilt talajfelszineken megtele-
pedési elénnyel indulhatnak.

Az itt elvégzett kisérlet eredményei nem tamogatjak egyértelmtien hipotéziseimet. A ho-
mérséklet napi ingadozasanak hatasara ugyanis jobb csirazoképességet értek el egyes itt vizs-
galt tomegesen terjedd és nem terjedd fiifajok is (C. epigeios és Ch. gryllus). Tovabba valta-
kozo napi homérsékleten, egyazon fotoszintézis tipuson belill, a kisérletben szerepld fajok
nem mutattak jelentds eltérést csirazasi hajlandosagukban. Eredményeim, valamint a vizsgéla-
taimat folytato kisérletek (Gréb 2006) alapjan valdszind, hogy a pazsitfiiveknél a hdmérséklet
napi ingadozasara adott markans, pozitiv csirazasi valasz — lényeges eleme lehet ugyan egyes
tomegesen terjedd fajok megtelepedési sikerének nyilt talajfelszineken — nem altalanosithato,
mint az invazios hajlamért felel6s névényi sajatsagok egyike.

Am a fenti megallapitisok megerésitéséhez, és ahhoz, hogy éltalanosabb kévetkeztetéseket
vonhassunk le az itt vizsgalt névényi tulajdonsagok szerepérdl tomegesen terjedd pusztagyepi,
erdéspusztai (éveld) pazsitfiifajok térnyerése hatterében, az elvégzett vizsgalatokat tobb fajra
sziikséges kiterjeszteni.

1I. Milyen a fehér nyar gyokérsarjak altal kolonizalt éveld nyilt homokpusztagyep harom
meghatarozo novényfajanak valasza a régioban varhato klimavaltozdasra? Ez a névénykozos-
ség a kiskunsagi homoki erddssztyepp egy jellegzetes strukturdlis elemét képezi.

Feltételeztem, hogy a novénytakaré harom jellemzd, tomeges, kiilonbozé névényi funkcios

tipust képviseld fajanak (Cynodon dactylon, Festuca vaginata, Populus alba) okofiziologiai
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tulajdonsagai tiikrozik a prognozisoknak megfeleléen beallitott hd- vagy szarazsagkezelés ha-
tasait. Ennek alapjan korlatokkal, kovetkeztetéseket vonhatunk le a fajok, ill. a funkciés cso-

portok tomegességi viszonyaiban varhato valtozasokra.

¢és egy éven beliili) valtozékonysaganak hatasa, mint az alkalmazott intenzitasi h6- vagy sza-
razsagkezelésé, amelyek a klimatikus atlagok hosszi tdvon varhat6 elmozdulasat szimulaltak.
Eredményeim ugyanakkor arra utalnak, hogy a klimavaltozassal varhat6 rendszertelenebb és
sz¢lsOségesebb idojaras, killondsen az aszalygyakorisag fokozodasa, a sekély gyokérzetil, hi-
degtlir6, a rendszeres nyark6zépi aszalyhoz alkalmazkodott Cs-as csomos fiivek (vizsgala-
tunkban a F. vaginata) szénasszimilacidjat és ezaltal novekedését fogjak legnagyobb mérték-
ben korlatozni. Ezért a nyilt homokpusztagyep — nyaras-borokas vegetaciomozaikban vissza-
szorulasuk josolhato. A szénanyagcsere mérséklodése varhatoan kisebb lesz a hdigényes, mé-
lyebben gyokerezd, klonalis fajoknal (elemzésiinkben a Cs-es C. dactylon-nal és a fasszara
P. alba cserjeméretli gyokérsarjainal), igy tomegességiiket a klima varhatdo melegedése és
szarazodasa valosziniileg kevésbé fogja csokkenteni. Novekedési formajuk és/vagy fotoszin-
tézisiik alkalmas tolerancia-sajatsagai mellett, ebben lényeges szerepet jatszhat a levél morfo-
P. alba-nal, az ebben a terepkisérletben kimutatott valtozasok — elsésorban a levélmorfologi-
aban ¢és -szerkezetben jelentkezok — varhatdan nagyobb mértékiiek lesznek majd egy valos, az
¢lohely egészére kiterjedd klimavaltozasi szituacioban, ahol a gyokérsarjakat képzo faegyedet
a sarjakéhoz hasonlé terhelés éri. Jelen vizsgalat eredményei ugyanakkor mutatjak a varhatd
valaszok iranyat. Fenntartasokkal azokat az — elsésorban a fotokémiai miikddésre vonatkozd
— eredményeket illet6en kell lenniink, amelyeknél a kezelésekre nem kaptunk valaszt. Ez nem
zarja ki ugyanis, hogy egy nagy térbeli kiterjedésti kornyezeti stressznek, szélsdséges iddjarasi
helyzetben, nincs hatasa. A harom faj, ill. az altaluk képviselt funkcios csoportok tomegességi
viszonyainak valtozasai, amelyek a klima prognozisoknak megfelelé modosuldsainak hatdsara
josolhatok, feltehet6en befolyasolni fogjak a homoki erdéssztyepp Okoszisztéma fitomassza
lamok nagyobb varhato gyakorisdgara — minden bizonnyal a fitomassza produkcié nagyobb
variabilitdsat fogja eredményezni. Ezt mérsékelhetik (pufferolhatjak) a P. alba és a
C. dactylon szervesanyag-termelésének kisebb ingadozasai, amely fajok szénasszimilacidja
nagyobb toleranciat mutat a klimatényezok (hémérsékleti és csapadékviszonyok) elorejelzett

valtozasaival szemben.
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V. OSSZEFOGLALAS

Napjaink kornyezeti véltozasaira adott vegetacios valasz hatterében lényeges szerep juthat
a tarsulasalkoto fajok okofiziologiai — élettani és kapcsolddod morfologiai és strukturalis — tu-
lajdonsagainak. Dolgozatomban ezek modosulasait vizsgaltam mérsekeltévi erddspusztai fa-
joknal két, hazank ¢ldvilaga szempontjabol fontos témakdorben: a ndvényi invazional és a kli-
mavaltozasnal.

Eltér6 invazids hajlami (tomegesen terjedd, ill. nem terjedd) és fotoszintézis tipusu (Cs-as,
ill. Cs-es), éveld pazsitfiifajokat hasonlitottam 6ssze novényhazi kisérletekben. Vizsgaltam a
mint a csirazas hdmérsékleti valaszat. Eredményeim szerint az invazios Cs-es fiivek a nem in-
vazios Cs-esekhez képest fokozottabb vizmegtakaritasra képesek a fényintenzitas hirtelen
csokkentésekor, gazcserenyilasaik hatékonyabb sziikiilése révén. Tovabba, nagyobb kiilonb-
séget mutatnak a levél durva szoveti szerkezetében az eredeti terméhelyihez képest fénysze-
gényebb, de kiegyenlitettebb ndvényhazi kornyezetben. Ezek hozzajarulhatnak sikerességiik-
hoz heterogén fényklimaju élohelyeken. Ezzel szemben fotoszintézisiik fényindukcidja a
lamint csirazasuk gyorsasaga és mértéke a hémérséklet napi ingadozasa hatasara nem haladta
meg egyértelmiien a nem invazids Cy-es rokonaikét. A témegesen terjeddk csoportjaban a
Cy-es fajok nem maradtak el egyontetiien a Cs-asok mogott a levélmorfologiai és -szerkezeti
valaszok mértékében, ami a Cs-es levélanatomia megkotottségei alapjan varhato lett volna. A
Cs-asok koziil a tomegesen terjedd Calamagrostis epigeios csirazasat a valtakozé hémérséklet
serkentette, mig a tomegben nem terjedd Festuca vaginata-ét nem fokozta. Altalanosabb ko-
vetkeztetésekhez a vizsgalatokat tobb fajra sziikséges kiterjeszteni.

Egy klimaszimulacios terepkisérletben, fehér nyar (Populus alba) gyokérsarjak kolonizalta
kiskunsagi ével6 nyilt homokpusztagyep harom novényi funkcios tipusanak valaszat tanulma-
nyoztam a prognoézisoknak megfelelé mértékii homérsékletemelkedésre, ill. csapadékkizaras-
évek és honapok kozotti valtozékonysaganak — sokszor szélsdségeinek — hatasa, mint a kisér-
leti kezeléseké, amelyek a klimatikus atlagok varhaté eltolodasat szimulaltak. Nyaron a hosz-
szabb ¢és kiilondsen rendszertelen aszalyokkal a Cs-as csom0s fil, a F. vaginata fotokémiai tel-
jesitménye jelentdsen és tartdsan visszaesett, mig a klonalis Cy-es fii¢, a Cynodon dactylon-¢
és a fas P. alba sarjaké kevésbé csokkent, elsdsorban a magas hémérséklet hatasara. A levél-
méret tavaszi novekedését a homérséklet emelkedése serkentette, am a gyakoribb esdsziinet
visszavetette mindharom fajnal, leginkabb a P. alba-nal. Tavasszal a hdmérséklet névekedése
enyhén fokozta a P. alba fotokémiai mikodését, mérsékelte a F. vaginata-ét, a C. dactylon-ét
nem befolyasolta lényegesen. A klimavaltozassal ezért a sekély gyokérzetii, Cs-as csomos fii-
vek (a kisérletben a F. vaginata) visszaszorulasa valdszinii, mig a hdigényes, mélyebben gyo-
kerezé, klonalis fajok (C. dactylon, P. alba) tomegessége vélhetden kevésbé fog csokkenni.

Ezek az okofiziologiai valaszok varhatdan jelentds szerepet jatszanak a kozeljovoben a ve-
getaciot meghataroz6 novényfajok fennmaradasaban, ill. terjedésében erddspusztai éléhelye-
ken.
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VI. SUMMARY

Ecosystem responses to environmental change are strongly influenced by plant community
composition, and in particular by the species’ ecophysiological properties (i.e. physiology and
associated morphology and anatomy). Such traits of temperate forest-steppe species were
studied in relation to two aspects of global change with key relevance to regional biodiversity:
plant invasion and climate change.

Leaf stomatal regulation, leaf morphological and structural variation, and temperature re-
sponse of germination were studied in perennial grass species with different invasion potential
(expanding or non-expanding) and photosynthetic pathway (C; or C4) in growth room ex-
periments. Compared to non-invasive C4 grasses, invasive C4 grasses used water more spar-
ingly upon an abrupt drop in light intensity due to a more efficient stomatal closure, and dis-
played greater difference in leaf coarse structure between high-light natural and less variable,
moderately illuminated growth room conditions. These responses may contribute to plant suc-
cess in heterogeneous light climate. In contrast, invasive C4 species did not consistently ex-
ceed non-invasives in photosynthetic induction upon increase in light intensity, leaf morpho-
logical and anatomical variation in contrasting conditions, and germination rate or percentage
under diurnal temperature fluctuation. Among plants of high capacity to spread, C4 grasses
were not consistently less responsive than Cs ones in leaf morphology and structure despite
constraints associated with Cy4 leaf anatomy. In Cs grasses, alternating temperature enhanced
germination of the expanding Calamagrostis epigeios, but not for the non-expanding Festuca
vaginata. For more general conclusions, a greater number of species should be studied.

In a field experiment set up in the Kiskunsag in an open perennial sand grassland colonized
by shrub-sized root suckers of Populus alba, the effects of year-round passive nighttime
warming or rain exclusion during peak plant growth simulating the projected regional climate
change were studied on three species representing three different plant functional types. The
response of leaf morphology, coarse structure and photochemical activity were more marked
to fluctuations — sometimes extremities — of weather between months and years, than to the
experimental treatments simulating predicted gradual changes in climatic means. The
C; bunchgrass F. vaginata exhibited pronounced and chronic reduction in photochemical effi-
ciency with increasing duration of (often irregular) summer drought, while the clonal C4 grass
Cynodon dactylon and the woody P. alba root suckers showed moderate decline with warmer
summers. In spring, leaf area increased with temperature rise, but decreased with higher fre-
quency of rainless days during leaf development in each species, particularly in P. alba. With
warmer springs, photochemical activity was slightly enhanced in P. alba, diminished in
F. vaginata, and hardly changed in C. dactylon. These results suggest that under predicted cli-
mate change the abundance of shallow-rooted C; bunchgrasses (F. vaginata in this study) will
most probably decline, while thermophilous, clonal species with deeper roots (e.g.
C. dactylon, P. alba) will be less constrained.

These ecophysiological responses might play an important role in persistence and/or ex-
pansion of dominant plant species in semiarid temperate forest-steppe habitats in the near fu-
ture.
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F.1. abra. A 2. fotokémiai rendszer (PSII) fényinkubalt levélen mért, aktualis fotokémiai
hatékonysaga (®PSII) a sotétinkubacios Fv/Fm mérést koveté (hagyomanyos), ill. azt
megel6z9 (forditott sorrendil) mérés esetén a Cynodon dactylon-nal, a Festuca vaginata-nal és
a Populus alba-nal 2005. jiniusban. A grafikonokon a mintaatlagok (n = 5) 95%-os
konfidencia savja szerepel. A csillagok szignifikans (p < 0,05) kiilonbségeket jeleznek a
kétféle mérési sorrend kozott fajonként.



Cynodon dactylon

Terilet Megnyultsag

Hatas df F p F p

KEZELES 2:6 0,31 0,7474 2,84 10,1353
EV 318 53,90 <0,0001 644 10,0299
EV x KEZELES 618 1,12 03917 1,10 10,3962
HONAP 318 34,48 <0,0001 84 11 <0,0001
HONAP x KEZELES 6,18 344 10,0193 084 05140
EV x HONAP 9,54  9,72<0,0001 359 10,0306

EVx HONAP x KEZELES 1854 1,06 04156 0,67 0,6850

Festuca vaginata

Terilet Megnyultsag
Hatas df F p F p
KEZELES 2:6 0,16 08519 NA. NA
EV 318 1146 0,0007 NA.  NA
EV x KEZELES 6:18 263 00693 NA.  NA
HONAP 318 86,71<0,0001 NA  NA
HONAP x KEZELES 6,18 0,68 05764 N.A. NA.
EV x HONAP 9:54 13,18 10,0005 NA. NA

EVx HONAP x KEZELES 1854 1,60 0,2298 N.A. NA.

Populus alba
Terllet Megnyultsag
Hatas df F p F p
KEZELES 2:6 1,28 10,3452 12,95 0,0067
EV 3;18 232,33 <0,0001 346 0,0938
EV x KEZELES 618 2,54 0,0584 0,73 0,5481
HONAP 318 25,08<0,0001 1,12 10,3622
HONAP x KEZELES 6,18 2,28 0,0819 0,64 0,6700
EV x HONAP 954 1,95 00647 2,58 0,1002

EVx HONAP x KEZELES 1854 2,05 0,0219 0,89 0,5127

F.1. tAblazat. A varianciaforrasok (EV, HONAP, KEZELES), valamint interakcioik ismétlé-
ses variancia-analizissel (repeated measures ANOVA) elemzett hatasainak varhato értéke (F)
2008) majus és augusztus kozott. Teriilet: a levéllemez teriilete (cm®) és Megnyultsag: hosz-
szusaganak és legnagyobb szélességének hanyadosa. N.A.: nincs adat, mert a begdngyolt,
hengeres levelli Festuca vaginata-nal az adott valtozé pontos meghatarozasa nem volt lehet-
séges. A szignifikans (p < 0,05) hatasok p értéke félkovér szedéssel szerepel. A df oszlop
mindkét valtozora vonatkozoan a szamlalo és a nevez6 (hatas; hiba) szabadsagi fokat mutatja
a korrekcid nélkiili F probaban.



Cynodon dactylon

LMA LT LD

Hatas df F p F p F p

KEZELES 26 035 07178 059 05845 0,89 0,4585
EV 318 6,12 0,0047 334 00424 661 0,0033
EV x KEZELES 618 1,13 03824 047 08223 155 0,2179
HONAP 3;18 75,87 <0,0001 27,83 <0,0001 110,91 <0,0001
HONAP x KEZELES 6:18 7,42 0,0004 3,06 00303 249 0,0621
EV x HONAP 954 249 0,0183 583<0,0001 16,98 <0,0001

EVx HONAP x KEZELES 1854 1,39 0,1745 1,97 10,0282 2,95 0,0011

Festuca vaginata

LMA LT LD

Hatas df F p F p F p

KEZELES 2:6 0,12 0,8897 NA. N.A. N.A. N.A.
EV 318 2345<0,0001 NA  NA NA  NA
EV x KEZELES 6:18 091 04932 NA.  NA NA NA
HONAP 318 114,65<0,0001 NA  NA  NA  NA
HONAP x KEZELES 6:18 0,65 0,6225 N.A. N.A. N.A. N.A.
EV x HONAP 954 361 00370 NA.  NA  NA NA

EVx HONAP x KEZELES 1854 1,78 0,1661 NA.  NA. NA.  NA

Populus alba
LMA LT LD
Hatas df F p F p F p
KEZELES 2:6 0,06 09492 0,19 0,8303 0,30 0,7489
EV 3:18 8,00 0,0013 18,84 <0,0001 47,42 <0,0001
EV x KEZELES 6:18 0,94 04897 1,13 0,3829 0,84 0,5173
HONAP 3:18 366,26 <0,0001 47,61 <0,0001 82,58 <0,0001
HONAP x KEZELES 6:18 439 10,0067 0,18 09799 2,23 10,1530
EV x HONAP 9:54 3,44 10,0021 203 00537 4,03 0,0260

EVx HONAP x KEZELES 1854 1,69 0,0705 1,18 0,3122 1,48 0,2461

F.2. tablazat. A varianciaforrasok (EV, HONAP, KEZELES), valamint interakcioik ismétlé-
ses variancia-analizissel (repeated measures ANOVA) elemzett hatasainak varhato értéke (F)
¢és szignifikancidja (p) a levelek szerkezetét leird valtozoknal 2005-2008. években majus és
augusztus kozott. LMA: egységnyi levélteriiletre jutd szaraztomeg (Leaf Mass per Area,
g m) és két komponense, LT: a levéllemez vastagsaga (Leaf Thickness, mm) és LD: atlagos
szoveti strisége (Leaf Density, LD = LMA/LT, g cm’3). Egyéb jelolések megegyeznek az
F.1. tablazatban szereplokkel.
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Cynodon dactylon

Ev_Honap Kezelés Fv/Fmyy FVIFMy5j0al FVIFMge, OPSII Fv'/Fm' qP NPQ D
kontroll 0,722 £ 0,050 0,823 0,046 143 £83 0210 +£0,027 0413 +£0,021 0,508 + 0,041 2,11 £0,32 0,588 + 0,021
VI. ho 0,684 +0,087 0,837 £0,010 183 + 10,6 0,220 + 0,033 0,449 +0,135 0,505 + 0,103 2,88 + 1,29 0,551 + 0,135

szérazsag 0,602 + 0,170 0,767 + 0,134 181 +81 0,174 + 0,084 0,403 +0,078 0421 + 0,168 2,62 + 2,03 0,598 + 0,078
kontroll 0,762 0,030 0,839 £0,013 92 +29 0202 +0,051 0438 +0,045 0458 +0,093 258 +0,16 0,562 + 0,045

VI hé 0,780 £ 0,012 0,840 £0,011 71 +26 0,192 +0,091 0458 +0,099 0403 +0,130 3,17 £0,73 0,542 + 0,099
szarazsag 0,762 + 0,030 0839 + 0,009 92 +30 0,233 +0,047 0442 +0,047 0,525 + 0,053 251 + 0,63 0,558 + 0,047
kontroll 0,770 £ 0,021 0,787 £ 0,011 40 +£20 0245 £ 0,033 0,420 + 0,035 0,584 + 0,067 1,79 +0,92 0,580 * 0,035

V. ho 0,776 + 0,021 0,803 +0,022 3,4 +14 0,256 +0,032 0424 £0,027 0,603 0,054 265 +036 0576 + 0,027
szérazsdg 0,752 + 0,023 0,781 + 0011 44 +6,1 0,267 + 0,047 0,420 + 0,055 0,633 + 0,025 241 + 0,50 0,580 + 0,055
kontroll 0,729 £ 0,039 0,809 +0,051 11,0 £57 0,208 +0,036 0405 + 0,036 0510 +0,052 323 +1.27 0,595 + 0,036

2004 VI. hé 0,770 £ 0,013 0,822 + 0,017 6,4 £18 0,202 £ 0,007 0,433 £0,015 0,468 + 0,001 335 + 0,33 0,567 + 0,015
4 4g 0,717 +£0,064 0,826 + 0,029 133 +56 0,184 +0,107 0,383 + 0,068 0462 + 0,212 3,67 + 1,01 0,617 + 0,068

kontroll 0,756 £ 0,018 0812 £0,028 67 +46 0201 +0,043 0424 +0,044 0472 £0,073 3,05 +0,73 0576 + 0,044

VIIIl. - hé 0,761 £ 0,015 0,832 £0,005 85 +20 0,254 +0,016 0,455 +0,025 0561 +0,064 239 +0,26 0,546 + 0,025

4 4g 0,754 £0,042 0832 +£0029 93 +54 0,182 +0,048 0,380 + 0,070 0474 + 0,040 2,44 +0,27 0,620 + 0,070

kontroll 0,757 £0,024 0812 £0,016 68 £39 0203 +0,025 0439 +0,021 0464 +0,079 272 +0,85 0,561 + 0,021

VI. ho 0,742 £ 0,042 0,798 £ 0,006 7,1 £48 0,198 £0,027 0410 £0,022 0,485 £0,070 255 +039 0,590 + 0,022
szérazsag 0,751 + 0,016 0,782 + 0,047 64 +44 0,172 + 0,064 0,389 + 0,063 0435 + 0,128 2,95 + 0,62 0,611 + 0,063

kontroll 0,753 £ 0,028 0,829 £0,013 91 +20 0253 +0,040 0450 +0,050 0564 +0,081 276 +0,36 0,550 + 0,050

2005 VI hé 0,700 £ 0,120 0,818 + 0,014 14,5 £ 137 0,170 £ 0,018 0,457 £ 0,093 0,379 £ 0,053 3,05 + 150 0,543 + 0,093
szarazsdg 0,720 + 0071 0832 + 0,002 134 +86 0,178 + 0,034 0,399 + 0,014 0,447 + 0,085 269 + 035 0,601 + 0,014
kontroll 0,704 £ 0,078 0,831 £ 0,014 154 £83 0,191 £ 0,070 0,386 + 0,065 0482 +0,128 2,34 + 0,40 0,615 + 0,065

VI ho 0,713 £ 0,062 0,820 + 0,005 13,1 £7,0 0,217 £0,041 0,414 £0,048 0,521 £ 0,061 2,03 + 0,44 0,586 + 0,048
szérazsag 0,715 + 0,071 0,831 + 0,009 141 +78 0,224 + 0,140 0,392 + 0,131 0,529 + 0,165 2,02 + 0,17 0,608 + 0,131
kontroll 0,771 £0,023 0810 £0,016 48 +24 0312 +0,030 0490 +0,074 0641 +0,032 186 +025 0511 +0,074

2003

V. ho 0,771 £ 0,031 0,820 £0,011 59 +39 0,266 + 0,039 0,442 £ 0,049 0,600 + 0,028 234 + 0,46 0,558 + 0,049
drazsdg 0,766 + 0,029 0812 + 0,014 57 +26 0280 + 0,028 0444 + 0,046 0631 + 0,054 242 + 0,53 0,556 + 0,046

kontroll 0,724 + 0,040 N.A. NA. 0,174 £0,034 0,405 0,037 0,430 £ 0,071 229 + 0,38 0,595 + 0,037

VI. ho 0,716 + 0,016 N.A. NA. 0,240 0,057 0,404 +0,048 0,590 +0,079 2,12 +035 0,596 + 0,048

2006 szérazsag 0,730 + 0,023 NA. NA. 0,252 + 0,022 0,411 + 0,033 0,615 + 0,075 265 + 0,21 0,589 + 0,033
kontroll 0,750 £ 0,014 0,845 £ 0,016 112 +£14 0,192 + 0,049 0386 + 0,032 0494 + 0,099 292 +0,36 0,615 + 0,032

VI hé 0,740 £ 0,006 0,846 +0,016 125 £1,6 0,213 £0,021 0,433 £0,021 0492 + 0,044 241 +0,10 0567 + 0,021

szarazsag 0,693 + 0011 0838 + 0,004 172 +10 0,181 + 0060 0,379 + 0,047 0,472 + 0,103 234 + 0,36 0,621 + 0,047
kontroll 0,707 £ 0,063 0,815 £ 0,015 133 £65 0,163 + 0,070 0,390 + 0,083 0404 + 0,121 217 £ 0,11 0,610 + 0,083

VI ho 0,757 £ 0,032 0,825 +0,009 83 +44 0,236 +0,004 0440 £0,026 0,539 +0,038 228 +0,38 0,561 + 0,026
szérazsdg 0,733 + 0,055 0,833 + 0,008 12,0 +6,6 0,151 + 0,046 0,371 + 0,076 0,403 + 0,056 2,76 + 0,51 0,629 + 0,076
kontroll 0,748 £ 0,016 0,840 £ 0,019 110 £18 0,222 £ 0,031 0,407 +£ 0,020 0,544 + 0,051 2,52 + 0,41 0,593 * 0,020

VI ho 0,730 £ 0,014 0,828 +0,010 11,8 £24 0,173 £0,055 0,362 + 0,046 0,473 £ 0,110 2,31 £ 0,33 0,638 + 0,046
szérazsdg 0,723 + 0,026 0,824 + 0,028 122 + 1,1 0,170 + 0,024 0,390 + 0,026 0,437 + 0,055 249 + 044 0,610 + 0,026
kontroll 0,703 £ 0,035 0,793 £0,026 10,7 +13 0,130 + 0,048 0361 +0,062 0355 +0,079 178 +0,22 0,639 + 0,062

2007 VI ho 0,695 + 0,062 0,704 £0,099 00 +00 0,170 £ 0,023 0,398 + 0,069 0431 + 0,050 245 + 0,52 0,602 + 0,069
4 4g 0,633 +0,074 0,774 +£0,042 209 +61 0,127 + 0,039 0,363 + 0,049 0,348 + 0,099 2,90 + 0,57 0,637 + 0,049

kontroll 0,780 0,020 0,807 £0,022 56 +£25 0221 +0,036 0466 + 0,063 0476 +0,047 262 +041 0,534 + 0,063

VIl hé 0,723 £ 0,037 0792 £0,012 87 £33 0,169 £ 0,041 0,416 £ 0,045 0,400 + 0,062 2,19 +0,08 0,584 + 0,045
szérazsag 0,766 + 0,032 0,803 + 0,036 49 +12 0,187 + 0,017 0423 +0,012 0,441 + 0,035 2,79 + 059 0,577 0,012
kontroll 0,770 £0,010 0,828 £0,012 69 +14 0254 +0,025 0437 +0,021 0580 + 0,051 2,63 +0,39 0,563 + 0,021

V. ho 0,793 £ 0,013 0826 +0,011 51 +16 0,298 £0,033 0486 +0,032 0,613 £0,029 202 +078 0514 + 0,032
szérazsag 0,782 + 0,015 0,823 +0012 69 +12 0,310 + 0023 0471 + 0015 0,658 + 0,032 198 +0,28 0,529 + 0,015
kontroll 0,674 £0,045 0,742 £0,118 163 £40 0,181 £0,056 0,315 £ 0,093 0,579 + 0,071 1,88 + 0,39 0,685 + 0,093

VI ho 0692 + 0,032 0,797 +0,088 17,0 +4,4 0,169 £ 0,058 0,316 £ 0,077 0,528 + 0,054 2,11 + 0,40 0,684 + 0,077
2008 szérazsdg 0,703 + 0,067 0,739 + 0,142 108 +4,2 0,123 + 0,038 0,383 + 0,088 0,326 + 0,105 132 + 1,00 0,617 + 0,088
kontroll 0,736 £ 0,041 0,849 £0,005 134 +46 0,185 + 0,027 0417 £ 0,033 0442 + 0,042 2,66 + 0,82 0,583 + 0,033

VI hé 0,686 + 0,081 0,838 +0,015 18,0 + 10,1 0,146 + 0,071 0,434 + 0,058 0,336 + 0,164 1,81 £ 0,24 0,566 + 0,058
4 4g 0,690 + 0,037 0,791 +£0,072 160 +45 0,158 + 0,041 0401 +0,121 0425 + 0,151 2,19 + 0,35 0,600 + 0,121

kontroll 0,700 0,049 0,841 £0,017 171 £ 64 0227 +0,039 0431 £0,059 0528 +0,075 2,25 +0,28 0,569 + 0,059

VIIIl. - hé 0,741 £ 0,017 0843 £0,013 121 £2,1 0,250 £ 0,040 0,444 £0,048 0,564 + 0,095 254 + 044 0,556 + 0,048
szérazsag 0,696 + 0,053 0,836 + 0,017 16,8 + 56 0,226 + 0,034 0,480 + 0,091 0,474 + 0,033 1,68 + 0,90 0,520 + 0,091

F.4. tablazat. A klorofill fluoreszcencia indukcios paraméterek atlaga (= 95%-os konfidencia
sav; n = 3) a kontroll, ill. a hé- és szarazsagkezelt csoportokban a vizsgalati évek (2003-2008)
mérési honapjaiban a Cynodon dactylon-nal. Fv/Fmge: a PSII maximalis fotokémiai hatékony-
saga a déli orakban; Fv/Fmp,na: ugyanez napfelkelte elétt; Fv/Fmgep: az Fv/Fm nappali csok-
kenésének mértéke a hajnali maximumahoz képest (%); ®PSII: a PSII aktualis fényhozama;
Fv'/Fm'": a PSII antenndk fényenergia befogési hatékonysaga; qP: fotokémiai fluoreszcencia ki-
oltas; NPQ: nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas. D: disszipacio (D = 1-Fv’/Fm’), amely az
Fv/Fmpgjna optimalisnal (~ 0,8) alacsonyabb értéke esetén pontosabban becsiili a nem-
fotokémiai kioltas mértékét, mint az NPQ. Méréseim soran ilyen esetek a C. dactylon-nél és a
Festuca vaginata-nal fordultak eld, ezért a D mutatét csak a két fiifajnal hasznaltam. N.A.:
nincs adat. Az adatok hianyat 2003. majusban az elsé mérések pontatlansaga, 2003. augusztus-
ban a rendkiviili aszaly miatti levélpusztulas, 2004. juliusban, 2006. jiniusban hajnalban, va-
lamint 2007. méajusban a borult, esés iddjaras, 2005. majusban pedig miiszerhiba okozta.



Festuca vaginata

Ev_Honap Kezelés Fv/Fmgy FVIFM el FV/FMye,, PPSII Fv/Fm' qP NPQ D
kontroll 0611 + 0,241 0,675 + 0,314 124 +6,2 0,155 + 0,063 0,315 + 0,153 0,506 + 0,053 1,62 + 1,35 0,685 + 0,153
VI hé 0,681 + 0,056 0,773 + 0,104 16,7 + 9,4 0,190 + 0,050 0,371 + 0,078 0,510 + 0,054 2,87 + 0,11 0,629 + 0,078
2003 4 4g 0,560 + 0,147 0,576 + 0,225 N.A. 0,153 + 0,046 0,334 + 0,075 0,453 + 0,041 2,90 + 0,21 0,666 + 0,075
kontroll 0,616 + 0,065 0,673 + 0,036 N.A. 0,130 + 0,028 0,322 + 0,063 0,402 + 0,050 3,37 + 1,09 0,678 + 0,063
VI hé 0,553 + 0,011 0,627 + 0,025 N.A. 0,169 + 0,015 0,432 + 0,061 0,394 + 0,021 4,64 + 1,84 0,569 + 0,061
szérazsag 0,562 + 0,045 0,711 + 0,045 NA. 0,149 + 0,027 0,342 + 0,051 0,440 + 0,092 3,77 + 1,43 0,658 + 0,051
kontroll 0,802 + 0,015 0,835 + 0,009 4,0 +27 0,309 + 0,011 0,550 + 0,011 0,563 + 0,032 2,90 + 0,25 0,450 + 0,011
V. hé 0,797 + 0,018 0,859 + 0,006 7,3 +22 0,317 + 0,039 0,553 + 0,060 0,577 + 0,088 2,34 + 0,54 0,447 + 0,060
szarazsag 0,784 + 0,030 0,850 + 0,010 7.8 +43 0343 + 0,031 0585 + 0,136 0,592 + 0,084 4,04 + 0,57 0416 + 0,136
kontroll 0,750 + 0,059 0,861 + 0,010 12,8 +7,2 0,291 + 0,020 0,461 + 0,011 0,631 + 0,054 3,47 + 1,56 0,539 + 0,011
2004 VI. hé 0,810 + 0,014 0,865 + 0,013 6,3 +0,2 0,317 + 0,043 0,535 + 0,018 0,592 + 0,061 2,24 + 1,27 0,465 + 0,018
4 ag 0,782 + 0,038 0,865 + 0,006 9,6 + 4,9 0,308 + 0,059 0,494 + 0,067 0,621 + 0,035 3,61 + 1,10 0,506 + 0,067
kontroll 0,772 + 0,018 0,853 + 0,006 95 +2,2 0,304 + 0,062 0,484 + 0,074 0,627 + 0,042 2,87 + 0,49 0516 + 0,074
VIl hé 0,763 + 0,041 0,851 + 0,007 10,4 +4,2 0,311 + 0,130 0,465 + 0,114 0,653 + 0,125 1,87 = 0,77 0,535 + 0,114
4 4g 0,790 + 0,025 0,865 + 0,006 8,6 + 2,3 0,299 + 0,033 0,479 + 0,036 0,624 + 0,049 344 + 1,25 0,521 + 0,036
kontroll 0,763 + 0,044 0,841 + 0,009 93 +4,4 0,254 + 0,030 0,423 + 0,018 0,601 + 0,065 1,81 + 0,81 0,578 + 0,018
VI hé 0,790 + 0,029 0,838 + 0,018 56 +3,9 0,257 + 0,045 0,472 + 0,028 0,542 + 0,075 3,30 + 1,18 0,528 + 0,028
4 49 0,789 + 0,010 0,835 + 0,009 55 +2,0 0,202 + 0,030 0,399 + 0,070 0,511 + 0,051 4,20 + 1,17 0,601 + 0,070
kontroll 0,765 + 0,038 0,851 + 0,018 10,1 £ 5,1 0,272 + 0,029 0,457 + 0,025 0,597 + 0,072 2,98 + 0,98 0,544 + 0,025
2005 VI hé 0,765 + 0,029 0,855 + 0,012 10,6 + 3,2 0,267 + 0,025 0,435 + 0,051 0,617 + 0,050 3,18 + 0,73 0,566 + 0,051
szérazsag 0,719 + 0,070 0,828 + 0,027 131 + 8,5 0,226 + 0,059 0,453 + 0,049 0,495 + 0,087 3,39 + 0,26 0,548 + 0,049
kontroll 0,784 + 0,020 0,847 + 0,018 7,4 +25 0,327 + 0,028 0,495 + 0,029 0,661 + 0,050 2,25 + 0,69 0,505 + 0,029
VIl hé 0,781 + 0,027 0,860 + 0,011 92 +24 0,360 + 0,020 0,551 + 0,028 0,654 + 0,040 2,32 + 1,37 0,449 + 0,028
szarazsag 0,785 + 0,007 0,846 + 0,009 7.2 + 16 0337 + 0,031 0572 + 0,014 0,588 + 0,046 3,30 + 1,34 0428 + 0,014
kontroll 0,800 + 0,011 0,857 + 0,017 6,7 +2,0 0,323 + 0,049 0,511 £ 0,053 0,629 + 0,032 2,91 + 0,49 0,489 + 0,053
V. hé 0,805 + 0,039 0,858 + 0,007 6,1 +4,4 0,333 + 0,020 0,523 + 0,025 0,638 + 0,035 1,74 + 1,24 0,477 + 0,025
4 ag 0,814 + 0,031 0,849 + 0,015 41 +35 0,338 + 0,041 0,535 + 0,017 0,632 + 0,064 2,14 + 0,94 0,465 + 0,017
kontroll 0,780 + 0,010 N.A. N.A. 0,279 + 0,039 0,474 + 0,040 0,590 + 0,080 2,35 + 0,34 0,526 + 0,040
VI hé 0,791 + 0,018 N.A. N.A. 0,254 + 0,024 0,472 + 0,021 0,538 + 0,033 2,79 + 0,52 0,528 + 0,021
2006 0,799 + 0,012 N.A. N.A. 0,248 + 0,019 0,485 + 0,016 0,512 + 0,036 2,88 + 0,80 0,515 + 0,016
kontroll 0,773 + 0,035 0,873 + 0,013 11,5 + 3,8 0,261 + 0,051 0,418 + 0,109 0,632 + 0,087 2,72 + 0,32 0,582 + 0,109
VI hé 0,799 + 0,006 0,868 + 0,006 80 +0,9 0,285 + 0,055 0,476 + 0,042 0,595 + 0,067 2,80 + 0,21 0,525 + 0,042
szérazsag 0,797 + 0,020 0,866 + 0,016 80 + 14 0,287 + 0,086 0,504 + 0,041 0,574 + 0,171 2,53 + 0,34 0,497 + 0,041
kontroll 0,786 + 0,010 0,869 + 0,005 95 + 1,6 0,331 + 0,064 0,502 + 0,054 0,656 + 0,076 1,91 + 0,68 0,498 + 0,054
VI, hé 0,762 + 0,021 0,858 + 0,006 11,2 + 2,6 0,322 + 0,039 0,491 + 0,024 0,656 + 0,070 2,06 + 1,26 0,509 + 0,024
szarazsag 0,781 + 0,057 0,867 + 0,006 9,8 + 64 0,354 + 0,066 0543 + 0,031 0,650 + 0,097 244 + 0,53 0457 + 0,031
kontroll 0,775 + 0,024 0,860 + 0,014 99 +1,4 0,297 + 0,052 0,496 + 0,077 0,597 + 0,013 2,50 + 0,84 0,504 + 0,077
VI hé 0,783 + 0,021 0,870 + 0,006 10,0 £2,9 0,277 + 0,016 0,479 + 0,031 0,580 + 0,056 2,91 + 0,50 0,521 + 0,031
szarazsag 0,751 + 0,039 0,869 + 0,008 136 + 3,9 0235 + 0,027 0418 + 0,048 0,565 + 0,054 2,66 + 0,87 0582 + 0,048
kontroll 0,609 + 0,049 0,781 + 0,036 209 + 4,2 0,185 + 0,053 0,307 + 0,092 0,607 + 0,033 1,69 + 0,50 0,693 + 0,092
2007 VIl hé 0,691 + 0,046 0,819 + 0,006 157 + 6,1 0,198 + 0,073 0,360 + 0,067 0,543 + 0,128 1,78 + 1,20 0,640 + 0,067
4 4g 0,485 * 0,222 0,737 + 0,132 20,5 + 21,0 0,111 + 0,022 0,259 + 0,094 0,466 + 0,136 2,62 * 0,71 0,741 + 0,094
kontroll 0,789 + 0,020 0,850 + 0,011 72 +2,8 0,269 + 0,063 0,411 + 0,088 0,652 + 0,015 3,35 + 1,48 0,589 + 0,088
VI ho 0,781 + 0,024 0,841 £ 0,011 7,1 £25 0,237 + 0,013 0,409 + 0,048 0,585 + 0,070 2,68 + 0,34 0,591 + 0,048
4 49 0,774 + 0,013 0,842 + 0,012 81 + 12 0,337 + 0,066 0,456 + 0,057 0,737 + 0,071 3,06 + 0,76 0,545 + 0,057
kontroll 0,804 + 0,015 0,862 + 0,003 6,8 + 1,7 0,303 + 0,048 0,508 + 0,037 0,597 + 0,069 2,34 + 0,40 0,493 + 0,037
V. hé 0,807 + 0,006 0,860 + 0,006 6,1 +0,8 0,360 + 0,033 0,532 + 0,041 0,676 + 0,023 3,08 + 0,26 0,468 + 0,041
szarazsag 0,827 + 0,017 0,866 + 0,007 4,5 + 2,0 0320 + 0,025 0,522 + 0,054 0,615 + 0,060 2,55 + 0,75 0478 + 0,054
kontroll 0,703 + 0,041 0,819 + 0,041 149 +4,2 0,181 + 0,072 0,354 + 0,091 0,501 + 0,087 1,65 + 0,51 0,646 + 0,091
VI hé 0,593 + 0,141 0,846 + 0,019 26,8 + 16,5 0,175 + 0,077 0,330 + 0,107 0,507 + 0,096 2,11 + 0,24 0,670 + 0,107
2008 szarazsag 0,693 + 0,108 0,856 + 0,006 19,1 + 12,5 0,194 + 0,041 0,376 + 0,099 0,526 + 0,078 2,08 + 0,68 0,624 + 0,099
kontroll 0,801 + 0,015 0,868 + 0,005 7,8 +1,7 0,297 + 0,038 0,456 + 0,055 0,649 + 0,027 1,88 + 1,04 0,544 + 0,055
VI ho 0,769 + 0,041 0,863 + 0,006 10,8 + 4,7 0,282 + 0,080 0,496 + 0,036 0,563 + 0,116 2,21 + 1,58 0,504 + 0,036
4 ag 0,689 + 0,116 0,844 + 0,011 184 + 134 0,231 + 0,061 0,419 + 0,080 0,547 + 0,060 2,85 + 0,60 0,581 + 0,080
kontroll 0,764 + 0,035 0,866 + 0,005 11,8 + 3,6 0,287 + 0,020 0,472 + 0,026 0,608 + 0,028 2,55 + 0,79 0,528 + 0,026
VI ho 0,773 + 0,016 0,864 + 0,005 10,5 + 1,7 0,327 + 0,028 0,491 + 0,038 0,669 + 0,074 1,72 + 0,28 0,509 + 0,038
0,756 + 0,046 0,861 + 0,002 122 + 53 0,281 + 0,042 0,451 + 0,065 0,626 + 0,066 2,23 + 0,64 0,549 + 0,065

F.5. tablazat. A klorofill fluoreszcencia indukcios paraméterek atlaga (= 95%-os konfidencia
sav; n = 3) a kontroll, ill. a hé- és szarazsagkezelt csoportokban a vizsgalati évek (2003-2008)
mérési honapjaiban a Festuca vaginata-nal. A jelolések megegyeznek az F.4. tablazatban sze-
replokkel. (2003. juniusban a szarazsagkezelt, valamint juliusban a kezelt és a kontroll parcel-
lakban az Fv/Fm nappali csokkenésének éjszakai helyreallasa a 0,8-hez kozeli értékre egyik
mért levélen sem kovetkezett be.)



Populus alba

Ev Honap Kezelés Fv/Fmyg FV/FMyainal FV/Fmyeo OPSII FVv/Fm' qP NPQ
kontroll 0,804 + 0,017 0,886 + 0,009 9,2 +25 0,337 + 0,032 0,475 + 0,054 0,711 £ 0,015 222 + 0,24
VI hé 0,719 + 0,096 0,879 + 0,006 18,3 + 10,8 0,278 + 0,067 0,426 + 0,052 0,646 + 0,099 2,15 + 0,40
2003 szérazsag 0,796 + 0,029 0,874 + 0,015 89 + 4,0 0,277 + 0,028 0,426 + 0,045 0,652 + 0,027 2,62 + 0,29

kontroll 0,797 + 0,030 0,867 + 0,011 8,0 +4,3 0,331 £ 0,058 0,509 + 0,035 0,646 + 0,069 2,24 + 0,47

VI hé 0,754 + 0,058 0,866 + 0,018 13,0 £ 53 0,247 + 0,070 0,414 + 0,083 0,588 + 0,064 2,65 + 0,59
szarazsag 0,731 + 0,109 0,846 + 0,041 14,0 + 91 0,220 + 0,093 0,402 + 0,095 0,521 + 0,147 249 + 0,65
kontroll 0,804 + 0,018 0,831 + 0,004 32 +23 02371 £ 0,057 0,548 + 0,035 0,676 + 0,075 1,84 + 0,33

V. hé 0,787 + 0,023 0,827 + 0,023 4,8 +2,1 0,336 + 0,072 0,512 + 0,040 0,651 + 0,104 1,82 + 0,55
szérazsag 0,789 + 0,015 0,833 + 0,005 52 +1,6 0,331 + 0,055 0,508 + 0,023 0,650 + 0,088 1,98 + 0,09
kontroll 0,782 + 0,077 0,870 + 0,008 10,2 + 8,2 0,277 + 0,045 0,454 + 0,065 0,610 + 0,014 4,07 + 0,80

2004 VI. hé 0,809 + 0,021 0,865 + 0,014 6,5 +1,9 0,337 + 0,088 0,497 + 0,059 0,673 + 0,093 3,39 + 0,95
szérazsag 0,783 + 0,029 0,868 + 0,005 9,8 + 3,7 0,372 + 0,058 0,518 + 0,046 0,716 + 0,048 2,78 + 0,87
kontroll 0,803 + 0,034 0,870 + 0,009 7,7 £ 3,8 0,269 + 0,038 0,461 + 0,077 0,589 + 0,067 2,70 + 0,63

VIl hé 0,791 + 0,012 0,863 + 0,009 83 +0,9 0,329 + 0,009 0,484 + 0,023 0,681 + 0,038 2,34 + 0,22

szérazsag 0,799 + 0,024 0,853 + 0,011 6,2 + 3,3 0,260 + 0,043 0,473 + 0,030 0,556 + 0,122 2,29 + 0,38
kontroll 0,807 + 0,015 0,862 + 0,009 6.4 + 13 0,351 £ 0,100 0,493 + 0,095 0,701 + 0,070 1,93 + 0,71
VI hé 0,795 + 0,017 0,861 + 0,010 7,6 +1,9 0,321 + 0,069 0,467 + 0,076 0,683 + 0,056 2,16 + 0,37
szérazsag 0,790 + 0,022 0,856 + 0,010 7,8 + 21 0,313 + 0,140 0,529 + 0,055 0,575 + 0,224 2,04 + 0,53

kontroll 0,761 + 0,038 0,862
h6 0,758 + 0,032 0,868
szérazsag 0,787 + 0,039 0,863
kontroll 0,805 + 0,024 0,864
Vil hé 0,748 + 0,036 0,869

szérazsag 0,770 + 0,041 0,866

0,007 11,7 £ 47 0,420 + 0,058 0,572
0,003 12,6 + 3,8 0,409 + 0,065 0,556
0,015 88 +4,7 0,369 + 0,090 0,511
0,008 6,8 27 0,296 + 0,046 0,500 + 0,045 0,598 + 0,117 2,08 + 0,51
0,006 13,8 + 4,4 0,332 + 0,059 0,482 + 0,059 0,688 + 0,061 1,99 * 0,35
0,007 11,1 +4,6 0,342 + 0,120 0,511 * 0,104 0,650 + 0,116 1,90 * 0,85

0,037 0,732 + 0,058 1,64 + 0,48
0,039 0,736 + 0,096 1,36 + 0,24
0,078 0,712 + 0,080 1,89 * 0,67

2005 VII.

LS el S s

L2 S e e

kontroll 0,802 + 0,018 0,836 + 0,013 4,1 + 1,4 0,331 + 0,028 0,495 + 0,010 0,670 + 0,063 2,30 + 0,26

V. hé 0,790 + 0,017 0,834 £ 0,009 53 +25 0,265 + 0,061 0,461 £ 0,015 0,572 + 0,114 2,79 £ 0,31
szérazsag 0,777 + 0,017 0,834 + 0,011 6,8 + 1,1 0,270 + 0,052 0,455 + 0,055 0,589 + 0,051 2,59 + 0,44
kontroll 0,811 + 0,005 N.A. N.A. 0,388 + 0,032 0,543 + 0,010 0,715 + 0,048 1,92 + 0,33

VI hé 0,785 + 0,027 N.A. N.A. 0,350 + 0,052 0,520 + 0,021 0,671 £ 0,075 2,30 + 0,35
2006 szérazsag 0,786 + 0,046 N.A. N.A. 0,327 + 0,071 0,521 + 0,049 0,622 + 0,084 2,02 + 0,38
kontroll 0,804 + 0,016 0,870 £ 0,006 7,6 +1,7 0,317 £ 0,055 0,505 £ 0,025 0,627 + 0,105 1,74 £ 0,22

VIIL hé 0,804 + 0,021 0,866 + 0,006 72 +£24 0,335 £ 0,029 0,475 £ 0,012 0,706 = 0,055 2,31 £ 0,06
szarazsag 0,780 + 0,029 0,867 + 0,007 10,1 + 3,1 0,325 + 0,033 0,498 + 0,054 0,653 + 0,016 2,19 + 0,28
kontroll 0,781 + 0,022 0,866 + 0,003 9,8 +2,6 0,322 + 0,049 0,507 + 0,053 0,634 + 0,040 2,23 + 0,60

VI hé 0,774 + 0,026 0,867 + 0,006 10,6 + 3,0 0,292 + 0,046 0,481 + 0,040 0,606 + 0,069 2,04 + 0,10

szarazsag 0,747 + 0,028 0,855 + 0,014 12,7 + 24 0,298 + 0,086 0,443 + 0,067 0,660 + 0,120 1,94 + 0,20

kontroll 0,803 + 0,015 0,877 + 0,008 84 + 1,8 0,395 £ 0,044 0,540 + 0,043 0,731 + 0,025 1,64 + 0,48

VI hé 0,773 £ 0,018 0,870 + 0,005 11,1 £ 2,0 0,394 + 0,043 0,544 + 0,025 0,723 + 0,061 1,69 + 0,22

szérazsag 0,801 + 0,018 0,876 + 0,008 8,6 + 1,7 0,329 + 0,041 0,489 + 0,014 0,674 + 0,083 1,81 + 0,40

kontroll 0,780 + 0,019 0,847 + 0,007 7,8 £2,7 0,262 £ 0,011 0,422 + 0,044 0,624 + 0,046 2,16 + 0,14
+

2007 VI ho 0,701 + 0,149 0,842 + 0,015 16,7 + 17,2 0,197 + 0,039 0,371 + 0,058 0,529 + 0,034 2,57 + 0,31
szérazsag 0,782 + 0,019 0,837 + 0,034 6,5 + 34 0,195 + 0,033 0,355 + 0,071 0,559 + 0,092 2,86 + 0,70

kontroll 0,755 + 0,028 0,834 + 0,011 9,5 £ 2,6 0,238 + 0,056 0,424 + 0,051 0,561 + 0,121 2,09 + 0,16

VIl hé 0,751 + 0,045 0,817 £ 0,019 8,1 +4,6 0,209 + 0,042 0,414 + 0,026 0,504 + 0,086 2,31 + 0,58
szérazsag 0,732 + 0,047 0,827 + 0,013 11,4 + 6,3 0,217 + 0,077 0,437 + 0,052 0,500 + 0,176 1,91 + 0,37

kontroll 0,779 % 0,016 0,833 + 0,006 6,4 + 1,9 0,287 + 0,023 0,440 + 0,031 0,653 * 0,045 2,57 + 0,35

+
+
0,007 6,7 £ 1,1 0,318 + 0,025 0,443
+
+

V. hé 0,778 + 0,013 0,834 0,033 0,718 + 0,028 2,46 + 0,31
szérazsag 0,775 + 0,013 0,831 + 0,005 6,7 + 1,6 0,267 + 0,035 0,440 0,609 + 0,077 2,82 + 0,36
kontroll 0,780 + 0,034 0,875 + 0,008 10,9 + 3,5 0,316 + 0,115 0,467 + 0,104 0,662 + 0,101 2,27 + 0,67

VI ho 0,777 + 0,020 0,873
szérazsag 0,797 + 0,020 0,884

0,011 11,0 £ 2,7 0,274 + 0,061 0,416
0,003 98 +23 0331 + 0,054 0474

o
=3
5
>

0,657 + 0,074 2,69 + 0,42
0,697 + 0,033 246 + 042

o
=3
S
)

+ W+ (H+ H|+H
+ W+ H [+ |+ H
o
o
[NJ
EN

2008 kontroll 0,809 * 0,024 0,878 + 0,004 7.8 +25 0,273 + 0,046 0,450 + 0,084 0,609 * 0,026 2,26 + 0,28
VIl hé 0,777 + 0,032 0,874 + 0,007 11,1 + 3,4 0,308 + 0,049 0,458 * 0,047 0,671 + 0,045 2,38 + 0,23
szarazsag 0,795 + 0,015 0,874 + 0,006 9,0 + 1,3 0,346 + 0,071 0,493 + 0,066 0,697 + 0,061 1,75 + 0,35

kontroll 0,800 * 0,024 0,869 + 0,003 8,0 * 2,6 0,283 + 0,054 0,461 + 0,050 0,609 * 0,068 2,30 + 0,60

Viil. — hé 0,796 + 0,024 0,871 + 0,003 8,6 + 2,6 0,282 + 0,048 0,441 + 0,068 0,639 + 0,016 2,54 + 0,33

szarazsag 0,784 + 0,018 0,878 + 0,003 10,7 + 2,1 0,297 + 0,025 0,474 + 0,023 0,626 + 0,031 2,37 + 0,43

F.6. tablazat. A klorofill fluoreszcencia indukcids paraméterek atlaga (= 95%-os konfidencia
sav; n = 3) a kontroll, ill. a hé- és szarazsagkezelt csoportokban a vizsgalati évek (2003-2008)
mérési honapjaiban a Populus alba-nal. A jelolések megegyeznek az F.4. tablazatban szerep-
16kkel.



2003 jalius

2003 junius

kontroll hajnal
ho hajnal

M kontroll dél
@hé dél

szérazség hajnal

O szérazsag dél

2008 junius

2007 julius

F. vaginata P. alba C. dactylon F. vaginata P. alba

C. dactylon

F.2. abra. A PSII maximalis fotokémiai hatékonysaga (Fv/Fm) a déli orakban és napfelkelte
elétt a kontroll, ill. a hé- és szarazsagkezelt csoportokban 2003. jiniusban (a) és juliusban (b),

2007. juliusban (¢) és 2008. juniusban (d) a Cynodon dactylon-nal, a Festuca vaginata-nal és

a Populus alba-nal. A grafikonokon a mintaatlagok (n = 3) 95%-o0s konfidencia savja szere-

pel.



