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1 Bevezetés és célkituizés

1.1 Azismertetett kutatdsok kerete, kérdésfeltevései, céljai

Doktori disszertaciom két nagy témat olel fel. Mindkét kutatas az Orségi Nemzeti Park
erdéallomanyaiban keriilt kivitelezésre, célja a kéreglakd6 moha- ¢és zuzmokozosségek

vizsgéalata.

1.1.1 Az orségi erdok kéreglako moha- és zuzmokozosségét befolyasolo

kornyezeti tényezok kiilonbo6z6 térléptékii vizsgalata

A kéreglako moha- és zuzmokozosséget befolyasold kornyezeti tényezok feltarasat Dr.
Odor Péter Ors-ErdS Projektjének keretén belill végeztem. A projekt tobb erdei
¢lélénycsoportot (talajlako és epifiton mohdk, zuzmok, gombak, madarak, lagyszaraak, Gjulat,
szaproxil bogarak, futobogarak, pokok) feldleld, 35 erdéallomanyban végzett vizsgalat. Célja
a kilonbozo élélénycsoportok bioldgiai valtozoi és az erddalloméanyok fafaj-Osszetétele,
szerkezeti felépitése, fényviszonyai, mikrokliméja, talaj és avarviszonyai, tajtorténeti és taji
1éptékii valtozoi kozotti osszefiiggések feltarasa.

A disszertacioban bemutatasra keriild kutatds célja, hogy meghatirozza, mely
potencialis kornyezeti tényezOk és milyen mértékben befolydsoljak a kéreglaké moha- és
zuzmoOkozosség fajosszetételét illetve fajszamat. A vizsgalatok két térléptékben keriiltek
kivitelezésre, erddallomany ¢és faegyed szinten. Erddallomany szinten a potencialis
hattérvaltozéd csoportok az erdéalloméanyok fafaj-Osszetétele, szerkezete, fényviszonyai,
mikroklimaja, tajtorténeti és taji 1éptéki valtozoi voltak. Faegyed szinten a fafaj, a faméret és
a fény hatasat vizsgaltuk. A gazdafa fafajanak hatasat a mohafajok megjelenésére részletesen
is elemeztiik. A fajosszetétel vizsgalatakor a teljes fajkészlettel dolgoztunk mindkét
¢lélénycsoport esetén, erdédllomany és faegyed szinten is. A fajszdm elemzésekor mindkét
csoport fajszamat vizsgaltuk mindkét térléptékben, valamint erddallomany szinten
elkiilonitettiink két funkcios csoportot, a specialista epifiton mohakat és az erddspecialista
zuzmoékat. A kutatds gyakorlati célja erdégazdalkodasi és természetvédelmi iranyelvek

megfogalmazasa az elemzések soran kapott eredmények alapjan.



A kutatas ujszeriiségét €s relevanciajat adja, hogy egy adott régiora nézve a két
kriptogam csoport Okologiai igényeit mind a térléptéket, mind a kdrnyezeti valtozok
sokrétliségét tekintve részletekbe menden elemzi. Az irodalomban kevés ennyire atfogd
tanulmany lelheté fel. Tagabb kontextusban szemlélve a jelen kutatas része a fent emlitett
tobb ¢€ldlénycsoportra kiterjedd vizsgalatnak, amely a jovoben lehetdséget kindl az egyes
csoportok dkologiai igényeinek egységes szempontrendszerii 6sszehasonlitasara is.

A projekten belill a kéreglakd mohafajok terepi felvételezését, hatdrozasdt magam
végeztem. A hattérvaltozokat adatfeldolgozasra készen kaptam a projektben régebb ota
dolgozd kollégaim jovoltabol, de mint a kutatocsoport tagja részt vettem ezek terepi
felmérésében is. A zuzmofajok felvételezését €s hatarozasat Juri Nascimbene, olasz kutatod
végezte, ¢és a kész adatbazist bocsatotta rendelkezésiinkre. A sajat és a kapott adatok
feldolgozasat ¢és az eredmények értékelését oOnalldan végeztem sok segitséget kapva
témavezetomtol és a lichenologus kollégatol. Disszertdciomban a kéreglakdé mohak6zosségre
vonatkoz6 eredményeket ismertetem részletesen, mind kozOsségi szinten, mind az egyes
mohafajokat érintd kutatasokat tekintve. A zuzmodkon végzett elemzések kozosség szinten
keriilnek bemutatasra a mohakozosségekkel vald az Osszehasonlitas kedvéért. Az egyes

zuzmofajok preferencidival — szakmai kompetencia hidnyaban — itt nem foglalkozom.

1.1.2 A kéreglako mohagyepek vegetacio-dinamikai folyamatainak kisérletes

elemzése

A disszertaciom masik részét egy finomléptékii, nyolc faegyeden végzett mohagyep-
dinamikai kisérlet képezi. Célja az epifiton mohagyepek természetes dinamikai folyamatainak
feltarasa, valamint a bolygatas (lekaparas) hatdsanak elemzése a mohakdzosségek fajszamara
¢s fajosszetételére. Mennyi 1d0 alatt regeneralddik a bolygatott (lekapart) gyep fajszam illetve
boritas tekintetében? A bolygatas utdni regeneracid soran az eredetihez mennyire hasonld
fajosszetételi gyep jon létre? Kedvez-e a bolygatas ujabb fajok megtelepedésének?
Propagulumok terjedésével (diszperzal) vagy a megmaradt propagulumok kihajtdsa utjan
torténik a regeneracié? Milyen hatdssal van a bolygatas a vegetaciodinamika elemi
eseményeire (talélés, eltlinés, megtelepedés) nézve? Milyen természetes dinamikai
folyamatok figyelheték meg ekdzben az intakt gyepben (mint kontrollban) a fenti jellemzdék

tekintetében?



A kutatas aktualitdsat adja, hogy napjainkban a human eredetli zavarasok révén az
¢lohely-fragmentacio  és a  regeneracio  problémakore — eldtérbe  keriilt a
konzervaciobiologidban. A mohagyepeket is gyakran éri mohaszedésbdl adodo bolygatés,
azonban a gyepek regeneracios képességérol meglehetdsen keveset tudunk. A kutatok
figyelme a kriptogdm epifiton kozosségek témajaban is egyre jobban a kozdsségek tér- és
idébeli véltozasai felé fordul. Jelen vizsgalat jellegét tekintve alapkutatds. Am hosszabb tava
gyakorlati célja, hogy — mas hasonld kutatdsok eredményeit is figyelembe véve — eldre
jelezhetd lehessen a fakérgen kialakult mohagyepek antropogén illetve allati eredeti
bolygatasokkal (pl. kereskedelmi céli mohagylijtés, nagyvadak hantaskara) szembeni
rugalmassaga.

A kutatds részleteinek megtervezése és a terepi felvételezés témavezetdémmel kdzos
munka volt. A terepi kivitelezést és a kisérleti koriilmények beallitasat, az adatfeldolgozast és

az eredmények kiértékelését magam végeztem.

1.2 A disszertdacio anyagdt képezo, referdlt tudomdanyos folydiratokban
megjelent publikdaciok

Kiraly, 1., & Odor, P. (2010). The effect of stand structure and tree species composition on
epiphytic bryophytes in mixed deciduous-coniferous forests of Western Hungary.
Biological Conservation, 143(9), 2063—-2069.

Kirdaly, 1., Nascimbene, J., Tinya, F., & Odor, P. (2013). Factors influencing epiphytic
bryophyte and lichen species richness at different spatial scales in managed temperate
forests. Biodiversity and Conservation, 22(1), 209-223.

Odor, P., Kiréaly, 1., & Tinya, F. (2013). Patterns and drivers of species composition of
epiphytic bryophytes and lichens in managed temperate forests. Forest Ecology and
Management, 306, 256-265.

Az Orségi erdok kéreglakd moha- €s zuzmokozdsségét befolydsold kornyezeti tényezok
kiilonbozo térléptékli vizsgalata c. kutatas publikalasa a fenti harom cikkben tortént. A két
epifiton kozOsség és a kornyezeti tényezok feltarasat végleges, letisztult formdban a két 2013-
as cikk kozli. Ekkora késziilt el a kéreglakdé zuzmo adatbazis is, amely csoport szoros
Osszefliggésbe hozhato az epifiton mohakkal, hiszen részben hasonlo, részben eltéré okologiai
igényekkel rendelkeznek. A 2013-as publikaciokban mar az Ors-Erdd Projekt altal tervezett

teljes kornyezeti valtozo adatbéazis is rendelkezésiinkre allt. A 2010-es, Biological



Conservation c. nemzetkozi folydiratban megjelent elsOszerzos cikkem a mohakozdsségeket
targyalja részletesebben és tobbrétli elemzésekkel, mint a 2013-as cikkek. Viszont a
kornyezeti valtozoknak csak egy részadatbazisaval dolgozik, ezért eredményei nem vethetok
ossze teljes mértékben a kés6bbi eredményeinkkel. Igy az eredmények a két kés6bbi cikk
alapjan keriilnek most bemutatésra, az elsé cikk pedig a diszkusszioban kap helyet.

A kéreglakd mohagyepek vegetacio-dinamikai folyamatainak kisérletes elemzése c.
kutatds eredményei eddig publikalatlanok, disszertaciomban torténik meg elsd
Osszefoglalasuk. Ennek oka, hogy a kisérlet kezdete ota csak négy év telt el (a felvételezés
negyedik ismétlését végeztik el 2013-ban), és az adatsor csak most valt a dinamikai

folyamatok elemzésére és publikdlasara alkalmassa.



2 Irodalmi attekintés

2.1 A kriptogam epifiton kozosségeket meghatarozo kornyezeti tényezok

A kéreglakd (epifiton) kozosségeket meghatdrozd kornyezeti tényezdk régota
foglalkoztatjak a kutatokat. Az 1990-es évek elejéig a vizsgalatok 1éptéke egy-egy faegyed
vagy erddallomany szintjére korlatozodott egy adott idépontban. Sok kutatas szolt az epifiton
fajok gazdaspecifikussagarol (pl. Slack 1976; Palmer 1986) faegyeden beliili vertikalis
zonacidjarol (Barkman 1958; Bates & Brown 1981; Billings & Drew 1938; Rasmussen 1975;
Slack 1976; Smith 1982). Atfogé tanulmény késziilt az egyes fafajok kéregének textirajarol,
kémhatasarol, taplalék- és vizellatottsagarol valamint a hozzajuk kapcsolodo epifiton
kozosségek conologidjarél (Barkman 1958). Méra a vizsgalatok hangsulya attevodott az
emberi hatasok elemzésére ¢és az epifiton kozosségek megdrzésére, 6kologiai jelentdségére.
Az epifitonok a boredlis erdok 6koszisztéma folyamatainak kulcsfontossagl résztvevoi a viz-
¢s tdpanyag-raktarozas révén (McCune 1993; Pypker et al. 2006a; b). Bar a lombos és elegyes
erdokben kisebb biomasszat képviselnek, a biodiverzitas fenntartasahoz itt is jelentOsen
hozzajarulnak (Slack 1977). Napjainkban az él6hely-fragmentéacid, élohelyleromlas, és a
természetvédelmi célu erdOkezelés problémakorének eldtérbe keriilésével egyre tobb vizsgalat
foglalja magaba a taji 1éptéket valamint az epifiton kdzosségek tér- és idobeli dinamikajat is.

Az epifiton kozosségeket kiilonbozo térléptékben befolydsold kornyezeti tényezdk
kozott taldljuk faegyed szinten a fafajt, a fa méretét; erddalloméany szinten a fafaj-
kompoziciot, a fak méreteloszlasat, az fadllomany fliggéleges szintezettségét, a lombkorona
szerkezetét, a mikroklimat és az erdd idobeli folytonossagat (kontinuitasat). Durvabb id6- és
térléptékben az éghajlat (Bates er al. 2004), a domborzat (Peck 1997), az erdd taji szintli
folytonossaga (Snéll ef al. 2004) és a multbeli tdjhaszndlat meghatarozo szamukra (Berg et al.
2002).

Mivel az epifitonok szamdara konkrétan a fatdrzsek szolgalnak éldhelyiil, egy adott
erdéallomany epifiton kozdsségének Osszetételét messzemenden meghatarozza az allomany
fafaj-kompozicioja (McGee & Kimmerer 2002). Az egyes fafajok kozott eltérés mutatkozik a
kéreg viz- €s tapanyagellatasaban, szerkezetében (Barkman 1958), aminek révén sok epifiton
faj bizonyos fafajokat jobban kolonizal, mig mésokat elkeriil (gazdaftafaj-preferencia) (Jiiriado
et al. 2009; Peck 1997; Szovényi et al. 2004). A lombos fak kérgének jobb tipanyag-

ellatottsdga az oka, hogy a boredlis erdékben a lombos elegyfajoknak (elsésorban a



nyaraknak) kiemelt szerepe van az epifiton kozosségek fajgazdagsdgaban (Cleavitt et al.
2009; Kuusinen & Penttinen 1999).

A fafaj mellett a fak mérete és kora szintén meghatarozé az epifiton kozdsségek
diverzitasara nézve, sok ritka faj kotédik a nagy, id6s fakhoz (Fritz et al. 2008; Lie et al.
2009; Nascimbene et al. 2009a). Ennek egyik oka, hogy a nagy fakon joval tobb hely és id6
all rendelkezésre a kolonizacidhoz, igy a terjedés-limitalt fajok megtelepedése is nagyobb
eséllyel kovetkezik be (Studlar 1982). A masik ok, hogy a fak kordnak eldre haladtaval
megvaltozik a kéreg szerkezete és kémiai tulajdonsaga, ami egyre tObb mikrohabitat
kialakulasat eredményezi, ami egyre fajgazdagabb kozosség egyiittélését teszi lehetdve, a
ritkabb, szubsztrat szempontjabol igényesebb fajok megtelepedését is beleértve (Fritz &
Heilmann-Clausen 2010; Fritz et al. 2008; Rydin 2009). Allomény szinten a fak valtozatos
méret- ¢€s koreloszldsanak szerepe van az allomany vertikdlis szintezettségének ¢és
lombkorona-szerkezetének kialakitdsaban illetve az epifitonok szamara kedvezd mindségi
szubsztrat elérhetOségének folyamatos biztositdsaban. FElébbiek a mikroklimatikus
tényezokkel és a fényviszonyok heterogenitdsaval, utobbi az ¢lhely idébeli és térbeli
folytonossagaval fligg Ossze.

A mikrokliméaval szemben tdmasztott fizioldgiai igényeiket tekintve a mohak esetében
inkdbb a humiditds, zuzmok esetében inkdbb a fény a limitdld tényezd (Gustafsson &
Eriksson 1995; Ranius et al. 2008). A tobbrétegli lombkorona, a gazdag cserjeszint, a
lombkoronaszintben a kidolt fak helyén keletkezd 1ékek ndvelik a fényviszonyok €s a
humiditas heterogenitasat (Galhidy et al. 2006; Nascimbene et al. 2009a), ezéltal az
epifitonok szdmara rendelkezésre all6 mikrohabitatok szdmat. A mikroklimatikus tényezdk
gradiensei mentén megfigyelhetd az epifiton kozdsségek egy-egy faegyeden beliili fliggdleges
kolonizaljak (Fritz 2008; McCune 1993).

Mind allomany 1éptékben, mind taji 1éptékben meghatarozo6 az erdéklima folytonossaga
¢s a megfeleld fafaji és koru faegyedek folyamatos elérhetdsége térben ¢€s iddben.
Erdoszegélyeken és hagyasfakon végzett kutatdsok bizonyitjak, hogy az erdei mikroklima
megszakadasa valtozast eredményez az epifitonok vertikalis eloszlasaban (Sillett 1995), a
telepek novekedési ratajaban (Boudreault er al. 2008; Lobel et al. 2012), befolyasolja a
szaporitoképletek terjedoképességét és életképességét (Rydin 2009), igy Osszességében
megvaltoztatja a kozosség Osszetételét. A szubsztrat tér és idébeli elérhetdségét tekintve az
epifiton mohakozosségek fajaira (foként a specialista fajokra) kiilondsen jol alkalmazhato a

metapopulacios elmélet. Szdmukra az ¢éléhely (pl. egy erdorészlet vagy erdosiilt taj)
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megtelepedésre alkalmas foltok (megfeleld koru, méretli és fafaju faecgyedek) és alkalmatlan
matrix (az elébbi feltételeket nem kielégitd faegyedek és a talajfelszin) Osszességébdl all
(Rydin 2009). Ezek alapjan a mohafajok elterjedését meghatarozza (1) az éléhelyfoltok
térbelisége: a megfeleld méretli, koru, fafaji facgyedek kozotti tavolsag; (2) az €léhelyfoltok
idébeli dinamikaja: a felndtt faegyedek pusztulasa és az Gjulat felndvekedése kozott eltelt 1do;
(3) a mohapropagulumok megtelepedését befolydsold tényezdk: a fakéreg vizellatottsaga,
kémhatésa, texturdja valamint a mohafajok kozotti interakciok; (4) a mohafaj terjedési-
megtelepedési képessége (Heegaard & Hangelbroek 1999; Lobel & Rydin 2009; Roberge et
al. 2011). Epifiton mohakozdsségek esetében a megtelepedd képletek lehetnek levegdben
terjedd propagulumok (sporak, gemmak), illetve a fakérgen 1évo hajtasfragmentumok. A fajok
térhoditasanak tovabbi modja a meglévd telepek klonalis novekedése. Eldbbieknek az uj
¢lohelyfoltok meghoditasaban, utdbbinak a lokalis populacid fenntartasdban van inkéabb

szerepe (Lobel et al. 2006).

2.2 Az erdogazdalkodas hatdsai az epifiton kozosségekre

Tanulmanyok bizonyitjdk, hogy az az epifiton moha ¢és zuzmokdzosségek az
erdégazdalkodasra egyik legérzékenyebben reagdld erdei él6lénycsoport (Aude & Poulsen
2000; Bardat & Aubert 2007; Berg et al. 2002; Nascimbene et al. 2007; Rose 1992;
Vanderpoorten et al. 2004), hiszen az erd6gazdalkodas elsésorban a faallomanyra iranyul, igy
kozvetleniil befolyasolja az epifitonokat meghatarozd kdrnyezeti valtozokat és aljzatokat. A
kordbbiakban részletesen ismertetett kornyezeti hattérvaltozok epifiton kozosségek
szempontjabol legkedvezObb Osszességét a nagyon idds, kozvetlen emberi hatasoktol régota
mentes, természetes dinamikat folytaté erdéallomanyok (6serddk, felhagyott erddk, angolul
old-growth forests, primeval forests) biztositjak. Ezek az erd6k fadllomédnyukat tekintve
valtozatos fafaj-Osszetételiiek, Osszetett korszerkezetet mutatnak. A mérsékelt ovre jellemzo
Iékdinamika révén felujulasuk folyamatos és természetes, igy fliggdleges szintezettségiik is
kialakul, lombkorondjuk tobbrétegli, valamint megfeleléen heterogén humiditdsi és
fényviszonyokkal rendelkeznek. Nagy iddbeli kontinuitdsuk és szdmtalan mikrohabitatuk
révén a terjedés-limitalt fajok is nagy eséllyel megtelepednek benniik. Ezeknek az erd6knek
vilagszerte nagy jelentdsége van a mérsékelt Ovben az epifiton fajok diverzitasanak
megorzésében (Holz & Gradstein 2005; Lesica et al. 1991; McCune 1993). Torténeti és
archeobotanikai kutatasok bizonyitjak, az ipari forradalom 6ta az epifiton fajok tobb, mint fele

kipusztult Eurdpa atlantikus régidjabol, ami koszonhetd egyrészt a pusztdn gazdasagi

10



szempontokat figyelembe vevO, csak az intenziv faanyag-kitermelést szem eldtt tarto
erd6gazdalkodasnak, masrészt az iparosodassal egyiitt jar6 fokozott légszennyezésnek és
klimatikus valtozasoknak (Ellis et al. 2011; Rose 1992).

Napjaink erd6gazdalkodasi stratégiai, a kiilonb6zé izemmodokban és fahasznalatokban

megvaldsuld  faanyagtermelés, dontd befolyassal birnak az epifiton kozosségek
szempontjabol. Emellett egyes teriileteken (pl. Eszak-Amerika boredlis esderdiben) az
intenziv mohagytijtés is kozvetleniil veszélyezteti Oket. A természetben eléforduld
bolygatasok, mint egy-egy fa kiddlése, a szél és a lecsorgd viz erdzidja, a nagyvadak
hantaskara €s taposasa az esetek tObbségében kismértékli vagy kozepes mértékii bolygatast
jelent, ami néhany szerzé szerint még jotékonyan kozre is milkddik a gyepek
fajgazdagsadganak fenntartasdban (Kimmerer & Allen 1982; Peck & Frelich 2008; Rydin
2009). Az antropogén bolygatdsok azonban mar joval nagyobb teriileteket érintenek. A
nagyobb erdétomboket érinté fakitermeléssel megsziinnek a potencidlisan kolonizalhat6
¢léhelyfoltok, illetve kihalnak a mar megtelepedett, lokdlis mohapopuléciok (Lohmus &
Lohmus 2011), aminek kovetkeztében foként a terjedés-limitalt fajokat fenyegeti a kihalds
veszélye. Az erdészeti gyakorlatban a foltok kozotti megnovekedett tavolsag mérséklésére a
véghasznalat ald vont teriileteken nagyobb fakat (Un. hagyésfakat) vagy facsoportokat
hagynak ¢érintetleniil, amelyeken a meglévd epifiton populaciok talélhetnek, és késdbb
propagulumforrasként szolgalhatnak a koriilottiik felujuld erdé faegyedei szdmara (Hazell &
Gustafsson 1999). A hagyasfak illetve hagyasfa-csoportok tényleges hatékonysaga az
mohafajok lokélis populacidoinak megoérzésében mind metapopulacio-dinamikai, mind
mikroklimatikus szempontbol vitatott, mig a zuzmodk esetében hatékonyabb megoldasnak
bizonyul (Lobel ef al. 2012; Rosenvald & Lohmus 2008).
A természetvédelmi célu erdokezelés a fakitermelés sordn eldnyben részesiti a szalald vagast
€s a csoportos szalalast, ami néhany vagasérett idos fa vagy facsoport eltavolitasat jelenti az
erdérészletbdl. Elénye, hogy a lombkoronaban keletkezett 1¢kek és a természetes felujulés
révén mind a fafaj-kompozicioban, mind a faallomany szerkezetében finomléptékii
heterogenitast eredményez (Bodonczi et al. 2006).

Az egyéb erdészeti haszonvételekkel Osszefliggd bolygatasok soran - mint amilyen a
vadtultartasbol eredd nagyaranyu hantaskar vagy a kereskedelmi céli mohagyiijtés - az
¢lohelyfoltok ugyan megmaradnak, és tdvolabbi foltokbol ujrakolonizalhatok, &m a lokalis
populécidk kihaldsanak veszélye ebben az esetben is fennall. Az epifiton mohdk gytijtése
leginkdbb a pacifikus észak-nyugat borealis esderddiben jellemzd mar évtizedek o6ta, ahol

évente 227 t mohat gytiijtenek engedélyezetten, am az illegalis gyiijtés ennek toObbszordse lehet
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(Peck 1997) . A mohagytijtés az esetek tobbségében nagyobb tertiletet érintd bolygatast jelent,
mint a természetes bolygatasok (Peralta & Wolf 2001), igy varhatéan a fak jboli
kolonizacidjat mar terjedési korlatok is nehezitik. Mesterséges bolygatasos kisérletek
bizonyitjak, hogy a gyepek helyreallasa akar tobb évtizedet is igénybe vehet (Nadkarni 2000;
Peck & Muir 2001; Peck 2006).

2.3 Az epifiton mohakozosségek idobeli valtozasai és a mohafajok kozotti
interakciok

A fent ismertetett tényezok adta keretek kozott az epifiton mohakozosségek térben és
idében valtozasokat mutatnak. A gazdafa Oregedése sordn végbemend szukcesszids
folyamatokat elsdsorban a szubsztrat tulajdonsagai befolyasoljadk, a mohafajok kozotti
interakciok csak masodlagos jelentdséggel birnak (Ezer & Kara 2013; Stone 1989). A fa
koranak elérehaladtaval megvaltozik a kéregszerkezet, ezaltal a kéreg pH-ja, vizmegkoto és
vizmegtarté képessége, tapanyag-ellatottsaga, és a kéregrepedésekben, odvakban egyre tobb
mikrohabitat alakul ki (Barkman 1958), igy egyre fajgazdagabb kozosség képes megtelepedni
¢s tartosan egyiitt élni (Rydin 2009). Masrészt egyszeriien tobb feliilet és id6 all rendelkezésre
a kolonizaciohoz, igy a terjedés-limitalt fajok megtelepedése is nagyobb eséllyel kovetkezik
be (Fritz et al. 2008; Studlar 1982). Fafajtol fligg, hogy a kéreg szerkezete és kémidja
mennyire valtozik meg az Oregedés soran, igy a kiilonb6z6 fafajokon a valtozasok miatt
végbemend szukcesszidos folyamat eredményeként a magoncok és az oreg fak epifiton
kozosségei kiilonbozo mértékben térnek el egymastol (Studlar 1982).

Az egyes mohafajok dinamikai viselkedését jelentdsen befolyasolja ndvekedési
formajuk és ¢€letmenet jellemzoik. Utdbbira nézve meghatarozd a gametofiton élettartama, a
reprodukcios raforditds, a sporak mérete €s a vegetativ szaporitoképletek eléfordulési
gyakorisdga (During 1979). Az egyes fajok populacié-dinamikai viselkedése meghatarozza a
kozosség jellemzoit is: a szukcesszid korai fazisdban a kolonista és a rovid élettii fajok
jelenléte magasabb fajkicserélddési ratat eredményez, mig késObb, az éveld fajok
megjelenésével a kozosség fajkészlete kevésbé valtozik (Odor er al. 2013b). Az epifitonok
koziil sok faj folytat éveld allando stratégiat, mivel a fak torzse kiszamithato, allando
kornyezetnek tekinthetd. Ezen fajok lokalis populacioi altalaban csak kiilsd, determinisztikus
faktorok (pl. a faegyed pusztulasa, szegélyhatas) kovetkeztében halnak ki, &m ha a kdrnyezet
allando, belsé populacio-dinamikai folyamataik a populacié hosszitavi fennmaradésat

tamogatjak (Lobel ef al. 2006; Roberge ef al. 2011).
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A mohak esetében is megfigyelhetdk olyan szukcesszios driverek, mint a facilitacio €s a
kompeticié (During & Lloret 2001; Rydin 2009). A legfébb faciliticios mechanizmus a
hajtasok  novekedésének, tulélésének, szaporoddsdnak denzitas-fiiggése, amelynek
magyardzata a mohak specialis, poikilohidrikus vizhaztartasa (Lobel & Rydin 2009; Rydin
2009). Az egymastol néhany tizedmilliméter tavolsagban elhelyezkedd hajtasrészek kozott
mikrokapillarisok alakulnak ki, amelyek lehetdvé teszik a vizszallitast és a vizraktarozast erre
specializalodott sejtek hidnyaban is. Egy tovabbi faciliticios mechanizmus a szaporodasra
nézve, hogy a mar kialakult gyep hajtasai kozott a szaporitoképletek fennakadhatnak, illetve
nagyobb eséllyel talalnak megfeleléen humid kornyezetet a csirdzdshoz, ) mohandvényke
fejlodéséhez (Nadkarni et al. 2000). Az elézéekben emlitett denzitas-fiiggés olyan nagy
elényt biztosit a mohdk tulélése szempontjabol, hogy ehhez képest a kompeticios
mechanizmusok joval kevésbé befolyasoljak a fajok megtelepedését, a kozdsség Osszetételét,
valtozasat. Egészen kis léptékben (néhany milliméteres tavolsagban), ahol a hajtasrészek
kozvetleniil érintkeznek egymassal, kimutathatd a mohandvénykék kozotti forraskompeticio
mind a fajok kozott, mind a fajon beliil. Am ez nagyobb 1éptékben nem meghatarozo a gyep
szerkezetére nézve, mert ekkor mar a tomott gyep vizraktarozo és —szallito, az egyiittélést
facilitdlo hatasa érvényesiil. Ezen kiviil az ¢€l6helyi adottsagok (mikrohabitatok szama és
mindsége), illetve a finomléptékii zavarasok, a fajok terjedési képessége és megtelepedésének
sorrendje, életmenet-stratégidja sokkal meghatarozobbak, mint a kompetici6 (Malson &
Rydin 2009; Rydin 2009). A vizhéaztartasbol adodo egymasrautaltsag miatt kompetitiv kizaras
a mohaknal valosziniileg egyaltalan nincs (During & Lloret 2001), sét, Michel et al. (2012)
azt talalta, hogy a tobb fajbol allo gyep jobb vizmegtartdé képességgel bir. Bar minden jel
szerint a mohakozdsségekben a kompeticid sokkal kevésbé meghatdrozo tényezd, mint az
edényes novények esetén, éveld fajok kozott megfigyeltek kompetitiv hierarchiat (Van der
Hoeven 1999), illetve a finomléptékii bolygatasok soran keletkezett szabad helyeken a

kompeticio-kolonizacid csereviszony miikddését (Kimmerer & Allen 1982).
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3 Anyag és modszer

3.1 Az orségi erdok kéreglako moha- és zuzmokozosséget befolydasolo
kornyezeti tényezok kiilonbozo térléptékii vigsgalata

3.1.1 A Kkutatasi teriilet bemutatasa

3.1. abra: Mintateriiletek elhelyezkedése

Mintateriileteink az Orségi Nemzeti Park teriiletén taldlhatok (3.1. abra). Az Orség és a
Vendvidék a Nyugat-magyarorszagi peremvidék részeként hazank legnyugatibb pontjan
helyezkedik el, az Alpokalja legdélebbi része. Eszakrol a Raba volgye és a Vasi-Soproni-
siksag, keletrdl a Kemeneshat, délr6l a Zala és a Zalai-dombsdg hatarolja, nyugatrol
foldrajzilag Osszefiiggd tajegységet képez Ausztria dél-keleti és Szlovénia északkeleti
hatarvidékével. Az Orség és a Vendvidék hazankban egyediilalld természeti és taji értéket
képvisel. A jelenlegi vegetacio kialakuldsaban termdhelyi, ndvényfoldrajzi €s emberi hatasok
egyarant meghataroz6 szerepet jatszanak.

A régi6 klimajat atlantikus hatasok befolyasoljak, ezért a terlilet a kontinentalis
éghajlatra jellemz6 sz€lsdségektol mentes, hiivosebb €s csapadékosabb, mint a Dundnttl tobbi
része, atmenetnek tekinthetd az Alpok felé. A teriilet egészére nézve az évi kozéphdmérséklet
9,0-9,5°C, az éves csapadékmennyis¢g 700-800 mm, a Vendvidék hiivésebb ¢és
csapadékosabb az Orségnél. A tengerszint feletti magassag 250-350 m kozott valtozik. A
Vendvidék domborzatara jellemzé a mély volgyek és a lapos hegyhatak valtakozasa, az Orség

volgyei szélesebbek, a dombok alacsonyabbak, a felszint véltozatos vizhozamu folyok
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tagoljak (Dovényi 2010). Az alapkdzet pliocén korszaki iiledék, kavics és 10sz keverék. A
legjellemzobb talajtipus a dombhatak és a nedves volgyek pszeudoglejes barna erddtalaja.
Ezen kiviil el6fordul még agyagbemosodasos barna erddtalaj, valamint a vizfolydsok mentén
nyers Ontéstalaj, kavicsos véaztalaj, lejtéhordalék (Kovacs 1999). A talaj sokszor vékony
rétegben boritja a felszint, gyakori a kavicstakar6 felszinre bukkanasa. A talaj felsé 30 cm-ét
vizsgalva a talaj kémhatdsa savas (pH: 4.0-4.8, atlag: 4.3), tdpanyagban szegény (atlagos
széntartalom: 3.09 %, nitrogén tartalom : 0.12 %) (Bidl6 A. szobeli kozlés).

Az Orség és a Vendvidék novénytakardjanak és talajviszonyainak kialakuldsara a
specialis klima mellett donté befolyassal voltak a hagyomanyos foldhasznalati modok és
erdokiélések (Bartha 1998; Gyongyossi 1996; Timar et al. 2002). A 12. szazadtol a 19. szazad
kozepéig a teriileten extenziv irtasos erdégazdalkodast folytattak. A leirtott teriileteket néhany
évig szantoként miivelték, majd, miutadn a fold kimeriilt - megfeleld mennyiségli €s mindségli
tragya hianyaban - parlagon hagytdk. Ezutan ujabb teriileteken irtottak le az erd6t, muvelték,
majd ismét parlagoltattadk. Ez a gazdalkodasi forma egyrészrél novelte a t4ji Iéptéki
mozaikossagot, masrészrdl a talaj kilugzédasdhoz vezetett. Utobbiban kozrejatszott a magas
talajvizszint kezelésére alkalmazott talajmlivelési forma, az un. bakhatalas is. A bakhatak a
forgatasi iranyok valtogatasaval l1étrehozott parhuzamos halmok, melyek kozott a felesleges
viz tdvozni tud a miivelési teriiletrdl, am veszélye, hogy a talaj humusztartalmanak jo része is
elvész a lecsorgd viz révén. Tovabbi tapanyag-kivond hatast gyakorolt az erddk talajara az
alomszedés (az istalloban tartott allatok almolasara az erdei lombavart hasznaltdk). A
muvelési modok kovetkeztében az erddk talaja leromlott, tdpanyagban elszegényedett,
kevésbé tudott ellenallni az erodalé hatasoknak. Ez kedvezett az acidofrekvens lagyszaruak és
mohak megtelepedésének, valamint a klimax fafajokkal szemben teret hoditottak a pionir
jellegti fafajok (k6zonséges nyir, erdeifenyd, rezgd nyar, mézgas éger). Az erdétarolasok utani
felgjitassal nem torddtek, st az erddk felujulasat nehezitette, hogy a sertésallomany
takarméanyozasara tolgymakkot hasznaltak. A felhagyott szantokon illetve az azokat
szegélyezd erddkben legeltetd allattartast folytattak. A legeld joszag a lagyszartak mellett a
lombos fak magoncait is szivesen fogyasztotta, am az erdeifenydt elkeriilte. A szaporitoanyag
sorozatos elvonasa és a legeltetés szelekcids hatdsa szinte lehetetlenné tette a tolgyek és a
lombos fajok felujulasat. Sarjadzassal a tolgyek €s a gyertydn némiképp fel tudtak julni, &m
a biikk sarjadzési képessége csekély, igy ez a faj még a tobbi lombos fajnal is fokozottabb
teriiletvesztésre kényszeriilt.

A fakitermelést tekintve a 19. szdzad végére felhagytak az irtdsos miveléssel, és a

kisparaszti szalalas keriilt el6térbe. Ennek kovetkezménye a fadllomany szerkezetének és
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fajosszetételének finomléptékli mozaikos struktardja lett. A II. vildghabort utdni az erddk
nagy része az allami erdészet tulajdondba keriilt, napjainkban is iizemterv szerinti
erddgazdalkodas folyik benniik. Csak a Vendvidéken maradtak magankézen erddk, melyeket
a tulajdonosok a mai napig spontan szalalé lizemmodban mivelnek. Maganerdokben a
tervezést jorészt nélkiilozo erddgazdalkodasnak koszonhetéen valtozatos szintezettségli és
korszerkezetii 4llomanyok jottek létre, mig az allami erdékben tilnyomoéan egykort, 70-110
éves vagasforduloval miivelt erdok talalhatok (Pethé 1998; Timar et al. 2002). A
hagyomanyos fOldhasznalati modok felhagydsaval a kozelmultban intenziv erddsiilési
folyamat figyelhetd meg a térségben. Az egykori kaszalo- €s laprétek, valamint a szantok egy
része spontan beerddsiilt. A szantok masik részén tudatos erdételepitéssel nagy teriileti
kultaralloméanyokat hoztak létre. Az Orségi Nemzeti Park teriiletének jelentés részén —
hasonléan mas nemzeti parkokhoz hazankban — a fakitermelést a természetvédelmi
szempontok figyelembevételével szabalyozzak.

Az Orségi vegetacio egyediilallo arculatit ma is erdteljesen meghatarozzak a torténeti
korok emlékei. Nincs még egy olyan tijegység hazankban, ahol ennyire sokféle vegetacio
tipus ennyire mozaikosan képviseltetné magat. Az erdétarsulasok mellett megtalalhatok a vizi
novényzet, a mocsari €s lapi ndvényzet, a rétek, legeldk, gyomtarsuldsok és vagasnovényzet
kiilonféle tipusai (Kovacs 1999). A fas vegetaciot biikk (Fagus sylvatica), kocsanyos ¢és
kocsanytalan tolgy (Quercus petraea, Q. robur), gyertyan (Carpinus betulus), erdeifenyd
(Pinus sylvestris) €s luctfenyd (Picea abies) alkotja, amelyek monodomindns és vegyes
allomanyokban egyarant megtaldlhatok. A kiilonb6z6 allomanyokban az elegy fafajok — mint
a hars fajok, a kdozonséges nyir, a szelidgesztenye, a rezgényar vagy a madarcseresznye (7ilia
spp., Betula pendula, Populus tremula, Castanea sativa, Prunus avium) — &ltaldban nagy
aranyban képviseltetik magukat (Timar et al. 2002). A csapadékosabb ¢s hlivosebb nyugati
részen az acidofil bilkkdsok dominalnak, mig a keleti részen inkabb gyertyanos-tolgyesekkel
taldlkozunk. A Vendvidék északi kitettségli szurdokvolgyeiben természetes elegyes
lucfenyvesek extrazonalis el6fordulasat is megemlitik (Pocs 1968). A lucfenyd azonban
nagyrészt telepitett monokultira formdjdban van jelen a teriileten, &m ezek is ma mar
eltinében vannak az utébbi években fellépd szukéar kovetkeztében. A hagyomanyos
foldhasznalati modok miatt kialakult vékony, kilugzott talajréteg és az Alpok kozelsége
kedvezett a hidegtlird, acidofrekvens lagyszaraak megjelenésének mint pl. az afonydk
(Vaccinium myrtillus, Vaccinium vitis-idaea) vagy a kortikék (Pyrola chlorantha, Pyrola
rotundifolia) (Pocs 1981; Pocs et al. 1962). A talajszint mohaboritdsa egyes teriileteken

magas (5-15% is lehet, 3.1 kép), domindns mohafajok a Hypnum cupressiforme, Polytrichum
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formosum, Pleurozium schreberi, Scleropodium purum, Dicranum polysetum (Boros 1944;
Odor et al. 1996; Papp & Rajczy 1996; Timar et al. 2002). Ezt a hazankban egyediilalld
lagyszara fajosszetételli vegetaciot, amelynek fadllomanyaban az erdeifenyd meghatarozo
szerepet tolt be, (Pocs 1968, 1981) az észak-kdzép-eurodpai tiilevelii elegyes erdézona fenyd-
nyir korbdl itt maradt, szigetszerl reliktum darabjaiként tartotta szamon. Ma mar altalanosabb
az a nézet, hogy a vegetacio jelenlegi Osszetételét emberi hatasok alakitottak ki. Ezt
alatdmasztani latszik az a megfigyelés is, miszerint a hagyomanyos foldhasznélati médok
felhagyésa 6ta az erdok fadllomanyaban egyre nagyobb aranyban talalhatok a klimax lombos
fajok (tolgyek, biikk, gyertyan), mig az erdeifenyd visszaszorulni latszik (Timar et al. 2002)
3.2 kép).

3.1. kép: Tipikus erdeifenyves gazdag talajlaké mohakozosséggel az Orségi
Nemzeti Parkban (Lengyel Gabor Daniel felvétele).
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3.2. kép: Lombelegyes erdeifenyves az Orségi Nemzeti Parkban. A
hagyomanyos foldhasznalati modok felhagyéasa 6ta az erdok fadllomanyaban
egyre nagyobb aranyban taldlhatok a klimax lombos fajok (tolgyek, biikk,
gyertyan), mig az erdeifeny® visszaszorulni latszik (Odor Péter felvétele).

3.1.2 Adatgyiijtés

Az Allami Erdészeti Szolgalat lizemtervi adatai és térképei alapjan 35, 2-10 hektaros
erdéallomanyt jeloltiink ki rétegzett random mintavétellel. Az 6sszes kijelolt allomany kora
70 és 110 év kozé esik, plakor helyzetiiek és a talaj felsd rétege a talajviz hatasatél mentes. A
dominans fafajok régidra jellemzd elegyaranyai reprezentdlva vannak benniik (egy-egy
fadllomany tipuson beliil 5-10 alloméanyt jeloltiink ki véletlenszeriien). A térbeli
autokorrelacio elkeriilése miatt a mintateriiletek egymastol legalabb 500 méterre talalhatok.
Az 0Osszes mintateriiletiink rendeltetésiiket tekintve védett illetve fokozottan védett
erdéallomanyban helyezkedik el, harom koziiliik erdérezervatum-magteriilet, kettét pedig Pro
Silva alapelvek szerint miivelnek.

A mintavételhez minden allomény belsejében kijeldltiink egy 40 m x 40 m-es
kvadratot, amiben a kornyezeti valtozok felvételezése tortént. Minden, 5 cm-nél nagyobb
mellmagassagi atmérdvel (tovabbiakban: DBH) rendelkezd fat térképeztiink (az allo holtfat is
beleértve), rogzitettiik a mellmagassagi keriiletét, fafajat, magassagat, lombkorona-vetiiletét,

¢s a lombkorona alapjanak magassagat. Az 5 cm-nél nagyobb atméréji és fél méternél
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hosszabb fekvd holtfak is felvételezésre keriiltek, valamint a cserjeszint denzitasa (a
cserjeszinthez tartozonak tekintettiik a fél méternél magasabb, 5 cm-nél kisebb DBH-val
rendelkezd fasszartakat). A fény mennyiségét mintateriileten beliill 36, szisztematikus
elrendezésti pontban, 1,3 m magasan mértik LAI-2000 miiszerrel, ezt hasznaltuk fel az
allomany szintii relativ diffuz fény jellemzésére. Ugyanezt a valtozot egy masik modszerrel is
mértiik: a fak térbeli pozicidja és a koronavetiiletek alapjan tRAYcy modellt (Brunner 1998)
hasznaltunk a relativ fényviszonyok kifejezésére. A fényviszonyok jellemzése, valamint
mérési modszereinek bemutatasa Tinya Fléra munkaiban részletesen megtalalhaték (Tinya
2011; Tinya et al. 2009a; b). A faegyed szintli elemzésekhez tRAYcy modellel szamoltuk a
homérsékletet Voltcraft DL-120 TH miszer segitségével mértiik minden mintateriilet
kozepén, 1,3 m magassagban. Egy-egy mintateriileten egy alkalommal 24 6rédn 4t mértiink, a
miiszer 5 percenként rogzitette az adatokat. Ot napon beliil lemértiink minden mintateriiletet;
ez id6 alatt végig 2 referencia-mérést is futtattunk. A mikroklima mérést 6sszesen nyolcszor
végeztiik el harom vegetacids iddszak alatt (2009 junius, oktéber; 2010 jinius, augusztus,
szeptember, oktober; 2011 madrcius, majus). A mintateriiletek foldrajzi helyzetét EOV
koordinatdkkal adtuk meg. A tdji valtozokat az Allami Erdészeti Szolgalat térképei alapjan
becstiltiik. Egy-egy mintateriilet koriili 300 m-es korben megadtuk az erddk (20 évesnél
idésebb allomanyok), a tarvagasok (20 évesnél fiatalabb allomanyok) és a nem-erddsiilt
teriiletek (telepiilések, rétek, szantok) aranyat. A t4jtorténeti adatokat a masodik magyar
katonai térképezés (1853) adatai alapjan kaptuk (Arcanum 2006). Minden mintateriiletrdl
feljegyeztiik, hogy erdd volt-e a 19. szazad kozepén, illetve, hogy a koriilotte 1évé 300 m
sugaru koérben mennyi volt az erddk aranya.

Az epifiton moha- és zuzmofajok felvételezését a 40 m x 40 m-es kvadrat kdzepén
kijelolt, 30 m x 30 m-es kvadratban végeztiik. A mintavételezésbe az €10, legalabb 20 cm-es
DBH-val rendelkezé faegyedek keriiltek be. A moha- és zuzmoéfajok boritasat becsiiltik dm?-
ben a fak tovétdl 1,5 m-es magassagig. Lombosmohdkra Hill et al. (2006), majmohdkra
Grolle & Long (2000), zuzmodkra Nimis & Martenlos (2003), az edényes novényekre Kiraly et
al. (2009) nevezéktanat hasznaltuk.
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3.1.3 Adatfeldolgozas

Az adatfeldolgozas soran a két kozosségre minden esetben kiillon elemzéseket
készitettink. A moha- és zuzmofajosszetétel és a kornyezeti hattérvaltozok kozotti
Osszefliggéseket indirekt és direkt ordinacidos mddszerekkel tartuk fel mind erdéallomany,
mind faegyed szinten. A kozosségek fajszamanak és a kdrnyezeti hattérvaltozok viszonyanak
vizsgalatara regresszidos modelleket épitettiink mindkét térléptékben. Az egyes mohafajok
fafaj-preferencidjanak részletesebb vizsgalata indikatorfaj-analizissel tortént. Az elemzések

soran hasznalt fliggd valtozok leirasa az egyes elemzések részletes kifejtésénél szerepel.

3.1.3.1 Kornyezeti hattérvaltozok

Az erdéallomény szintli elemzésekben hasznalt, kozvetleniil mért illetve a mérések
alapjan szarmaztatott kornyezeti hattérvaltozokat a 3.1. tdbldzat tartalmazza. A fafajok
elegyaranyainak becsléséhez a térfogatukat vettiik alapul. Ez utobbit fafajspecifikus
egyenletek alapjan szamoltuk a faegyedek DBH-jabol és magassagabol (Sopp & Kolozs
2000). A fafajok koziil a Qercus petraea, a Q. robur és a Q. cerris fajokat egybevontuk, és
mint ,,tolgyek™ keriiltek a kornyezeti valtozok k6zé. Hasonlo modon a ritka, elegyfaként jelen
1évé fafajokat ,elegyfak” néven vontuk Ossze. A kornyezeti valtozok diverzitasanak
kifejezésére természetes logaritmus-alapti Shannon-indexet hasznéltunk (Shannon & Weaver
1949). A fafajoknal a fafajok relativ térfogata, a taji valtozoknal az egyes taji elemek relativ
boritasa alapjan szamoltunk. Az erddéallomany szintli fényviszonyok jellemzésére a fent
emlitett 36 LAI mérés alapjan atlagot és szorast szamoltunk. Mivel ez a két érték erdteljes
korrelacioét mutatott, linearis regressziot végeztiink az atlag (magyarazé valtozo) és a szoras
(fiiggd valtozo) kozott. A fény heterogenitdsanak jellemzésére a szoérds atlagtol fliggetlen
rezidualisait hasznaltuk. A légnedvesség ¢és a homérséklet értékeinek szamitasakor a két
referenciatol valo eltérést vettiik alapul. Mindkét valtozora kiszamoltuk a relativ napi atlagot
¢s ingadozasi tartomanyt a nyolc mérés atlagolasaval.

Mivel nagyon kiilonbozdek voltak a hattérvaltozok szElso értékei, az elemzésekbe valo
bevonas eldtt az Osszes hattérvaltozot standardizéltuk (az egyes mintateriiletekre vonatkozé
értekeikbdl kivontuk az 6sszes mintateriiletre vonatkozd atlagukat és az eredményt elosztottuk
a szorassal). A normalitasra vonatkoz6 kovetelményeket nem teljesité hattérvaltozok esetén
(fafajok elegyaranyai, fényviszonyokat jellemzé valtozok) az elemzésekben természetes alapu

logaritmus-transzformalt alakjukat hasznaltuk.
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A faegyed szintli hattérvaltozok voltak a fafaj, a DBH, a faegyed szintli relativ fény

mennyisége és a mintateriilet, ahol a faegyed talalhato.

3.1.3.2 Ordinaciok

Az erddallomany szintli ordinaciokban fliggd valtozoként a moha- és zuzmodfajok
mintateriiletenkénti abszolut boritasat (dm*-ben kifejezve) hasznaltuk; a kevesebb, mint négy
mintateriileten el6forduld fajokat kihagytuk az elemzésekbdl. A fajok boritasadatainak
elozetes feltardsat fOkomponens-analizissel (tovdbbiakban: PCA) ¢és  detrendalt
korreszpondencia analizissel (tovabbiakban: DCA) végeztik. A PCA szoérdsdiagramja a
boritasértékek természetes alapu logaritmus-transzformacioja utdn adodott homogénnek, igy a
végsO® ordinacidban (redundancia analizis, tovabbiakban: RDA, 1. késébb) is ezt a
transzformalt alakot hasznaltuk. A DCA gradiens hossza 1,7-2,4 szorasérték kozé esett, ami
fajok boritdsa és a hattérvaltozok kozotti linedris Osszefliggésre enged kovetkeztetni (ter
Braak & Smilauer 2002). fgy a tovébbiakban a konkrét osszefiiggések feltirasara variancia-
felosztast (variation partitioning) (Peres-Neto et al. 2006) ¢és redundancia-analizist
alkalmaztunk (RDA) (Leps & Smilauer 2003; Podani 1997). A variancia-felosztast - vagyis a
hattérvaltozo-csoportok altal magyarazott variancia-hanyadok becslését - a hattérvaltozok
négy fO csoportja kozott végeztiik: fafaj-kompozicio, fadllomany-szerkezet, mikroklimatikus
valtozok (ide értve a fényt is) valamint t4ji €s torténeti valtozok (3.1. tablazat) (Leps &
Smilauer 2003; Peres-Neto et al. 2006). Az egyes hattérvaltozok altal magyarazott variancia
feltarasara RDA-t alkalmaztunk. A végsd RDA-ba csak azok a hattérvaltozok keriiltek be,
amelyek az elézetes manudlis szelekcid alkalmaval szignifikdnsnak bizonyultak (p < 0,05;
egyenként ¢épitettilk be a hattérvaltozokat a lefedett variancia és a rezidudlis variancia
valtozdsanak alapjan). A manudlis szelekciot is megeldzdéen a hattérvaltozokat paronként
korrelaltattuk, és az erds korrelaciot (|r| > 0,6) mutatatd valtozoparok egyik tagjat a
tovabbiakban kizartuk az elemzésekbOl. A valtozok hatasat a modell-szelekcié soran,
valamint a végsé modell valtozoinak ¢és kanonikus tengelyeinek variancia lefedését Monte-
Carlo szimulécioval teszteltiik (499 permutacid), F-probat alkalmazva (p < 0,05). Mivel a
zuzmoOknal a foldrajzi hosszlsag szignifikdnsnak adoédott, a végsd RDA-ba kovaridnsként
kertilt be.

A faegyed szintli ordinacioknal az eldzetes adatfeltdrast szintén PCA és DCA
segitségével végeztiik. Az elemzésekbdl kihagytuk a kevesebb, mint harom epifiton fajt

tartalmazo fakat és a kevesebb, mint 6t fan jelenlévo fajokat. A PCA szérdsdiagramja ebben a
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Iéptékben is a fajok boritasértékeinek természetes alapti logaritmus-transzformacioja utadn
adodott homogénnek, igy a tovabbiakban is a transzformalt alakot hasznaltuk. A DCA
gradiens hossza 5,2-7,4 szorasérték kozé esett, igy a fajok részérdl a hattérvaltozokra adott
valasz valdsziniileg unimodalis jellegli (ter Braak & Smilauer 2002). A fajosszetétel és a
hattérvaltozok kozotti konkrét Osszefliggések feltarasara igy kanonikus korreszpondencia
elemzést (tovabbiakban: CCA) hasznaltunk. A négy hattérvaltozé koziil (fafaj, DBH, faegyed
szintll relativ fény mennyisége, a faegyedet tartalmazd mintateriilet) koziil a fafaj, mint
nominalis valtozo keriilt be az elemzésbe (tolgy, biikk, gyertyan, erdeifenyd, elegyfafajok), a
mintateriiletet pedig kovaridnsként alkalmaztuk. A hattérvaltozok €és a kanonikus tengelyek
variancia-lefedését és szignifikancidjat az RDA-nal leirt modon teszteltiik, azzal a
kiilonbséggel, hogy a permutaciok a kovarians egy-egy csoportjan beliil torténtek. Mindkét
direkt ordinacio (RDA, CCA) grafikus megjelenitésekor a biplotok skaldzasanal a fajok
kozotti korrelacidkat vettiik figyelembe (ter Braak & Smilauer 2002; Leps & Smilauer 2003).

Az ordinacidkat Canoco for Windows 4.5 programmal (ter Braak & Smilauer 2002), a
variancia-felosztdst R 2.14.0 kornyezetben (The R Development Core Team 2011) futd

,vegan” programcsomaggal (Oksanen ef al. 2011) készitettiik el.

3.1.3.3 Indikatorfaj-analizis

Az indikatorfaj-analizisbe az 0sszes, 20 cm-nél nagyobb DBH-ju faegyed bekertiilt,
fliggetleniil attol, hogy talaltunk-e rajta mohafajokat vagy sem. A mohafajok koziil csak azok
keriiltek be, amelyek legalabb tiz fan el6fordultak. A vizsgalt fafajok a biikk, a tolgy, a
gyertyan ¢€s az erdeifenyd voltak. A mohafajok indikatorértékét Monte Carlo-szimulacidval
(1000 permutacio, p < 0,01) teszteltiik. Az elemzéshez az R 2.14.0 kornyezetben (The R
Development Core Team 2011) futo ,,Jabdsv” programcsomagot (Roberts 2012) hasznaltuk.

3.1.3.4 Regresszios modellek

Erddallomany szinten 4ltalanos linearis modelleket (general linear models)
hasznaltunk a hattérvaltozok és a moha- és zuzmofajszam kozti Osszefliggések feltarasara
(Faraway 2005). Az elemzésben fiiggd valtozoként a mohdk €és zuzmok Osszfajszadma
szerepelt, valamint modelleket épitettiink két funkcids csoport, a specialista epifiton mohdk és
az erddspecialista zuzmoOk fajszadmara is. Azokat a mohafajokat tekintettiik specialista

epifitonoknak, amelyek alapvetden csak fakérgen fordulnak eld a régidban, vagyis nem
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jellemzd rajuk a talajon, korhadé faanyagon észlelt eléfordulas. Mivel az Orségben hidnyzik a
sziklafelszin, mint aljzat, ezért a szikldn és fakérgen egyarant el6forduld mohafajok itt
kizarolag a fak torzsén jelennek meg. A besorolasban igy a specialista epifitonok kozott
kaptak helyet. A zuzmok esetében szinte az 0sszes faj specialista epifitonnak tekinthetd (mas
aljzaton nem fordult el8). Okolodgiai szempontbol viszont indokolt volt az alapvetden erddben
eléforduld (erddspecialista) zuzmofajok elkiilonitése a nyilt teriileteken (is) megjelend
fajoktol. A funkcids csoportokat a fajok okologiai igényeit figyelembe véve hoztuk létre
irodalmi adatok alapjan (Nimis & Martellos 2008; Orban & Vajda 1983; Smith 2004). A
modellszelekcios folyamatot megel6zden itt is sor keriilt az adatok eldzetes feltarasara és az
interkorrelald hattérvaltozok kiszlirésére. A fiiggd valtozok minden esetben kielégitették a
normalitdsra vonatkozd kritériumokat, igy transzformdldsukra nem volt sziikség. A
szorasdiagramon grafikusan is megjelenitettiik. A modellszelekcidba azok a hattérvaltozok
kertiltek be, amelyek a fiiggd valtozoval szignifikans korreldciét mutattak, a szoérdsdiagramjuk
homogén volt, valamint mas hattérvaltozokkal csak gyenge korrelaciot mutattak (|r| <
0,35). Az elozetes szelekciot kovetden végiill a modellszelekcios folyamatban 5-8
hattérvaltozd vett részt. A teljes modelltdl haladtunk a minimalis adekvat modell fel¢ F-
probaval kombindlt deviancia-analizissel (ANOVA) ellendrizve az egyes hattérvaltozok
kihagyasa utdni variancia lefedés csokkenését és szignifikancidjat (backward elimination).
Indokolt esetben a szignifikans magyarazé valtozok interakcidit is teszteltiik. A minimalis
adekvat modell diagnosztikajaban ellendriztiik a rezidualisok normalitdsat ¢s homogenitasat.
A faegyed szintli fajszamok és hattérvaltozok kozotti Osszefiiggések feltarasara
altalanos linearis kevert modelleket épitettiink (general linear mixed models, (Zuur et al.
2009b). Az elemzésbe minden 20 cm-nél nagyobb DBH-val rendelkezé faegyed bekertilt,
azok is, amelyeken nem talaltunk moha- illetve zuzmofajokat. A faegyed szintli moha- és
zuzmoéfajszam esetén sziikség volt a természetes alaptl logaritmus-transzforméciora. A
modellben fix hattérvaltozok voltak a fafaj (mint nomindlis valtozd: biikk, erdeifenyd,
gyertyan, tolgy, elegyfafajok), a DBH ¢és a faegyed szintli relativ fény mennyisége; a
mintateriilet pedig random faktorként keriilt be. A teljes modell tartalmazta a hattérvaltozok
kozotti interakcidkat is. A szelekcid soran a fix valtozok tesztelését a legnagyobb
valoészinliség (maximum likelihood) modszerrel, a random valtozo tesztelését a korlatozott
legnagyobb valoszinliség (restricted maximum likelihood) modszerrel végeztiik, Chi*probat
alkalmazva (Faraway 2006). Az 0Osszehasonlithatésag kedvéért a fix valtozok log-

valoszinliségi részesedését szazalékban adtuk meg. Az adatelemzést R 2.14.0 programmal
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végeztiik (The R Development Core Team 2011), ezen beliil az ,,nlme” programcsomagot

hasznaltuk (Pinheiro et al. 2011).

3.1. tablazat: A moha-¢és zuzmokozosség fajosszetételének illetve fajszaméanak
erdédllomany szinti elemzésében hasznalt kornyezeti valtozok minimum,

maximum ¢€s atlagértékei a vizsgalt

35 erddallomanyra nézve (DBH:

;e s 1 roar e ’ r r r s 7
mellmagassagi atmérd; : az értékek az erdok szézalékos részesedését mutatjak).

Kornyezeti valtozo Minimum  Maximum Atlag
Fafaj-kompozicio
Fafajok szama 2.0 10.0 5.6
Fgfaj -§11yer21tas (faj-térfogat Shannon- 0.19 195 0.92
diverzitas)
Fafajok relativ térfogata (biikk, gyertyan, i i
tolgyek, erdeifenyd, elegyfajok)
Faallomany-szerkezet
A térképezett fak DBH atlaga (cm) 13.6 40.6 26.3
A térképezett fak DBH variacios koefficiense 0.2 1.0 0.5
A térképezett tak denzitasa (db/ha) 218.7 1318.7 591.2
Cserjeszint denzitasa (DBH 0-5 cm db/ha) 0.00 4706.2 952.2
Nagy fak denzitasa (DBH>50 cm, db/ha) 0.0 56.2 17.3
A térképezett fak korlaposszege (m?/ha) 24.1 49.7 342
Térképezett all6 holtfa térfogata (m*/ha) 0.0 64.6 12.1
Fekv® holtfa térfogata (m’/ha) 1.2 35.6 10.8
Fényviszonyok
tRAYci alapjan szamolt relativ teljes fény
atlaga 1.3 m magassagban (%) 4.8 40.3 16.0
tRAYci alapjdn szamolt relativ teljes fény

. . 0.7 15.2 3.9
szorasa 1.3 m magassagban (%)
Mikroklima
Napi atlaghomérséklet referenciatol valo

‘o n -0.9 0.7 -0.1
eltérése nyolc mérés atlaga (K)
Na}p} hplngas referenciatol valo eltérése nyolc 04 55 0.9
méreés atlaga (K)
Napi atlagos légnedvesség referenciatol valo

L e oa -1.8 3.3 0.8
eltérése nyolc mérés atlaga (%)
Napi légnedvesség ingadozas referenciatol valo

L Y -2.3 6.6 1.9
eltérése nyolc mérés atlaga (%)
Foldrajzi elhelyezkedés
EOV hosszusag és szélesség koordinata - - -
Taji valtozok
A tdji elemek elegyaranya 300 m sugara
korben (%, erddk, tarvagasok, nem-erddsiilt 56.9 100.0 89.8
teriiletek)’
Tfljl elemek ShE}nnon diverzitdsa 300 m sugarti 011 1.86 111
korben (In alapa), =300 m
Tajtorténet (19. szazad)
Erddk ardnya 300 m sugaru korben (%) 24.0 100.0 76.6

Erdo volt-e a mintateriilet (binaris valtozo)
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3.2 A kéreglako mohagyepek vegetdacio-dinamikai folyamatainak kisérletes
elemzése

3.2.1 Adatgyiijtés és a kutatasi teriilet bemutatasa

A vizsgalatban nyolc kocsanytalan tolgy (Quercus petraea) facgyed szerepelt, amelyek
egykoruak ¢és egy erddallomanyon beliil talalhatok, egymastdl néhany méterre, egy kb.
negyedhektaros foltban. A faegyedek kora 95 év, atlagos atmérdjik 143 cm (+£24 cm). Az
erdéallomany fajosszetételét tekintve foként kocsanytalan és kocsanyos tolgyekbdl all, de
jelentds a biikk és a gyertyan elegyaranya is.

Pérositott mintakkal dolgoztunk, a faegyedek mohaflordjanak azonositdsa utdn minden
faegyeden két, 20 cm széles, gylri alaki mintat jeloltiink ki egymastol 10 cm tavolsagra, a
gyokeérlabtol szamolt kb. 0,5 m és 1,5 m k6zotti magassagban. A talajon nagy boritasban jelen
1évd, am epifitonként ritkanak szamitd, jobbara csak a gyokérlabakat kolonizalo fajok a 0,5 m
feletti magassagba mar ritkdn nyomulnak fel, igy a mintdk mohafaj-Osszetétele az
alapallapotban paronként kézel azonos volt. Az egyik mintdbol az alapallapot felvételezése
utan lekaparassal eltavolitottuk a mohagyepet, a masikat érintetlentil hagytuk, €és az elemzések
soran kontrollként hasznaltuk. A lekaparast gyokérkefékkel végeztiik. Amennyire a durva
sorték engedték, a kéregrepedésekbdl is igyekeztiink eltdvolitani a mohafragmentumokat,
azonban a teljes sterilizacio és a kéreg felsO rétegének eltavolitasa nem volt célunk. A
lekaparés érintette a minta hataran kiviili Scm-es zonat is, also és felsd iranyban egyarant.

Mindkét mintaban — a gyep ndvekedésének lasstisaga miatt — évente regisztraltuk az
egyes fajok el6fordulasat/hianyat finom Iéptékii (4 cm x 4 cm) térhéloban végzett mintavétel
alapjan. Az adatrogzités kétféle rendszerben tortént: a mikrokvadratok teriiletén beliil, illetve
a racspontokban. A terepi adatrogzités részletes leirasat a 3.2 abra magyarazata tartalmazza, a
terepi viszonyokat a 3.3. kép illusztralja. A mikrokvadratokban tortént mintavétel a kozosség
fajkészletének és tomegviszonyainak nyomon kovetését szolgalta a fajok lokalis frekvenciai
kovettilk nyomon. Az alapallapot felvételezése €s a bolygatas kozvetleniil egymas utan tortént
2009-ben. 2013-ban, az adatelemzés évében, az alapéllapot és négy ismételt felvételezés
adatai alltak rendelkezésiinkre. A tovabbiakban a 2009-es allapotra alapallapotként, 2010-re
elsé évként, 2011-re masodik évként, 2012-re harmadik évként, 2013-ra negyedik évként

hivatkozunk.
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3.3. kép: A lekapart és az intakt mintavételi egység elhelyezkedése a
fatorzson. A felvételezéskor a mikrokvadratok kijeldléséhez vasgombostiiket,
befbttes gumit és papirvonalzot hasznaltunk.

5cm
20cm
5 L— mintavételi
5 zm oszlop
20 cm —_  beféttesgum
5cm

|~ gombostil

vonalzé

3.2. abra: A terepi kisérlet és mintavétel elrendezése a fatdrzson. Minden
faecgyeden két, 20 cm széles, gylirti alakii mintavételi egységet jeloltiink ki 5-5 cm
sz¢éles pufferzonaval hatarolva. Az als6 mintavételi egységben az alapallapot
felvételezése utan lekaparassal eltavolitottuk a mohagyepet (lekapart mintavételi
egység), a felsot érintetleniil hagytuk (intakt mintavételi egység). A mintavételi
egységeket vasgombostiikre feszitett beféttes gumi segitségével 4 cm széles
mintavételi oszlopokra osztottuk fel, amelyeken beliil 4 cm-enként vettiik fel a
mikrokvadratokat. A mikrokvadratok azonositdsdhoz vonalzot hasznaltunk.
Minden oszlopban 5 mikrokvadratunk volt, az oszlopok szdma a fak atmérdjétol
fliggott.
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3.2.2 Adatfeldolgozas

Az adatelemzés soran kétféle adatbazist hasznaltunk. Az egyikben a felvételezéshez
hasznalt racshalé mikrokvadratjaiban, masikban a racspontokban felvett prezencia/abszencia
adatok szerepeltek. A mikrokvadratok adatait hasznaltuk a fajszdm és a fajosszetétel
valtozdsanak valamint a fajok egyedi dinamikai jellemzdinek nyomon kovetésére. A
racspontok adataibdl a boritds valtozasat tartuk fel. Az intakt és a kapart mintdkat minden
elemzésben kiilon elemeztiik, az §sszehasonlithatosdg miatt a binaris adatokbol szdrmaztatott
frekvenciaértékeket és boritasértékeket mindeniitt relativizaltuk, szazalékban adtuk meg: a
fajszam ¢€s a boritas esetén évenkénti atlagot és szorast szamoltunk, 100%-nak az alapallapot
fajszamat és boritasat tekintettiik.

A fajosszetétel valtozasait oszlopdiagramon szemléltettiik a tiz leggyakoribb mohafaj
relativ frekvencidja alapjan, az adott évre vonatkozd 0sszfrekvenciat véve 100%-nak. Ahhoz,
hogy szemléltetni tudjuk, hogy egy-egy minta a bolygatast kovetden, fajosszetételét tekintve
hogyan tér vissza (vagy esetleg nem tér vissza) eredeti allapotdba a kovetkezd eljardst
alkalmaztuk: a fajok egy-egy évre vonatkozo relativ frekvencidi alapjan (100% az adott év
Osszfrekvencidja) Bray-Curtis kiillonbozdéségi index alkalmazasaval tavolsagmatrixot
szamoltunk az 0Osszes mintara. A Bray-Curtis index ardnyskalan mért valtozokra
alkalmazhatd, nem-metrikus filiggvény, amely egy szdmba (tavolsagértékbe) sliritve
megmutatja, hogy az Osszegzett frekvenciaértékek hanyadrészében van eltérés két minta
kozott (Podani 1997). Az igy kapott tavolsagmatrixnak a tovabbiakban csak egy
részadatbazisat hasznaltuk fel, amelyben csak az egyes mintdk sajat alapallapotatol vett
évenkénti tavolsagértéke szerepelt. Végil a tavolsagértekek alapjan az egyes mintdk
évenkénti helyzetét grafikusan is megjelenitettiik (Zuur et al. 2009a).

A fajkicserélddést a bindris adatokbdl, az egyes mikrokvadrat rekordokra szamolt, két
egymas utani év kozotti talélés, eltiinés és ) megtelepedés (elemi dinamikai események)
értékei alapjan kovettik nyomon. Egy adott év adatbazisat kivontuk a rakdvetkezd év
adatbazisabol, majd Gsszeszamoltuk az egyes elemi eseményeket; A grafikonokon az egyes
elemi események aranyat az évenkénti 6sszes elemi eseményhez (100%) viszonyitottuk.

Az elemzésekhez hasznalt adatfijlok ¢és az oszlopdiagram létrehozasahoz Microsoft
Excel programot hasznaltunk, a fajszam, a boritds ¢és a fajkicserélddés fliggvényeihez az R
programcsomag R-3.0.2 verzidjat (R Core Team 2013) alkalmaztuk. A tavolsagmatrix

kiszamitasat és ez alapjan az egyes mintdk évenkénti helyzetének grafikus megjelenitését a
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vegan” programcsomaggal végeztiik (Oksanen ef al. 2013). A dolgozatban szerepld abrak és

fényképek az Inkscape és a Gimp szoftverek segitségével késziiltek.

28



4 Eredmények

4.1 Az orségi erdok kéreglako moha- és zuzmokozosségét befolydsolo
kornyezeti tényezok kiilonbozo térléptékii vizsgalata

Ebben a fejezetben bemutatjuk a kéreglakd6 moha- és zuzmokozosség fajosszetételére
illetve fajszdmara kapott eredményeket. Kozdsségi szinten mindkét csoport eredményei
bemutatasra kertilnek, az egyes fajokat meghatarozé tényezoket csak a mohaknal ismertetem.
A zuzmoéfajokra vonatkozo eredmények megtalalhatok (Odor et al. 2013a) cikkében.

Osszesen 60 mohafajt és 44 zuzmofajt taldltunk a terepi mintavétel soran, 971
faegyeden. Ezek kozott 225 biikk, 344 erdeifenyd, 324 tolgy, 56 gyertyan és 22 elegyfa volt.
Az erdéallomény szintli ordinacidkba 27 mohafaj és 26 zuzmofaj keriilt be. A mohafajokra
készitett faegyed szintli ordindciot 27 mohafajon és 492 faegyeden, az indikatorfaj-analizist
22 mohafajon és 949 faegyeden végeztiikk el. Az erdéallomany szintli atlagos mohafajszam
14.0£5.0 (szorasérték) volt, szElso értékei 5-27 faj mintateriiletenként. Zuzmoknal az atlagos
fajszam 9.8 +3.7 (szérasérték), szélsé értékei 3-20 faj volt. A mohdk és a zuzmok
Osszfajszdma szignifikdns, pozitiv korrelaciot mutatott (r=0.39,p=0.019, df=34). 25 specialista
epifiton mohat (mintateriiletenkénti atlag 6.7£2.5 (szoéréaseérték), sz€lso értékei 1-11 faj) és 20
erdOspecialista zuzmot talaltunk (mintateriiletenkénti atlag 5.242.2 (szorasérték), szé€lso
értekei 2—11 faj). A specialista epifiton mohak és az erddspecialista zuzmok fajszdma nem
mutatott szignifikdns korrelaciot (1=0.08,p=0.627, df=34). Faegyed szinten az atlagfajszdm

mohékra nézve 2.9+£2.1 (szorasérték), zuzmokra 2.2+1.5 (szorasérték) volt.

4.1.1 A kéreglako mohakozosségek fajosszetételét és fajszamat befolyasolo
kornyezeti valtozok, kiilonos tekintettel az egyes fajokat meghatarozo
faktorokra
A kornyezeti valtozok nagy csoportjait tekintve a mohafajosszetételt erdéallomany

szinten a fadllomany fajosszetétele és szerkezete hatarozta meg, a mikroklimatikus és taji-

tajtorténeti valtozok kevésbé voltak meghatarozoak (4.1. abra).
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4.1. abra: A moha- (a) és zuzmokozosségekre (b) készitett variancia-
felosztas eredménye. Az alkalmazott kdrnyezeti valtozdcsoportok: fafaj-
kompozicid, allomany-szerkezet, mikroklima faktorok, tdji és tajtorténeti
valtozok.

A mohafajosszetételt elemzd ordinacidba az eldzetes szelekcid utdn hat kérnyezeti
valtozo keriilt be, koziilik a tolgy elegyarany bizonyult a legfontosabb valtozénak (4.1.
tablazat). Az RDA elsé két kanonikus tengelye a fajok 0Osszvariancidjanak 30,3%-at
magyarazza. Mind az elsd, mind a tobbi kanonikus tengely szignifikdns volt az elemzés soran
(F= 7.12,P< 0.002 , F= 3.65,P< 0.002). Az RDA els6 tengelye (variancia-lefedés: 20,3%)
legfoképp egy fafaj-kompozicios gradiensként értelmezhetd (erdeifenyd-tolgy), de a faméret
¢s az erddboritas is befolyéassal van ra (4.2. dbra). A mésodik RDA tengely (variancia-lefedés:
10,1%) leginkdbb a cserjeszint és az erdéallomany mikroklimajanak gradienseként foghatd
fel. Az ordinacios ploton a leggyakoribb epifiton mohafajok (Hypnum cupressiforme,
Platygyrium repens, Isothecium alopecuroides, Radula complanata, Frullania dilatata) a
tolgy elegyardnnyal mutatnak pozitiv Osszefliggést. Néhany specialista epifiton fajt
(Metzgeria furcata, Ulota crispa, Homalia trichomanoides) a tolgy elegyarany mellett a
faméret is meghataroz. A gyokérldbakon és a fak torzsének alsé zonajaban eldfordulo,
fakultativ epifiton mohafajok (Polytrichastrum formosum, Dicranum scoparium, Pleurozium
schreberi, Plagiothecium laetum, Brachytheciastrum velutinum, Plagiomnium affine) a
cserjeszinthez és a hidegebb mikrokliméhoz kotddtek. Ezek a fajok talajon és holtfan is
el6fordulnak. Az erdeifenyd altal dominalt allomanyokat altalaban kertilték az epifiton
mohak, csak az altaladban holtfan jelenlévdé Lophocolea heterophylla és a csupasz talajfelszint

kolonizald Dicranella heteromalla fordult el6 ezekben az allomanyokban.
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4.1. tablazat: A moha — és zuzmokozosség erddallomany szintli fajosszetételét
vizsgéald redundancia-analizisben (RDA) szignifikansnak talalt hattérvaltozok és
az altaluk magyardzott variancia-hanyadok. A hattérvaltozokat F-probaval
teszteltiik. ': a mintateriilet koriili 300m sugart korben értendd

Viltozok Variancia (%)  F-érték P
Mohak

Tolgy elegyarany 14 5.5 0.002
Napi atlaghomérseklet 8 3.2 0.002
DBH atlag 8 3.4 0.002
Erdeifeny6 elegyarany 5 2.5 0.002
ErdSk aranya' 5 2.4 0.014
Cserjeszint denzitasa 4 1.9 0.042
Zuzmok

Relativ fény atlaga 22 9.5 0.002
Erdeifenyd elegyarany 20 11.2 0.002
Tolgy elegyarany 7 4.7 0.002
Gyertyan elegyarany 4 2.8 0.004
Korlapdsszeg 4 2.3 0.008
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4.2. abra: Az erdéallomany szintli redundancia analizis eredménye a moha- és
zuzmokozosségekre. A kék nyilak a fajokra vonatkoznak, a fajneveket hatbetiis
kodjaikkal tiintettiik fel az abran (az els6 harom betli a nemzetségnév els6 harom
betlije, a masodik harom betii a fajnév els6 harom betiije, . 11.1. tablazat). A piros
nyilak a kornyezeti valtozokat jelzik. A tengelyek altal lefedett variancia-hdnyad a

tengelyfeliratokban lathato. DBH:

Axis 1 (20.3%)

mellmagassagi atméro.
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A mohdk mintateriilet szintli fajszamara készitett regresszidos modellbe kizardlag
fadllomany-szerkezeti valtozok keriiltek be: a cserjeszint denzitdsa és a fafajdiverzitas voltak
a legmeghatarozobb pozitiv valtozok, mig a nagy fak jelenléte és a térképezett fak denzitasa
sokkal kisebb mértékben volt fontos (4.2. tablazat). Elobbi pozitiv, utobbi negativ eldjellel
szerepelt a végsd modellben. A modell az dsszvariancia 54%-4t magyardzta. A 4.3. abra
szerint a fenti valtozok szignifikans korrelaciot mutattak a mohafajszdmmal, a korrelacios
koefficiens értéke minden esetben meghaladta a 0,4-et. A Iégnedvesség ugyancsak
szignifikans €s erds korreldcidot mutatott a mohafajszammal (1=0,42). Mivel ez a valtozo
gyenge interkorreldcidt mutatott a cserjeszint denzitdsaval (r=0,36; p=0,034), teszteltiink egy
alternativ modellt, amibe a cserjeszint helyett a légnedvességet épitettiik be. A végsd
modellbe végiil a cserjeszint denzitdsa keriilt be, mert igy a modell magasabb prediktivitast €s
jobb diagnosztikat mutatott. A specialista epifiton mohak fajszamara épitett modell lefedése
41% volt. A legmeghatarozobb pozitiv faktor a fak atlagos mellmagassagi atmérdje volt, mig
a feny6 elegyarany negativ befolyassal birt. A DBH pozitiv hatdsa jobban érvényesiilt a
erdeifenyd dominalta allomanyokban, mint mas fafajosszetétel mellett (atlagos DBH -

erdeifenyd elegyarany pozitiv interakcidja, 4.2. tablazat).
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4.2. tablazat Az erdallomany szintli fajszdmokra €pitett regresszidos modellekben
szignifikansnak bizonyult hattérvaltozok. R*: a modell korrigalt determinacios
koefficiense; paraméter: az adott hattérvaltozd paramétere a regresszios
egyenletben; variancia %: a modellben az adott hattérvaltozd altal magyarazott
variancia %-ban kifejezve; a hattérvaltozok és a modell szignifikanciajanak
megallapitasara F-probat hasznaltunk. Az F érték esetében zarojelben feltiintettiik
a ra vonatkoz6 szabadsagi fokokat. Szignifikancia-szintek jeldlése:: *= p < 0.05;
**=p <0.01; *** =p <0.001; DBH: mellmagassagi atmérd

Hattérvaltozok Paraméter Variancia % F-érték
Mohak

R*=0.54,

F(df=4;30)=10.81***

Cserjeszint denzitasa 2.2432 23.43 17.16%%*
Fafajdiverzitas 1.7725 18.35 13.44%**
Térképezett fak denzitasa -1.7202 10.52 7.71%*
Nagy fak denzitdsa 1.0029 6.74 4.94%*
Zuzmok

R*=0.68,

F(df=6;28)=13.06***

Tolgy elegyarany 1.2341 20.05 21.32%**
Cserjeszint denzitasa 1.0348 19.98 21.25%%*
Napi hdingas 1.1628 13.1 17.66%**
Tolgy clegyardny:j 35,g 10.99 11.69%*
cserjeszint denzitasa

Relativ fény szorasa 0.8006 6.95 7.39%
Relativ fény atlaga 1.0029 4.76 5.06*
S]Z:)ecialista epifiton mohak

R"=0.41,

F(df=3;31)=9.02***

A terkepezett fak DBH - 57, 26.05 26.05%%*
atlaga

Erdeifenyo elegyarany -0.0791 8.46 8.46*

A térképezett fak DBH

atlaga:erdeifenyd 1.0984 12.10 12.10%*
elegyarany

Erdéspecialista zuzmok

R*=0.45,

F(df=3;31)=10.12%**

Relativ fény szorasa 1.0786 22.67 13.91%**
Fafajdiverzitas 1.0307 18.57 11.39**
Relativ fény atlaga 0.9593 8.23 5.05%
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cserjeszint denzitas nagy fak denzitasa fafajdiverzitas
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4.3. abra: A modellszelekcids eljardsban a moha- vagy zuzmofajszamra
szignifikansnak bizonyult, fontosabb hattérvaltozok (oszlopokban) korrelacios
szorasdiagramjai a két élolénycsoport fajszamara vonatkozdan. A fiiggdleges
tengelyek a fajszamokat, a vizszintes tengelyek a hattérvaltozok standardizalt
értékeit mutatjdk. 1. a korrelacios koefficiens értéke 35 minta alapjan;
szignifikancia-szintek jel6lése: ns= nem szignifikans; *= p < 0.05; **=p < 0.01;
*H%k =p <0.001.
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A mohako6zosség faegyed szinti Osszetételét vizsgaldo kanonikus korreszpondencia
elemzés (CCA) a fajok Osszvariancidjanak 8,2%-at fedi le, ebbdl 6,2%-ot az elsd tengely
magyaraz. Mind az elsé (F= 18.97, P< 0.002), mind a t6bbi kanonikus tengely (F= 6.69, P<
0.002) szignifikans volt az elemzés soran. Mind a harom faegyed szintii hattérvaltozo
szignifikansnak bizonyult; a legnagyobb befolyassal a fafaj birt, a DBH és a fény a variancia
kisebb hanyadat magyardzta (4.3. tablazat). A vizszintes tengely a tolgy-fenyd gradienst
reprezentalja, hasonldan az erdéallomany szintli ordindcidhoz (4.4. dbra). A feny6kdn nagyon
kevés faj jelenik meg, ezek altalaban talajlaké mohafajok voltak. Kifejezetten a fenyokhoz
egyediil a Lophocolea heterophylla kotédott. A szovedéket és bevonatot képzd pleurokarp
mohafajok a tolgyeket preferaltdk. Néhany koziilik specialista epifiton (pl. Homalia
trichomanoides, Isothecium alopecuroides), am legtobbjiik fakultativ (pl. Brachythecium és
Plagiothecium fajok) volt. A CCA fiiggdleges tengelyén helyezkedtek el a biikkhoz és a
gyertyanhoz kotddd fajok. Néhany, kis parndkat képezé mohafaj (pl. Orthotrichum spp.,
Ulota crispa) jellemzi ezeket a simakérgli fafajokat. Ezek a mohafajok kevésbé érzékenyek a
fak méretére, mint a kordbban emlitett, tolgyeket preferdlo pleurokarp fajok. A
faegyedenkénti fény mennyisége is szignifikdnsnak bizonyult az elemzésekben, az dbran a
fakultativ epifiton fajok allnak kozel hozza (pl. Hypnum cupressiforme, Plagiothecium fajok,
Thuidium delicatutlum, Platygyrium repens) valamint a specialistdk koziil a kiszaradast jol

tlird, foként a tolgyek napsugarzasnak kitett oldalan megjelend Frullania dilatata.

4.3. tablazat: A kanonikus korreszpondencia elemzésben (CCA) szignifikansnak
talalt faegyed szintli hattérvaltozok €s az altaluk lefedett variancia értéke, a rajuk
vonatkozo F érték és szignifikancia szint.

Valtozok Variancia (%)  F-érték P
Mohak

Fafaj 7.2 16.7 0.002
DBH 0.6 2.8 0.026
Relativ fény 0.4 2.0 0.006
Zuzmok

Fafaj 12.6 18.2 0.002
Relativ fény 0.5 1.9 0.034
DBH 0.5 1.7 0.012
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4.4. abra: A mohafajokra készitett faegyed szintli kanonikus korreszpondancia
analizis eredménye. A kék haromszogek a mohafajokat jelolik, a fajneveket
hatbetlis kodjaikkal tiintettiik fel az dbrdn (az els6 harom betli a nemzetségnév
elsé harom betlije, a masodik harom betli a fajnév elsé harom betije, 1. 11.1.
tablazat). A piros haromszogek és nyilak a nomindlis illetve a numerikus
hattérvaltozokat jelolik. A tengelyek 4altal lefedett variancia-hanyad a
tengelyfeliratokban lathat6. DBH: mellmagassagi atméro.

Az indikatorfaj analizis megerdsiti a CCA eredményeit (4.4. tdblazat). Sok faj kotodott
a tolgyhoz, legtobbjiikk szovedék-alkoto, pleurokarp lombos faj, de akadt koztiik néhany
majmohafaj is (pl. Metzgeria furcata, Radula complanata). A parnaként novoé Orthotrichum
fajok €s a Plagiothecium denticulatum var. undulatum a biikkkhéz k6tédott, mig a Lophocolea

heterophylla az egyetlen faj, amelyik az feny6hoz kotheto.
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4.4. tablazat A mohafajok fafajokra vonatkoz6 indikatorfaj elemzésének
eredménye. A tablazatban csak azok a mohafajok szerepelnek, amelyek az
elemzés soran szignifikdns (p < 0,01) hozzarendelddést mutattak valamelyik
fafajhoz. A mohafajokhoz rendelt értékek a kiilonboz6 fafajokon valod
el6fordulasok gyakorisagat mutatjak.

Faj Biikk Gyertyan Tolgyek Fenyé Osszesen Indfa Indért P
Faegyedek szdma 225 56 324 344 949

Orthotrichum 24 4 1 0 29 Biikk 0.0917 0.001
pallens

Orthotrichum 4 0 6 0 47 Bikk  0.1751 0.001
Stramineum

Plagiothecium

denticulatum var. 1 3 6 1 11 Gyertyan 0.0405 0.006
undulatum

Brachytheciastrum 85 5 115 Télgyek 0.1791 0.001
velutinum

Dicranum 68 6 121 136 331 Toélgyek 0.1973 0.001
montanum

Homalia .

ichomanoides 1 20 0 21 Tolgyek  0.0542 0.005
Hyprum 203 56 324 108 691 Tolgyek 0.428  0.001
cupressiforme

Isothecium 6 46 0 58 Tolgyek  0.0775 0.004
alopecuroides

Metzgeria 2 6 65 0 93 Tolgyek 0.1395 0.001
furcata

Plagiomnium "

affine 0 1 20 1 22 Tolgyek  0.0571 0.004
Plagiomnium 0 0 13 0 13 Tolgyek  0.0401 0.009
cuspidatum

Platygyrium 8 3 162 2 175 Tolgyek 0.4533 0.001
repens

Radula 77 21 160 0 258 Tolgyek 0.2248 0.001
complanata

Lophocolea 2 8 40 186 256 Feny6k  0.4059 0.001
heterophylla

Osszesen az adott mohafaj 0sszes eldforduldsanak szama

Indfa a legmagasabb indikator értéket képviselo fafaj

Indért az adott mohafaj adott fafajra vonatkoz6 indikator értéke
P az indikator érték szignifikanciaja

Az elemzések szerint a mohak faegyedenkénti atlagos fajszama 2,9+2,1 (SD) volt. A
legfajgazdagabbnak a tolgyek bizonyultak (&tlagosan 4-5 faj faegyedenként), a
legfajszegényebbnek a fenydk (atlagosan 1-2 faj faegyedenként). Mohdk szempontjabol a
biikk és a gyertyan hasonloan viselkedett, a mohafajszam rajtuk kozepes (atlagosan 3 faj

faecgyedenként, 4.5. é&bra). A faegyed szintli regressziés modellek tanusaga szerint a
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mohafajszamot a fafaj hatdrozta meg leginkabb, illetve a modellben random faktorként
alkalmazott, adott faegyedet tartalmaz6 mintateriilet is nagy befolyassal birt, mig a fény ¢és a
DBH sokkal kevésbé bizonyult meghatarozonak (4.5. tablazat). A modell tolgyekre predikalja
a legnagyobb fajszamot (3 és 5 kozott), a fenyOkre azonban a legkisebbet (1 koriil, 4.6. abra).
A mérethatds figyelemre méltd a lombos fafajok esetén, kiillondsen a gyertyannal, mig a
fenyoknél ez nem jelentkezik. A fény interakcidja fontos a biikk és az elegyfafajok esetében,

mig a tobbi fafajnal nem tapasztalhato.

Mohak Zuzmék

Fajszam

Biikk Elegyfajok Fenydk Gyertyan Tolgy Biikk Elegyfajok Fenydk Gyertyan Télgy
Fafajok Fafajok

4.3. abra: A moha- és zuzmoéfajszam megoszlasa a kiilonboz6é gazdafafajok
kozott. A korok az atlagot, a palcikdk a szoérast mutatjak. A folytonos piros
vonal az 6sszes faegyedre nézve mutatja az atlagfajszamot, a szaggatott piros
vonal a fajszam szorésat.
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4.5. tablazat: A faegyed szinti moha- és zuzmoéfajszamra épitett kevert
regresszids modellek eredményei. Fix valtozok: fafaj, DBH, faegyed szintii relativ
fény mennyisége, DBH (mellmagassagi atmérd). Random faktor: az adott
faegyedet tartalmazo mintateriilet. A szelekcid soran a fix valtozok tesztelését a
legnagyobb valdszinliség (maximum likelihood) modszerrel, a random valtozo
tesztelését a korlatozott legnagyobb valoszinliség (restricted maximum likelihood)
moédszerrel ~ végeztiik, Chi*probat alkalmazva (Faraway 2006). Az
Osszehasonlithatosag kedvéért a fix valtozok log-valdsziniiségi részesedését
szdzalékban adtuk meg. A szignifikancia-szintek jelolése: *= p < 0.05; **=p <
0.01; ***=p <0.001.

rrrrr

Mohak Zuzmok
Fix valtozok 364.32%** (100%) 264.94%** (100%)
Fafaj 295.94%%% (81.2%)  169.18%** (63.9%)
DBH 22.86%** (6.3%) 47.37*** (17.9%)
Relativ fény mennyisége 5.19% (1.4%) 60.96*** (23.0%)
Fafaj: DBH 14.84%* (4.1%) 12.39* (4.7%)
Fafaj: relativ fény mennyisége 12.60* (3.5%) 9.15™ (3.5%)
Random valtozo (mintatertilet) 347.46%** 246.06%**
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4.4. abra: A regresszios modell altal predikalt faegyed szintli moha- és
zuzmoétajszam a kiilonbo6zo fafaji gazdafdkon a mellmagassagi atméro illetve
a fény filiggvényében. A DBH hatdsdnak tesztelésekor a fényt, a fény
hatasanak tesztelésekor a DBH-t rogzitettiik a median értékén.
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4.1.2 A kéreglako zuzmok fajosszetételét és fajszamat kozosség szinten

befolyasolo kornyezeti valtozok

A kornyezeti valtozok nagy csoportjait tekintve a zuzmoéfajosszetételt erdéallomany
szinten a fadllomany fajosszetétele €s a mikroklima hatarozta meg. A faallomany szerkezete
€s taji-tajtorténeti valtozok kisebb befolyassal birtak (4.1. abra)

A zuzmokozosségekre készitett RDA-ba az eldzetes szelekcid utan 6t kdrnyezeti
valtozo6 kertilt be. Ezek koziil a legmeghatarozobbnak a fény bizonyult, tovabbi harom pedig a
fafajkompoziciohoz kothetd (4.2. abra). Téji és tajtorténeti valtozok itt egyaltalan nem
keriiltek be a modellbe. Az elsd két tengely a fajok variancidjdnak 50,9%-4t magyarazza.
Mind az els6, mind a tobbi kanonikus tengely szignifikans volt az elemzés soran (F= 12.71,
P<0.002, F=8.00, P< 0.002).

A zuzmok Osszfajszamara épitett regressziés modell variancia lefedése 68% volt (4.2.
tablazat). Ebbdl 50%-ot a tolgy elegyardny €s a cserjeszint denzitdsa hataroz meg. A 2 valtozo
kozti interakcid arra enged kovetkeztetni, hogy a cserjeszint pozitiv hatdsa kevésbé
érvényesiilt a tolgyek altal dominalt dllomanyokban, mint mas fafajosszetétel mellett. A nagy
napi hoéingds és a besugiarzds mennyisége és heterogenitdsa szintén novelte a zuzmodk
fajszamat. Az erdOspecialista zuzmok fajszamat pozitivan befolydsolta a besugarzas
mennyisége €s heterogenitasa ¢s a fafajdiverzitas (a modell prediktivitasa 45%, 4.2. tablazat).

A zuzmo6kozosség elemzésére készitett CCA a fajok variancidjanak 13,6%-4t
magyarazta, ebbdl az elsé tengely 10,8%-ot fedett le. A mohak6zdsséghez hasonldan a
zuzmoOkozosséget is a gazdafa fafaj hatarozta meg messzemenden, a DBH ¢és a fény a
variancia sokkal kisebb hanyadat magyarazta; bar a fény itt fontosabb faktornak bizonyult,
mint a mohak esetén (4.3. tablazat).

Elemzéseink szerint a zuzmok faegyedenkénti fajszama 2,2+1,5 volt. A faegyedenkénti
zuzmofajszam gyenge korrelaciot mutatott a mohafajszammal (r*=0,34, p<0,001). Zuzmok
esetén a tolgyek mellett a gyertyan is fajgazdagabbnak bizonyult a tobbi fafajnal (atlagosan 3-
4 faj vs. atlagosan 1-2 faj, 4.5. abra). A faegyed szintli regresszids modellekben itt is a
fafajnak és a mintateriiletnek (mint random faktornak) volt a legnagyobb hatasa, de ebben az
esetben - a mohékkal ellentétben — a fény és a DBH is figyelemre mélto befolyassal birt (4.5.
tablazat). A modell gyertyanra predikalta a legnagyobb zuzmofajszamot (3 koriil), mig biikkre
¢és fenyoOkre a legkisebbet (1-2). A mérethatds és a fény interakcidja a gyertydnnal nem

érvényesiilt, mig a tobbi fafaj esetében igen (4.6. abra).
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4.2 A kéreglako mohagyepek vegetdacio-dinamikai folyamatainak kisérletes
elemzése

Négy év alatt Osszesen 18 mohataxonnal dolgoztunk. Ezek koziil 17-et faji szinten
meghataroztunk, egyet pedig nemzettség szinten szerepeltettink az elemzésekben
(Orthotrichum spp.). Ennek oka, hogy az Orthotrichum nemzetség fajainal fontos
hatarozébélyeg a sporofitonon talalhatd 1égeserenyilasok morfoldgiaja, &m a terepi gytjtéskor
sok egyednek csak a gametofitonjat talaltuk meg. A kevés begyiijtott sporofitonnal rendelkezd
egyed alapjan az O. stramineum €s O. affine fajokat azonositottuk.

Eredményeink szerint a fajszam ¢és a fajkészlet hamar regeneralodott, a boritas azonban
csak lassan allt helyre. A kapart mintak relativ fajszama (4.7. dbra) a bolygatas utani elsé két
évben meredeken ndtt, 30-30% a novekedés, majd lelassult, de a negyedik évre az
Osszfajszdm igy is elérte az eredeti allapot 71%-at. Ezzel szemben a boritds regenerdcioja
sokkal lassabban indult, az elsd év végére csak mintegy 4%, €s a negyedik évre is csak 55%-
ot ért el. Az intakt gyepben is lényeges valtozdsok figyelheték meg mind fajszam, mind
boritas tekintetében (4.7. abra). El6bbi az els6 évben nem valtozott, majd egy ndvekedés és
30%-on beliili ingadozas volt megfigyelhetd a kdvetkezd években. A boritas ellenben az elsd

évben 71%-ra csokkent, majd négy év mulva Gjra elérte a 100%-ot.
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4.7. abra: A mintdk évenkénti atlagos fajszdma és boritdsa szazalékban
kifejezve. 100%: a 2009-es alapallapot fajszdma és boritasa; a hibasav a
szorast mutatja. évek: 0=2009, 1=2010, 2=2011, 3=2012, 4=2013.
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A fajosszetételt tekintve (4.8. dbra) a kiindulasi allapotot a Hypnum cupressiforme kozel
50%-os eldfordulasi aranya jellemezte, mig az eléforduldsok masik felén osztozott a tovabbi
17 mohataxon. Az abrakon az atlathatosag kedvéért csak a tiz leggyakrabban el6fordulo fajt
tiintettiik fel.

A kapart mintdk bolygatas utani, 2010-es allapotat a Hypnum cupressiforme nagyaranyu
térhoditasa (97%) jellemezte, majd lathatd, hogy ez az évek soran fokozatosan haladt az
eredeti allapot felé (2013-ban mar csak 61% volt). A H. cupressiforme mellett eldszor a
majmohék jelentek meg (Frullania dilatata, Radula complanata, Metzgeria furcata), 1j
fajként a Homalia trichomanoides néhdny rekordja, majd az eredeti gyepben is nagy
el6fordulasi ardnyban jelen 1év0 lombos fajok (Platygyrium repens, Dicranum montanum).
Az altaluk alkotott matrixba tudtak betelepedni a szubordinalt fajok, amelyek kozott a
fajkészletre nézve jak is voltak (Brachythecium rutabulum, B. salebrosum). A majmohak
koziil a bolygatas a Metzgeria furcata-nak kifejezetten kedvezett, a masodik évtdl az
alapallapotnal is nagyobb részarannyal képviselteti magat.

Az intakt gyep fajOsszetétele kiegyenlitettebben valtozott, noha kezdetben a
fajel6fordulasok kozel felében itt is Hypnum cupressiforme-t talalunk, ami viszont a négy év
soran erdteljes csokkenést mutatott (2009-ben 51%, ami négy év mulva 40%-ra csokkent).
Ezzel szemben a Platygyrium repens részaranya novekedett a négy év alatt, a kezdeti 13%-r6l
19%-ra. A majmohak kozil a Frullania dilatata eléfordulasa 4 év alatt mintegy kétszeresére
noétt, 7%-rol 15%-ra, mig a Radula complanata és a Metzgeria furcata alig valtozott (el6bbi
10%, utdbbi 2% koriil mozgott). Az intakt gyepben tobb ritka faj is feltlint, majd eltlint az
évek soran (pl. Orthotrichum spp., Hypnum pallescens, Ambystegium serpens, Dicranum
viride, Pylaisia polyantha, Lophocolea heterophylla). A 4.9. abran az egyes mintak
alapallapottol vett Bray-Curtis index szerinti tdvolsaga lathaté a fajok szazalékban kifejezett
relativ frekvenciai alapjan. A kapart mintdk esetén lathato, hogy a 2010-es allapot
fajosszetétele tért el leginkdbb, majd fokozatosan tért vissza az eredeti allapot
fajosszetételéhez. A kontroll intakt mintdk esetén nem tapasztalhatdé egységes trend, de

elmozdulas itt is lathato.
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4.5. abra: A mintdk fajosszetételének valtozasa a tiz leggyakoribb mohafaj
alapjan. Az értékek a fajok relativ gyakorisdgat mutatjdk szazalékban; 100%:
az adott évi elé6fordulasok Osszege az Osszes intakt/kapart mintaban.
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4.9. abra: Az egyes mintak (vizszintes sorok) 2009-es alapallapottol vett
tavolsdga a fajok szazalékban kifejezett frekvenciai alapjan (origd: 2009,
fekete: 2010, piros: 2011, zold: 2012, kék: 2013
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A gyepdinamika elemi eseményeit tekintve az egymas utdni években (4.10. abra) a
kapart mintakban a bolygatas utani évben még az eltlinés dominalt (72%), majd a kdvetkezd
években ez kozel nullara csokken. Ezzel szemben az 1j megtelepedések szama az els6 évben
elenyészd (0,5%), a masodik évben kiugréan magas (48%), majd a kovetkezd években
drasztikusan csokken (12%, illetve 17%-ra). A talélo rekordok szdma a bolygatott gyepben
meredeken ivelt felfelé, a kezdeti 27%-r6l a masodik évben 52%-ra, majd 87%-ra nd, ezutan
némileg visszaesett (82%). Ez, az utdbbi két évben megfigyelhetd ingadozas hasonld az intakt
gyep talélési ratdjahoz, ami az egész megfigyelési id6 alatt 78% ¢€s 89% kozott volt. Bar az
intakt gyep esetében kiegyenlitett trendeket varnank, érdemes megemliteni, hogy a masodik
évben itt is némileg kiugro adatok lathatok minden elemi esemény tekintetében. A tulélések
szdma ekkor a legalacsonyabb (78%), az eltlinéseké és az 0 megtelepedéseké viszont a

legmagasabb (6% illetve 16%).
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elemi esemény (=100%) ardnydban. A hibasdv a szOrdst mutatja; évek:
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5 Az eredmények megvitatasa

5.1 Az orségi erdok kéreglako moha- és zuzmokozosségét befolydsolo
kornyezeti tényezok kiilonbozo térléptékii vizsgalata

Eredményeink alapjan azt lattuk, hogy a fafaj-kompozicié és a gazdafa fafaja
elsddleges fontossdglh mind a mohdk, mind a zuzmok szinte valamennyi vizsgalt
biologiai valtozdjara nézve (5.1.kép). Mohdk esetén a fadllomany szerkezete is hasonlo
befolyassal bir, mig a zuzmok esetén a mikroklima szerepel a méasodik helyen, de joval
kisebb a befolyasa, mint a fafajnak. A t4ji 1éptékii és tajtorténeti valtozok egyik vizsgalt
csoportnal sem bizonyultak szdmottevonek. A tovabbiakban a kdrnyezeti valtozok {6
csoportjait vessziik sorra, azon belill pedig részletezziikk hatdsaikat a moha-és

zuzmoOkozosségre nézve.

5.1.1 Fafaj-kompozicio, a gazdafa fafaja

Eredményeink szerint a mohdk Osszfajszamanak novekedése szorosan
Osszefiiggott a fafajdiverzitassal. A mohakozosség erdéallomany szintli Osszetételét a
leginkabb a tolgy elegyardny hatarozta meg, és faegyed szinten is a legtobb mohafaj a
tolgyekhez kotodott. A bilikkot néhany, specifikusan biikkokhoz kotddo faj kolonizalta
szivesen. Az erdeifeny0t altalaban minden mohafaj keriilte, a specialista epifiton mohak
fajszama kifejezetten negativ érzékenységet mutatott az erdeifenyd jelenlétére.

A miénkhez hasonléan sok kutatds bizonyitja, hogy az epifiton kozosségek
diverzitasa szorosan 0sszefligg az adott erdorészlet fafajdiverzitasaval (Berg et al. 2002;
McGee & Kimmerer 2002; Nascimbene et al. 2009b; Schmitt & Slack 1990).
Elemzéseinkben faegyed szinten is a gazdafa fafaja bizonyult a legmeghatirozobb
faktornak mind a mohédk, mind a zuzmoék szempontjabol. A kutatok eldtt régota
ismeretes az epifitonok fafaj-preferencidja (Berg et al. 2002; Slack 1976; Szovényi et al.
2004), miszerint a kéreg, mint szubsztrat textirdja, tapanyag- ¢és vizellatottsaga,
kémhatdsa meghatarozza, hogy adott fafajt mely epifiton fajok kolonizalnak szivesen.
Ez éaltaldban egy-egy régiora igaz, kontinentdlis léptékben mar feliilirhatjdk olyan
tényezok, mint pl. a domborzat vagy az eltérd klimatikus viszonyok (Bates ef al. 2004;

Peck 1997).
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A mohakozdsséget tekintve azt taldltuk, hogy a kutatasi teriileten kiemelkedd
szerepe van a tolgy elegyaranynak. Ez Osszhangban van korabbi elemzéseinkkel,
amelyekben a tolgyek aranyat a mohaboritds szempontjabdl is kulcsfontossagunak
talaltuk mindkét vizsgalt térléptékben (Kiraly & Odor 2010). A tdlgyek valtozatosan és
mélyen barazdalt kérge sok megfelelden nedves ¢€s szélvédett mikrohabitatot kindl a
legkiilonb6zébb epifiton mohafajok megtelepedésére. Foként a szovedéket és bevonatot
képezd, pleurokarp lombosmohédk és néhany majmohafaj kolonizélja. Specialista fajok
is megtalalhatok kozottik, de talnyomorészt nagy boritast elérd, fakultativ fajokat
talalunk kozottik. A kiszaradast rosszul tlirik, a legtobb faj vizigénye az epifitonok
kozott magasnak szamit (Orban 1984), am jo kompeticios képességgel rendelkeznek
((Rydin 2009), bovebben 1. alabb). A barazddknak koszonhetden a lecsorgd nedvesség
nagy része a kéregben marad, igy az asvanyi anyagok és a szaporitoképletek sem
mosodnak le (Barkman 1958; Ranius et al. 2008). A torzs alsobb régidiban
talajszemcsék is megtapadnak a kéregbarazdakban, optimalis feltételeket nytjtva a
ritkabb fakultativ fajok (pl. Plagiomnium fajok) megtelepedéséhez (Billings & Drew
1938). A bilikk kérge ugyancsak mezotrof a tapanyag-ellatottsdg szempontjabdl, am
texturajaban joval simabb, mint a tolgyé (Barkman 1958). A vizsgalt teriilten nagyon
kevés mohafaj kotddott hozza, jellegzetesen a kis parndkat alkotd Orthotrichum és
Ulota fajok kolonizéljak. Ezek, a zomében kolonista stratégiat folytatd fajok vizigénye
extrém alacsony az epifitonok kozott (Orban 1984), illetve kis parna-formajuk révén
szemben (5.2 kép). Am cserébe rossz kompetitorok, a tolgyon uralkodo, dus szovedéket
¢s vastag bevonatot képezd, pleurokarp fajok gyepjeibe csak ritkdn tudnak betelepedni.
Ez utdbbi is a ndovekedési formajukkal fiigg 6ssze: a parna-alkotod, akrokarp mohafajok
un. falanx tipusti novekedési stratégiat folytatnak (kis feliileten ndnek, apr6 hajtasaik
nagyon tomoren helyezkednek el); mig a pleurokarpok novekedési stratégidja un.
gerilla-tipusu (hosszi hajtasokkal nagy feliiletet kolonizalnak, a kiilonbozé fajok
egymassal 0sszefonodo szovedéket illetve bevonatot képeznek), amivel a fajon beliili
kompeticiot csokkentik, am nagyobb verseny all el6 a fajok kozott, amiben a falanx-
fajok alulmaradnak (Rydin 2009). Eredményeink szerint a mohafajok altal legkevésbé
kedvelt fafaj az erdeifenyd. Egyediil a Lophocolea heterophylla méjmohafaj mutatott
erds asszocialtsagot vele, amely, a régid epifiton mohafajai kdzott egyediilalloan, erdsen
savanyu koriilményekhez alkalmazkodott (Orban 1984). Az erdeifenyd kérge szaraz,

savas kémhatasu, tdpanyag-szegény, textirajaban széles pikkelyeket alkot, amely nem
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tudja megtartani a lecsorgd vizet és a torzs felsobb régidiban gyakran le is valik
(Barkman 1958), igy nem alkalmas a kéreglakdé mohafajok megtelepedésére ¢és
Osszefiiggd mohagyep kialakulasara. Féként a specialista epifiton mohdk fajszaméra van
erés negativ befolyassal, mig a fakultativokat kevésbé érinti a jelenléte (Kiraly & Odor
2010). A specialista epifiton mohafajok tér-idobeli dinamikdjat jol leirja a
metapopulacios elmélet, hiszen szamukra egy erdéallomany megtelepedésre alkalmas
foltok (megfeleld koru, méretii és fafaju faegyedek) és alkalmatlan matrix (az el6bbi
feltételeket nem kielégitd faegyedek €s a talajfelszin) 6sszességébol all (Rydin 2009). A
boredlis régidban specialista epifiton mohafajokon végzett metapopulacios vizsgalatok
bizonyitjak, hogy az erdeifenyd dominalta allomanyokban kulcsfontossagii a lombos
elegyfak (nyarak, juharok, korisek) jelenléte a mohafajok populacidinak fenntartdsaban
(Kuusinen & Penttinen 1999; Snédll et al. 2004). A fakultativ epifiton fajok ezzel
szemben képesek kolonizalni a faegyedek kozotti matrixot (a talajfelszint) is, igy
populécidik fenn tudnak maradni anélkiil is, hogy a megfelelé kérgli, fafaji faegyedek
rendelkezésiikre allnanak. A régid talajlaké mohakodzosségét vizsgalva eredményeink
ramutattak, hogy a talajlakok szdmara kifejezetten kedvez a tiilevelii elegyfak illetve
allomanyok jelenléte, mivel a lombos fak dominalta allomanyokban az avartakar6
befedi a szamukra megtelepedésre alkalmas helyeket (Marialigeti e al. 2009).

A mohakkal ellentétben, a zuzmok koziil a t6lgyon jobbara csak a nagy telepeket
alkotd, leveles és bokros fajok tudnak megtelepedni. Ezek eléggé el tudnak emelkedni
az aljzattol ahhoz, hogy tilndjék a pleurokarp mohak vastag szovedékét, és a szamukra
létfontossagu fényhez vald hozzajutdst biztositsak. A kéregzuzmofajok nodvekedési
formajukbol addéddéan a mohakkal és leveles zuzmodkkal valé kompeticioban
alulmaradnak (John & Dale 1995; Ranius et al. 2008), igy ezek a simakérgii fakon, a
biikkén és a gyertydnon tudnak megtelepedni. Eredményeink szerint a régioban a
zuzmoOkozosség diverzitdsa szempontjabdl kiemelkedéen fontos a gyertydn, mint
szubsztrat jelenléte. A tolgy elegyarany tobb elemzésben is pozitiv hatdsunak bizonyult,
a fényviszonyok fontossdga mellett. A tolgy lazdn zar6do, sok fényt ateresztd
lombkoronaszintet alkot. Ez arra enged koOvetkeztetni, hogy elsésorban nem
szubsztratként fontos az epifiton zuzmdk szempontjabol, hanem az erddallomany
szerkezetében jatszott szerepe miatt jelentds. Az erdeifeny6t a zuzmofajok is inkabb
elkeriilték, bar néhany kifejezetten acidofrekvens faj kotddott hozza, de ezek is inkabb a

torzs alsobb régidiban jelentek meg, ahol a kéregpikkelyek stabilabbak.
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5.1. kép: A faallomany valtozatos fafajésszetétele kulcsfaktor az epifitonok
diverzitasa szempontjabol (Odor Péter felvétele).

- -

5.2. kép: Az Orthotrichum fajok kis pérnéi révén ellenallok az abiotikus
stresszel szemben (Odor Péter felvétele).
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5.1.2 Faallomany-szerkezet, a fAk mérete

Eredményeink szerint a fadlloméany szerkezeti valtozoi foként a mohakozosség
szempontjabol birnak nagy befolyassal. Mindkét vizsgalt térléptékben markénsan
megjelentek ezek a valtozok: erdéallomany szinten a DBH atlaga, a nagy fak jelenléte
€s a cserjeszint denzitdsa mind pozitiv hatassal volt a mohak6zosség vizsgalt valtozoira
nézve. Faegyed szinten a legtobb faj a nagy tolgyekhez kotddott, illetve a fafajok és a
DBH interakciojat vizsgalva azt tapasztaltuk, hogy a lombos fadkon megjelend
mohakozosség fajszdma meredeken néd a DBH emelkedésével. Korabbi
elemezéseinkbdl kideriilt, hogy az utobbi megallapitds a mohaboritasra is igaz (Kiraly &
Odor 2010). Tobb tanulmany is egyetért abban, hogy az id6s, nagy faknak kulcsszerepe
van az epifiton mohakodzosségek diverzitasaban (Aude & Poulsen 2000; Fritz &
Heilmann-Clausen 2010; McGee & Kimmerer 2002; Rose 1992). A ritka, veszélyezettet
¢s az indikator fajok sok esetben csak az idds, nagy fakon jelennek meg, a fiatal
egyedeket az adott teriileten nagy boritast elérd, opportunista fajok (matrixalkoto fajok)
kolonizaljak. A fajok megtelepedésekor pusztan a rendelkezésre 4ll6 kéregfelszin
nagysaga is limitald tényezd, ugyanakkor az idésebb fdkon a matrixalkoté fajok nagy
boritast érhetnek el, igy kialakul egy jo vizgazdalkodasu, tomor gyep, amibe a terjedés-
limitalt, ritka fajok is meg tudnak telepedni (Fritz et al. 2008; Rydin 2009). A diverzitas
novekedésének masik oka, hogy a fa kordnak elérehaladtaval a kéreg egyre tobb helyen
felszakadozik, sériil, igy mély bardzdak, korhadasok, odvak jonnek létre a fatdrzsben,
sokkal tobb mikrohabitatot kinalva az igényesebb fajok szdmra, mint az ép kéregfelszin
(Barkman 1958; Fritz & Heilmann-Clausen 2010). A korhad6 faanyag kémhatasa
lugosabb, mint az ép részeké, ez fokozott a tapanyagellatast (Gauslaa 1995) illetve a
megtelepedett sporak szamara kedvezObb csirdzasi feltételeket (Wiklund & Rydin 2004)
biztosit. A tdpanyag-felhalmozddas és vizmegtartds mellett a korhaddsok, bardzdak
elonye, hogy védenek a kiszaradastol és a légszennyezés hatdsaitol (pl. savas esdk
(Gauslaa 1995)), valamint csokkentik a kompeticiot (Ranius et al. 2008; Rydin 2009)
(5.3. kép).

Az erdééallomany szinti RDA szerint a fadllomany 4tlagos DBH-ja a specialista
fajokra (Ulota crispa, Homalia trichomanoides, Metzgeria furcata) volt a legnagyobb
hatassal. A specialista epifiton mohak populacio-dinamikajat leir6 metapopulécios
elmélet szerint a lokalis populdciok inicializaldsdban kulcsfontossagli a matrixban

foltonként jelenlévd, megfeleld szubsztrat elérhetésége (Kuusinen & Penttinen 1999;
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Roberge et al. 2011; Snill et al. 2004). Mivel a specialista epifitonok tobbnyire az idds
fakhoz kotddnek (Fritz et al. 2008), azokban az alloméanyokban tudnak stabil
metapopuldcidkat fenntartani, ahol slrlin eléfordulnak a nagy DBH-val rendelkezd
faegyedek. Kiilonosen fontos ez azokban az &alloményokban, ahol az erdeifenyd
jelenléte domindl, hiszen ezt a fafajt a mohafajok kifejezetten keriilik. Faegyed szinten
vizsgalodva azt lattuk, hogy a nagy tolgyekhez nem csak a specialista epifitonok
kotddtek, hanem sok fakultativ faj is. Ezek kozott sok olyan fajt taldlunk, amelyek
elsésorban a talajon fordulnak elé szamottevO boritassal (Pleurozium schreberi,
Thuidium delicatulum, Plagiomnium fajok) és epifitonként inkdbb az idds, nagy fak
jelenség, hogy faegyed szintli vizsgalatainkban a DBH hatéasa a fafajhoz képest relativ
alacsony volt, az irodalmi adatok alapjan nem ezt vartuk volna. Ennek lehetséges
magyardzata, hogy a térségben a kozéphegységi viszonyokhoz képest kevesebb az
igazan idds, nagy fa, mivel kevésbé talalunk gazdalkodas alol kivont véderddket.

A cserjeszint (5.4. kép) denzitdsanak pozitiv hatdsa a mohafajszdmra és a
mohafajosszetételre leginkabb a cserjeszint arnyékold hatdsanak tudhatdo be, amely
humid mikroklimat eredményez, hiszen a légnedvesség szintén szignifikdnsan pozitivan
korrelalt a mohafajszammal. A specialistadk fajszdmara a cserjeszint nem volt hatassal,
am a fakultativok fajszamat novelte (Kirdly & Odor 2010), valamint a talajlako
mohako6zosség tomegessége €s diverzitdsa is szoros pozitiv Osszefliggést mutatott a
cserjeszinttel (Marialigeti et al. 2009). Ennek Ilehetséges magyarazata, hogy a
vizsgalatban résztvevd specialista epifitonok jobban tiirik a kiszaradast, mint a
fakultativ fajok (Orban 1984), mivel egy sokkalta szélsGségesebb vizgazdalkodast
szubsztrathoz alkalmazkodtak: a fa torzsén hamar lecsorog az esdviz €s a torzs jobban
ki van téve a sz¢él €s a napsugarzas szaritd hatdsanak, mint az aljndvényzet boritotta
talaj, ahol jobban megall a viz, kicsi a 1égmozgas, illetve a napsugarzas szaritd hatasa is
kevésbé érvényesiil. A siirli cserjeszint megakadalyozza az dllomédnyon beliili intenziv
légmozgast, igy csokkenti a kiszaradds veszélyét (Thomas et al. 2001). Mas
tanulmanyok is megerdsitik, hogy a humiditas limitalo faktor a mohak szamra (Frisvoll
& Presto 1997, Rambo 2010; Ranius et al. 2008; Turner et al 2006). Egy
erdészegélyeken €s hagyasfakon végzett vizsgalatbol kideriil, hogy az erdei mikroklima
megsziintével csokken az epifiton mohdk ndvekedési rataja, valamint néhany ritka faj
szaporodasa is hatranyt szenved, ami konnyen a lokalis populaciok kihalasahoz, ezaltal

a metapopulacios struktura 0sszeomlasahoz vezethet (Lobel et al. 2012). Az elébbi
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okfejtést megerdsiteni latszik, hogy eredményeink szerint a térképezett fak denzitasa
negativ befolyassal birt a mohdk Osszfajszdmara. Azokban az allomanyokban, ahol a
lombkoronaszintet alkoté fak nagyon stirin helyezkednek el, a fak gyakran egykortak,
nincsenek koztik 1dés egyedek, valamint a lombkorona erdteljes zarodasa miatt
fejletlen a cserjeszint.

A mohékkal &sszehasonlitva a zuzmokozosséget a fafaj-kompozicidhoz képest
sokkal kevésbé befolyasolta a fadllomany szerkezete, kevés elemzésben jelentek meg
szignifikansan ezek a valtozok. A cserjeszint denzitasdnak pozitiv befolyasa a zuzmok
Osszfajszamanal is megjelent, a tolgyek altal dominalt &llomanyokra ez még
fokozottabban igaznak bizonyult. Bar a zuzmodfajszdm nem mutatott szignifikans
Osszefliggést a humiditassal, eredményeink arra engednek kovetkeztetni, hogy azokban
az allomanyokban, ahol a fény nem limitalo tényezd (l. tolgyes allomanyok laza
lombkorona-szerkezete), a cserjeszint kiszaradadst mérsékld hatdsa feliilmulja az
arnyékold hatasat (Aude & Poulsen 2000). A DBH faegyed szintii hatdsa is messze
elmaradt a fafajétol, bar az interakcidjuk vizsgalatakor a DBH-val nétt a fafajok
zuzmofajszama, kivéve a gyertyant és az erdeifenydt. Tobb vizsgalatbol kideriil, hogy
az 1d6s fak a zuzmofajkészlet szempontjabdl is kulcsfontossaguak (Lie et al. 2009;
Nascimbene et al. 2009a; Ranius et al. 2008; Rose 1992), am ahogy mar a
mohakdzosségnél emlitettiik, a mi vizsgalatunkbol hidnyoztak az igazan nagy fak, ez
lehet az oka az elemzésekben a DBH csekély befolydsanak. A DBH-érzékenység
elmaradasanak masik oka lehet, hogy maguk a DBH-érzékeny zuzmofajok az
évszazadok oOta jelenlevd erddhasznalatok miatt eltlintek a régiobol, illetve nagyon

megritkultak (Hauck et al. 2013).
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5.3. kép: Az id6s, nagy fak kéregszerkezetének valtozasa sokféle
mikrohabitat kialakulasdnak kedvez, igy valtozatos Osszetételli epifiton
kozosség kialakulasat teszi lehetdvé (Odor Péter felvétele).

epifiton mohak szamara (Odor Péter felvétele).
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5.1.3 Mikroklimat meghatarozo faktorok: fény, légnedvesség, homérséklet

A mohak6zdsség szempontjabdl a mikroklimatikus tényezok fontossaga messze
alulmaradt a fafajokhoz és az allomanyszerkezethez képest mind a két vizsgalt
térléptékben. Erdéallomany szinten a humiditas és a napi atlaghdmérséklet jelent meg
az elemzésekben. Ezekben az elemzésekben a cserjeszint is mindig markans faktorként
volt jelen, igy az eredmények megvitatasanal ugy gondoljuk, ezek a valtozok szoros
Osszefliggést mutatnak. (megvitatasat 1. 5.1.2 alfejezet). Faegyed szinten csak a fény
hatasat elemeztiik, ez mind a fajosszetételre, mind a fajszdmra készitett elemzésekben
szignifikansnak, bar csekély hatastinak bizonyult. A fény a fakultativ epifiton mohak
szdmara volt meghatirozé (pl. Hypnum cupressiforme, Plagiothecium fajok,
Platygyrium repens, Pleurozium schreberi), amit az Ors-Erdé Projekten beliil,
kifejezetten az egyes fajok fényre adott valaszat elemzd vizsgalataink (Tinya et al.
2009a) ¢és a talajlak6 mohakodzdsségen végzett elemzéseink részben megerdsitenek
(Marialigeti et al. 2009). Erdéallomany szinten, kifejezetten a fakultativok fajszamat
vizsgalva nem taldltuk szignifikdns hatadsinak sem a fény mennyiségét, sem a
fényviszonyok heterogenitasat (Kiraly & Odor 2010). A specialista epifitonok koziil a
fény a Frullania dilatata méamohaval mutatott Osszefliggést, amely terepi
tapasztalataink szerint altaldban a tolgyek napsugarzasnak Kkitett, déli oldalan jelenik
meg, indikatorként szaraz él6helyet jelez (Orban 1984).

A zuzmokozosséget vizsgalva a mikroklima faktorok koziil a fény szinte
valamennyi elemzés eredményében szerepelt, allomany szinten a fajosszetételre a
besugarzas mennyisége volt hatassal, a fajszamot mind a besugarzas mennyisége, mind
a fényviszonyok heterogenitasa befolyasolta, az erddspecialistaknal a fény a fafajhoz
hasonld stllyal birt. Faegyed szinten a fény hasonlo sullyal szerepelt, mint a DBH, és
interakcidban csak az amugy is fajgazdag gyertyan esetén nem befolyasolta a
fafajonkénti fajszam novekedését. A zuzmok esetén sokkal kifejezettebb a
fényviszonyok iranti érzékenység, mint a mohdknal (Humphrey et al. 2002), ezért a
legelderddk és erddsiilt szantok szalanként allo, nagyon idds fai konzervaciobioldgiai
szempontbol zuzmodkra nézve még nagyobb értéket képviselnek, mint mohdk esetén

(Lohmus & Lohmus 2011; Moe & Botnen 1997; Rose 1992).
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5.1.4 Taji valtozok, tajtorténet

A taji, tajtorténeti valtozok egyik vizsgalt éldlénycsoportnal sem bizonyultak
markéans hatadsunak. Egyediil a mohafajosszetétel elemzésében volt szignifikdns az
erddsiilt teriiletek ardnya a mintateriiletet koriilvevo tajban. A metapopulacids dinamikat
folytatd fajoknal nagy jelentdsége van az ¢l6hely taji szintli folytonossaganak is, mind
jelenkori (Kuusinen & Penttinen 1999; Snill et al. 2003), mind torténeti értelemben
(Snéll et al. 2004), mert a megtelepedésre alkalmas foltok csak a diszperzios
képességeinek hatarain beliil elérhetdk az adott faj szamdéra. A legyézendd iddébeli és
térbeli tavolsagon kiviil jelentdsége van a mikroklimatikus tényezdknek is, hiszen egy
erdei mikroklimahoz alkalmazkodott faj propagulumai ¢letképesebbek maradnak, ha a
két folt kozotti utat is erdére jellemzd hémérsékleti és humiditasi viszonyok kozott
teszik meg. Ezért a populdciok térbeli aggregaltsigit nem csak a foltok, hanem a
mikroklimatikus tényezok aggregaltsaga is okozhatja (Rydin 2009). Elemzéseinkben a
taji, tajtorténeti valtozok marginalis hatasa valosziniileg annak koszonhetd, hogy az
¢léhely folytonossagara érzékeny fajok méara mar nem talalhatok meg erdeinkben. A
régi6 erddboritdsa a multban még fragmentaltabb volt, mint napjainkban (ma az egész
Orségre nézve az erdéboritis 56%, mig a 19. szazad végén ez az arany 38% volt),
jelenleg sok a masodlagos erd6 (Gyongydssy 2008). A modern, iparosodott Europaban
(és Magyarorszagon is ) a faanyag nagyaranyu kitermelése mar tobb évszdzada tart, igy
az erdok folytonossagara érzékeny epifiton fajok mdara kontinens-szerte
megfogyatkoztak, ahogy azt angliai és németorszagi példak is mutatjak (Ellis et al.

2011; Hauck et al. 2013).

5.2 A kéreglako mohagyepek vegetacio-dinamikai folyamatainak
kisérletes elemzése

Vizsgaltunkban egy finomléptékii masodlagos szukcesszionak lehettiink tanti. A
propagulumok jelen voltak a bolygatas (lekaparas) utan, hiszen a kezelés soran arra
torekedtiink, hogy a mohagyepet minél jobban eltavolitsuk, &m a kéreg csak kevéssé
sériilljon, vagyis maradhattak hajtasfragmentumok a kéreg repedéseiben.
Eredményeinket csupan négy év adatai alapjan kaptuk, ami — szukcesszios id6léptékben
— csak eldzetes kovetkeztetések levondsara alkalmas. A tovabbiakban a regeneracios

folyamat részleteit a kutatas kérdésfeltevéseinek tiikrében vessziik sorra.
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5.2.1 Mennyi ido alatt regeneralodik a bolygatott gyep fajszam illetve

boritas tekintetében?

A négy éves adatsorbol az mar latszik, hogy a fajszdm a fajkészlethez hasonldan
viszonylag hamar regeneralodik, a boritds azonban csak lassan 4all helyre. A
mohapropagulumok ott maradtak helyben, és a lekaparast kovetden rogton elkezdtek
kihajtani, de id6 kell nekik, mig megndnek. A ndvekedés pozitiv denzitds-fliggése
(Rydin 2009) miatt a boritas helyreélldsaban is valoszintileg gyorsul6 trend varhato.

Gyakorlati szempontb6l legfontosabb kérdésiink megvalaszolasahoz, ti. hogy a
bolygatott gyep mikorra nyeri vissza természetes allapotat mind fajszam, mind borités
tekintetében, a négy év monitoring adatai nem szolgaltatnak elegendd informaciot. A
4.9. abran lathato, hogy a fajok 60%-a gyorsan megjelenik, utdna joval lassabb iitemben
nd a fajszam, tehat mar érzékelhetd a telitddés. A boritds regeneracidja azonban még
csak 50%-ot ért el, a fliggvény linearisan nd, itt telitdédést még nem tapasztalunk.
Irodalmi adatok alapjan a gyepek teljes helyreéallasa akar tobb évtizedet is igénybe vehet

(Nadkarni 2000; Peck & Frelich 2008; Peck & Muir 2001).

5.2.2 Milyen hatassal van a bolygatas a gyep fajosszetételére?

A fajosszetételt tekintve a bolygatott gyep évrol-évre kozelebb keriil eredeti
allapotahoz. Nagyrészt a meglévd fajok abundancia viszonyai rendezddtek at, az
alapallapothoz képest 1j fajok betelepiilését csak elvétve regisztraltuk. Megfigyelésiink
Osszecseng Cobb et al. (2001) és Peck & Freilich (2008) kisérletes eredményeivel.

Azok a fajok, amelyek szaporodési stratégiajara jellemzé az ivartalan
propagulumok képzése, a lekaparas utan megmaradt hajtasfragmentumok utjan gyors
kolonizaciéra képesek (During 1979; Lobel & Rydin 2010). A lombosmohék koziil a
Hypnum cupressiforme a bolygatas utani évben a rekordok majdnem 100%-at teszi ki.
A nagyon gyors regeneracié oka, hogy a Hypnum cupressiforme eredetileg is nagy
relativ gyakorisaggal volt jelen a gyepben, a lekaparas utdn igy nagyon sok
hajtasfragmentuma maradt a kéregrepedésekben, illetve ez a mohafaj jol tliri a
kiszaradast (11.2. tablazat), igy sikeres tud lenni olyan mikrohabitatokban is, ahol még
nem alakult ki 6sszefliggd mohagyep. A majmohak koziil hamar megjelenik a Frullania
dilatata és a Metzgeria furcata. Ezek a fajok kolonista életmenet-stratégiat folytatnak
(11.2. tablazat), ami tipikusan a masodlagos szukcesszié sordn eldszor megjelend

fajokat jellemzi (During 1979). A Frullania dilatata jol tiiri a kiszaradas okozta stresszt
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(11.2. tablazat) , legtobbszor a tak déli, szarazabb oldalan talalhat6, ahol mas mohafajok
szinte egyaltalan nem fordulnak elé. Relativ gyakorisdganak masik oka lehet, hogy
morfoldgiai felépitésébdl adodoan (a fakéregre szorosan rasimuld bevonatot képez, 5.5.
kép) sok telepfragmentuma tulélte a bolygatast. A Metzgeria furcata a az elobbi fajjal
ellentétben a nedvesebb kéregfelszineket kedveli, €s a bolygatast kovetden tomegesen
jelenik meg. Az emlitett harom méjmohafajt érintd vizsgalatdban Heylen & Hermy
(2008) azt talalta, hogy a megtelepedést kdvetden a lokalis populaciok eléfordulési
aranya folyamatosan n6, am csak az elsé 5-6 évben, amig a pleurocarp lombosmohaék el
nem foglaljak a szabad kéregfelszineket és a kozoOsség fajszama el nem éri a
maximumot. A mi vizsgalatunkban is a majmohék utan kdvetkeznek az eredeti gyepben
is domindnsan jelen 1évé lombosmoha fajok (Platygyrium repens, Dicranum
montanum). Mindkettd kolonista €életmenet-stratégiat folytatd faj, a P. repens nagyon
gyakran vegetativ propagulumok utjan szaporodik, jellegzetes a riigykosarkak fejlodése
a hajtascsucsokon, igy valészinlileg a regeneracidja is jO a hajtasfragmentumokbol.
(Orban 1984; Smith 2004). Alacsony gyepjeik altal alkotott, tomott matrixba tudnak
betelepedni a szubordinalt fajok (pl. Brachythecium fajok). Ennek lehetséges oka a
mohak specialis vizgazdalkodasa (Rydin 2009), miszerint a tomott gyep hajtasai kozott
nagyon sok aprdé vizmegtartd és -szallitdo kapillaris tud kialakulni, igy biztositva a
megfeleléen humid kornyezetet a kiszaradast kevésbé tiird fajok szaméra. A bolygatott
gyepben 0Osszesen harom 10 faj megjelenését regisztraltuk az alapallapothoz képest
(Homalia trichomanoides, Brachythecium rutabulum, B. salebrosum). A H.
trichomanoides az alapallapotban az intakt gyepben is jelen volt, a két Brachythecium
faj azonban nem, valosziniisithetd, hogy ezek a fajok a bolygatds hatdsara tudtak
megtelepedni a gyepben. A Homalia trichomanoides specialista epifiton, a régiéra
nézve is ritka el6forduldst faj. Eveld allandd stratégiat folytat (11.2. tablazat),
sporofitont és vegetativ szaporité képleteket ritkdn fejleszt. A kisérleti gyepekben
lekaparas utan hamar megjelent, igy feltehetden nem jo kompetitor, hanem az {iresen
maradd mikrohabitatokat kolonizalja. A két Brachythecium faj fakultativ epifiton, a
régioban a talajon kiviil csak az id6sebb fak gyokérlabain fordulnak eld. A vizsgélati
zona ennél magasabban volt (kb. 0,5m-1,5m), de a lekapart mintavételi egység
helyezkedett el alul. Elképzelhetd, hogy a lekapards hatdsara olyan mikrohabitatok
szabadultak fel, melyek tapanyag- és vizellatottsag tekintetében kedveztek az emlitett

fajoknak, igy azok a gyokérlabak zonajabol néhany esetben feljebb tudtak nyomulni.
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5.5 kép: A Frullania dilatata a fakérgen szorosan résimuld bevonatot képez, igy a
lekaparasos bolygatast sok telepfragmentum ttlélhette.
(forras:http://commons.wikimedia.org/wiki/)

5.2.3 Diszperzal vagy a megmaradt propagulumok ttjan torténik a
regeneracio?

A fajosszetételt tekintve a bolygatott gyep évrdél-évre kozelebb keriil eredeti
allapotdhoz. Az alapallapothoz képest Uj fajok betelepiilését csak elvétve regisztraltuk
nagyrészt a meglévo fajok abundancia viszonyai rendezddtek at. Terepi tapasztalataink
alapjan azt lattuk, hogy az intakt zona feléli bendvés nem jelentds. Eddigi ismereteink
alapjan tehat az a kovetkeztetés vonhato le, hogy a gyep a bolygatds utan nagyrészt a
meglévo propagulumokbol, szigetszeriien €piil Ujra, a diszperzal és az intakt zona feldli
bendvés hatdsa a helyreéllasra sokkal kisebb. Eredményeinkkel ellentétben Cobb et al.
(2001) azt talalta, hogy a lekapart gyep az intakt zdéna fel6li bendvés hatdsara
regeneralodik haromnegyed részben, a diszperzal és a megmaradt fragmentumok csak a
fennmaradd egynegyed részt teszik ki. Az ellentmondds oka lehet, hogy Cobb et al.
(2001) vizsgalatdban a mohdk lekapardsakor a visszamaradé fragmentumok
eltavolitdsara is aprolékos figyelmet forditottak, fogkefével tavolitottak el a
repedésekbol dket. A mi kisérletiinkben ez nem tortént meg, hiszen nem torekedtiink a
teljes sterilizacidra, az eredeti gyep ottmaradt a repedésekben megbuvd aprod

hajtasfragmentumok formajaban. A mi modszeriink kozelebb all a kereskedelmi
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mohagytijtés okozta bolygatdshoz, ahol a gyiijtok csak a szamukra viragkotészetileg
értékes, nagy gyepdarabokat hantjak le a fakrdl, az apré fragmentumok ottmaradnak a
repedésekben. A masik eltérés a lekapardas modszerében, hogy mi minden mintavételi
egyseég koriil also és felsd iranyban is hagytunk egy-egy 5 cm széles pufferzonat. Mivel
az eltérd éghajlati viszonyok is befolyasoljak a mohafajok névekedési litemét (Asada &
Warner 2003) valészintileg a mi éghajlatunkon a kdrnyezd pleurokarp mohafajok nem

ndének olyan gyorsan, hogy 4 év alatt elérjék a mintavételi egység peremét.

5.2.4 Milyen hatassal van a bolygatas a vegetacidodinamika elemi
eseményeire (tulélés, eltiinés, megtelepedés) nézve?

A Dbolygatds fajkicserélédésre gyakorolt hatdsa nagyon hamar lecseng,
gyakorlatilag a harmadik évben mar az intakt gyeppel megegyezd eltlinési,
megtelepedési, tulélési aranyokat tapasztalunk, és ez a negyedik évben is igy marad. Ez
valosziniileg annak kdszonhetd, hogy a vizsgélatban szerepld fajok életmenet-stratégiai
(kolonista, hosszu életli vandorlo, éveld allando; 1. 11.2. tablazat) a fajok tobbéves
maradasat feltételezik a gyepben (During 1979), igy a vizsgalt idétartam alatt
fajkicserélodés aligha kovetkezik be, miutan a megtelepedés megtortént. Az elso két év

fajkicserélddési értékei egyértelmiien a bolygatasnak koszonhetok.

5.2.5 Milyen természetes dinamikai folyamatok figyelhet6k meg ekozben az

intakt gyepben a fenti jellemzok tekintetében?

A referenciaként vizsgalt intakt zonaban is valtozasokat kovethettiink nyomon. A
4.7.4bran az intakt mintdknal is elmozdulas lathato, noha joval kisebb, mint a kapart
mintaknal. Tehat a fajok frekvenciai itt is valtoztak. A fajosszetétel is alakul, a Hypnum
cupressiforme el6fordulasi ardnya csokken, mikozben a Platygyrium repens ¢€s a
Dicranum montanum trészardnya novekszik. Regiondlis szinten vagy tolgyfakon
ritkanak szamit6 fajok néhany eldforduladsat tapasztaltuk a gyepben ((pl. Orthotrichum
spp., Hypnum pallescens, Ambystegium serpens, Dicranum viride, Pylaisia polyantha,
Lophocolea heterophylla). Az Orthotrichum fajok kivételével ezek mind kozepes
vizellatottsdgot kedvelé fajok (11.2. tabladzat). A dominéns fajok altal alkotott,

tobbfajos, tomott gyep jo vizellatast biztosit (Michel ef al. 2012), amelybe ezek a fajok
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ritka elemként tudnak betelepiilni (Fritz 2008; Peck 2006). A masik magyardzat, hogy
az intakt gyepben miért taldlunk meg tobb ritka fajt is, onmagéaban a gyep életkora is
lehet. Hiszen minél tovabb &ll fenn zavarasmentesen egy adott él6helyfolt, annél
valoszinilibb, hogy iddvel a terjedés-limitalt fajok kis valoszinliségii megtelepedése is
bekovetkezik (Studlar 1982)(Fritz et al. 2008). A masodik évben nagyaranyu
boritascsokkenést (kozel 30%), a harmadik évben fajszam emelkedést (30%) figyeltiink
meg. Az évenkénti fajkicserélodés vizsgalatakor a mésodik évben minden elemi
dinamikai esemény tekintetében kiugrasok lathatdk, holott a jelenlévo fajok életmenet-
stratégidja ezt nem indokolna (11.2 tablazat, a magyarazatot 1. feljebb). Az intakt gyep
esetén a megfigyelteknél sokkal kisebb elmozdulasokra szamitottunk, ezek a valtozasok
Osszességében nagyon erdteljesek. Véleménylink szerint nem tudhatok be a gyep
természetes dinamikdjaként, a hattérben valdsziniileg antropogén okok rejlenek. 2005-
ben a mintateriiletiinktél kb. 20 méterre lékeket vagtak. Ez a bolygatas szarazabb
mikroklimat eredményezhetett, amely évek multan finomléptékben az intakt gyepek
elmozdulésat okozhatta. A mikroklima szarazoddsa okozhatta a Platygyrium repens
részaranyanak novekedését, hiszen ez jobban tlri a kiszaradast, mint a Hypnum
cupressiforme (11.2. téblazat). Masrészrol a ndvekedés mintavételi hibabol is
szarmazhat, mert a két mohafaj fiatal hajtasai osszetéveszthetok, amig a P. repens nem

fejleszt gemmakat.
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6 Kovetkeztetések, erdogazdalkodasi megfontolasok

Elemzéseinkbdl kideriilt, hogy a faallomany kompozicionalis Osszetétele ¢és
diverzitasa kulcsfontossagti mindkét vizsgalt epifiton csoport szamara. A tolgyek a
legfajgazdagabbak, de a zuzmdk szempontjabdl a gyertyan is kiemelkedd fontossaggal
bir, valamint az elegyfak jelenléte tovabb noveli az epifitonok diverzitasat. Az
erdeifeny6t egyik csoport sem kolonizélja szivesen. A tobbi hattérvaltozé koziil mohak
szempontjabol a faallomany szerkezeti valtozoi (cserjeszint denzitdsa, nagy fak
jelenléte, denzitasa), a zuzmok szempontjabdl a fény mennyisége és a fényviszonyok
heterogenitasa voltak meghatarozodak.

A hasonl¢ tulajdonsagokkal bird, 6serdd-jellegli vagy felhagyott erdéknek (old-
growth forests) vilagszerte nagy jelentdsége van az epifiton fajok megoérzésében (Holz
& Gradstein 2005; Lesica et al. 1991; McCune 1993). Bar az érségben nem talalhatok
6serddnek mindsiilé allomanyok, a szignifikansnak bizonyult hattérvaltozok mind
kozvetleniil befolyasolhatok az erddgazdalkodasi gyakorlatban. Az epifitonok
diverzitasanak ndvelése szempontjabdl kivanatos a valtozatos fafajosszetételli erddk
fenntartasa, szem el6tt tartva a lombos fajok dominancidjanak biztositasat. A nagy fak
jelenléte vagasos gazdalkodas esetében a vagasfordulok iddtartamanak novelésével
illetve hagyasfakkal érhetd el; a szadlalo gazdalkodds sordn a gazdasagilag kevésbé
értékes ,,bohoncok™ allomanyban hagyasa biztositja a jelenlétilket. A vagasos
gazdalkodas esetében a hagyasfaknak kulcsszerepe van, hiszen az epifitonok lokalis
populacidinak megorzésével késdbb propagulumforrasként szolgalhatnak az \julatban
felnovekvo faegyedek kolonizalasahoz (Hazell & Gustafsson 1999; Lohmus & Lohmus
2011). Ha tobb vagasforduld alkalméval hagyjak meg ugyanazokat a faegyedeket, ezek
a fak iddvel elég nagyok és iddsek lesznek ahhoz, hogy a ritka fajok is megtelepedjenek
rajtuk, ezaltal ndvelve lokalis populacioik szamat, csokkentve a kihalasuk esélyét. Még
kedvezdbb, ha a fakitermelés soran ezek a nagy fak csoportosan maradnak vissza, mert
igy egy-egy faegyed pusztuldsa csak egy-egy lokalis populacié eltiinését befolyasolja,
de maga a faj a metapopulacios dinamika révén fennmaradhat. A metapopulacidok
idobeli folytonossaga szempontjabol kivanatosak a természetes modon felujulo,
vegyeskora erddk, ahol a felndvekvd tjulat révén folyamatosan biztositott a megfeleld
szubsztrat elérhetosége. Ez leginkabb folyamatos erddboritast fenntartd gazdalkodas (pl.
szalalas) mellett valdsithatd meg. A zuzmok szamara nélkiilozhetetlen fény mennyisége

¢s a fényviszonyok heterogenitasa ndvelhetd, ha a fakitermelés 1ékekben zajlik, és nem
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nagy teriileteket érint egyszerre. A mohdk szamara fontos humid, arnyas erdei
mikroklima a lékekben felnovekvd gazdag cserjeszint €s Gjulati szint meghagyasaval
biztosithaté. Az Orségi Nemzeti Park teriiletén az erdégazdalkoddsi gyakorlat a
hatékony faanyag-kitermelés mellett a biodiverzitds megdrzését is figyelembe veszi. A
jelenlegi erdégazdalkodasi modok kozil a kisparaszti szélalas és a csoportos szalald
vagas lIékekben torténd természetes felljitas révén az erdei €¢l6helyek finomabb léptékii
heterogenitasat teszi lehet6vé, mint a vagéasos lizemmodd (utobbi gyakran egykoru
allomanyokkal, révid (100-120 éves) vagasfordulokkal, nagyobb erdétomboket érintd
véghasznalattal dolgozik(Gyongyossy 2008)(Bodonczi et al. 2006).

A faanyag-kitermelésen tul az egyéb erdészeti haszonvételeket tekintve, a
mohagytijtés kisérletes modellezésénél lattuk, hogy a fajszdm nagyon gyorsan
regeneralodik, viszont a boritds helyredllasa lassu, irodalmi adatok alapjan akar
évtizedeket is igénybe vehet. Eredményeink szerint a gyep nagyrészt a
kéregrepedésekben maradt propagulumok utjan épiil Gjra, ami hatékony stratégia az
eredetileg is nagy boritast képviseld matrixfajok regeneralodasara. Am a ritka,
specialista fajok esetén el6fordulhat, hogy kisboritasti gyepjeikbdl egy-egy gytijtéskor
nem marad vissza elég, potencialisan életképes propagulum. Ujbéli betelepedésiik a
regeneralodott gyepbe igy csak a diszperzal altal lehetséges a kornyezo fakon €16 lokalis
populacidk révén. Erdégazdalkodasi szempontbdl tehat itt is Iényeges a specialistak
altal kedvelt id6s fak, facsoportok fenntartasa, mert igy mérsékelhetdé a mohagyiijtés
okozta biodiverzitas-csokkenés. Mérések igazoljak, hogy megfeleléen humid éldhelyen
az erdei mohafajok jobb ndvekedési ratat produkalnak, mint szaraz koriilmények kozott
(Lobel et al. 2012) ezért a gyepek regeneracidja szempontjabol fontos az arnyas, humid
mikroklima fenntartdsa a gazdag cserjeszint révén. Konkrétan a gyiijtés kivitelezésére
vonatkozoan tobb kutato is a gyep kis foltokban torténd eltavolitasat szorgalmazza a
fatorzsnyi mennyiségii gylijtéssel szemben. Igy gyorsabb a boritas regeneracioja (nem
csak a megmaradt propagulumok, hanem az oldalrél benévé hajtasok is hatékonyan
kozre tudnak miikodni), illetve egyes jo kompetitor fajok elérenyomulasanak veszélye

is kisebb (Cobb et al. 2001; Peck & Frelich 2008).
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7 Osszefoglalas

Disszertaciomban két, az Orségi Nemzeti Park kriptogam epifiton kozosségeit
tanulmanyozé kutatast ismertettem. Az elsé vizsgéalat soran 35 erddallomanyban
tanulmanyoztuk az epifiton moha- ¢és zuzmokozosséget befolydsoldo kornyezeti
hattérvaltozokat két kiilonbozd térléptékben. Erddéallomany szinten a vizsgalt
hattérvaltozd csoportok a fafaj-Osszetétel, a fadllomany szerkezeti felépitése, a
fényviszonyok, a mikroklima, valamint a tajtorténeti €s taji 1éptékii valtozok voltak.
Faegyed szinten a fafaj, a mellmagassagi atméré illetve a fény hatasat vizsgaltuk. A két
¢lélénycsoport fajosszetételét és fajszamat mindkét térléptékben elemeztiik, valamint az
erdéallomany szintli fajszam elemzés soran elkiilonitettiink két funkcios csoportot is: a
specialista epifiton mohdakat és az erddspecialista zuzmokat. A kozosségek biologiai
valtozoi és a hattérvaltozok kozotti Osszefliggéseket tobbvaltozoés modszerekkel
(redundancia-analizis, kanonikus korreszpondencia elemzés, variancia felosztas),
indikatorfaj analizissel €s regresszios modellek épitésével tartuk fel. Eredményeink
szerint mindkét kozosséget, mindkét térléptékben elsdsorban a fafaj hatarozza meg. A
mohdk altal legkedveltebb fafajok a kocsanyos és kocsanytalan tolgyek, a zuzmodk
esetében a tolgyek mellett a gyertyan is kiemelt szerepet jatszik. Az erdeifenydt szinte
minden epifiton faj keriilte, a specialista epifiton mohdk fajszamat kifejezetten
negativan befolyasolta az erdeifenyd jelenléte. Mohak esetén fontos tényezdnek
bizonyult a nagy, idds fak jelenléte és a humid mikroklimat biztosito, fejlett cserjeszint,
mig a zuzmok esetén inkabb a fényviszonyok voltak meghatarozoak. A taji 1éptéki és
tajtorténeti valtozok egyik csoport esetében sem bizonyultak szamottevonek. Az
elemzéseinkben fontosnak taldlt hattérvaltozok az erddgazdalkodas altal kozvetleniil
befolyasolhatoak; a régidban jelenleg alkalmazott erdéhasznalati médok koziil a szalalo
lizemmod jobban tdmogatja az epifitonok biodiverzitasanak megdérzését, mint a vagasos
gazdalkodas.

A masodik vizsgalatban egy kozel negyedhektaros foltban, nyolc kocsanytalan
Parositott mintakkal dolgoztunk, a mintaparok egyik tagjabodl lekaparassal eltavolitottuk
a gyepet, a masikat érintetlentil hagytuk (kontroll). Négy éven keresztiil, évenkénti
statisztikai modszereket hasznaltunk. Eredményeink szerint a fajszdm a negyedik évre

elérte az eredeti fajszam 70%-4at. A boritas lassabban all helyre, a negyedik évre az
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eredeti boritds mintegy 55%-a regeneralodott. A gyep fajsszetételét tekintve
folyamatosan tér vissza eredeti allapotaba, és a megmaradt propagulumokbol,
szigetszerlien éplil ujra. Az oldalrol bendvés illetve a diszperzal utjan vald megtelepedés
hatdsdt nem talaltuk jelentésnek. Erdégazdalkodasi szempontbdl a gyepek

crcr

tuzemmo&dn erd6hasznalat.
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8 Summary

Two studies investigating the cryptogam epiphytic communities in Orség
National Park were carried out in my PhD thesis. In the first study environmental
factors influencing the epiphytic bryophyte and lichen assemblages were examined on
two different spatial scales in 35 forest stands. On stand level the groups of the studied
factors were tree species composition, stand structure, light conditions, microclimate as
well as historical and landscape variables. On tree level tree species, diameter at breast
height and light were analysed. Species composition and species richness of bryophytes
and lichens were studied both on stand and tree level, moreover, on stand level species
richness of specialist epiphytic bryophytes and forest specialist lichens were analysed,
too. The analyses were carried out with multivariate methods (redundancy analysis,
canonical correspondence analysis, variation partitioning), indicator species analysis
and regression models. The results show, that both studied assemblages were influenced
first of all by tree species on both spatial scales. The most preferred tree species by
bryophytes were pedunculate and sessile oaks, while most of the lichen species
colonized hornbeams and oaks. Pines were evaded by most of the epiphytes; pine
proportion has a pronounced negative influence on species richness of specialist
bryophytes. Presence of old, large trees and a developed shrub layer providing humid
microclimate were also important for bryophytes, while lichens were limited rather by
light conditions. Historical and landscape factors did not prove to be important neither
studied organism groups. The significant environmental factors can be influenced
directly by forest management; conservation of epiphytes is supported better by stem
selection system than shelterwood management system.

In the second study regeneration of epiphytic bryophyte communities after
human disturbance was followed up on eight sessile oaks (Quercus petraea) in a ca.
quarter hectare large patch. Paired samples were layed out on trees, turfs were removed
from one member of the pairs, the other cylindrates were intact (as control). Monitoring
has been carried out year by year for four years. Data were analysed by descriptive
statistic methods. According to the results the species richness reached the 70% of the
original species richness in the fourth year. The cover restored more slowly, the 55% of
the original cover has been regenerated for four years. Species composition
approximated its original state continuously. The exposed area was recolonized on the

basis of residual plant parts, lateral encroachment and aerially dispersed diaspores were
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not of great moment. From point of view of forest management, stem selection system
providing continuous forest cover is favourable also for regeneration of bryophyte

communities.
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11 Fiiggelék

11.1. tablazat: Az Orségi erdok kéreglak6 mohakézosségét befolyasold
kornyezeti tényezok kiilonbozo térléptékii vizsgalat c. kutatdsban szerepld
mohafajok listaja. Kod: az Eredmények c. fejezet abrain szerepld fajnevek
hatbetlis kddjai; az elsé harom betli a nemzetségnév elsé harom betiije, a masodik
harom betli a fajnév elsé harom betiije; gyakorisag - mt: hany mintateriileten volt
jelen az adott faj; gyakorisiag - fa: hany faegyeden volt jelen az adott faj;
ordinacio - mt. az erdéallomany szintli ordindcioba bekeriilt-e az adott faj;
ordindcio - fa: a faegyed szintli ordinacidoba bekeriilt-e az adott faj; ISA4: az
indikatorfaj elemzésbe bekeriilt-e az adott faj; funkcionalis csoport:. fakultativ
vagy specialista epifiton.

gyakorisag gyakorisag

Mohafajok Kod _ mt fa ordindcié ordinacid ISA funkcionalis
- mt - fa csoport

(max. 35) (max.971)

Amblystegium serpens ambser 5 5 1 1 0 fakultativ

(Hedw.) Schimp.

Amblystegium subtile ambsub 2 2 0 0 0 fakultativ

(Hedw.) Schimp.

Anomodon attenuatus anoatt 1 1 0 0 0 specialista

(Hedw.) Huebener

Atrichum angustatum atrang 2 4 0 0 0 fakultativ

(Brid.) Bruch & Schimp.

Atrichum undulatum atrund 4 5 1 1 0 fakultativ

(Hedw.) P.Beauv.

Brachytheciastrum bravel 33 119 1 1 1 fakultativ

velutinum (Hedw.)

Ignatov & Huttunen

Brachythecium brarut 11 14 1 1 1 fakultativ

rutabulum (Hedw.)

Schimp.

Brachythecium brasal 1 2 0 0 0 fakultativ

salebrosum (Hoffm. ex

F.Weber & D.Mohr)

Schimp.

Bryum moravicum Podp.  brymor 2 4 0 0 0 specialista

Ctenidium molluscum ctemol 1 1 0 0 0 fakultativ

(Hedw.) Mitt.

Dicranella heteromalla dichet 4 5 1 1 0 fakultativ

(Hedw.) Schimp.

Dicranum montanum dicmon 35 345 1 1 1 specialista

Hedw.

Dicranum polysetum dicpol 3 5 0 1 0 fakultativ

Sw.

Dicranum scoparium dicsco 15 64 1 1 1 fakultativ

Hedw.

Dicranum tauricum dictau 1 2 0 0 0 specialista

Sapjegin

Eurhynchium eurang 1 1 0 0 0 fakultativ

angustirete (Broth.)

T.J.Kop.

Fissidens taxifolius fistax 1 1 0 0 0 fakultativ

Hedw.
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gyakorisag gyakorisag

Mohafajok Kod _ mt fa ordinacid ordir;éci(') ISA funkcionalis
(max.35) (max.971) ™t -fa csoport

Frullania dilatata (L.) frudil 27 118 1 1 1 specialista

Dumort.

Herzogiella seligeri hersel 1 5 0 1 0 fakultativ

(Brid.) Z.Iwats.

Homalia trichomanoides  homtri 9 21 1 1 1 specialista

(Hedw.) Brid.

Homalothecium homser 1 1 0 0 0 specialista

sericeum (Hedw.)

Schimp.

Hylocomium splendens hylspl 1 1 0 0 0 fakultativ

(Hedw.) Schimp.

Hypnum cupressiforme ~ hypcup 35 713 1 1 1 fakultativ

Hedw.

Isothecium isoalo 20 59 1 1 1 specialista

alopecuroides (Lam. ex

Dubois) Isov.

Lejeunea cavifolia lejcav 1 1 0 0 0 specialista

(Ehrh.) Lindb.

Leskea polycarpa Hedw.  lespol 2 0 0 0 specialista

Leucobryum leujun 1 0 0 0 fakultativ

Jjuniperoideum (Brid.)

Miill.Hal.

Leucodon sciuroides leusci 1 1 0 0 0 fakultativ

(Hedw.) Schwagr.

Lophocolea lophet 29 267 1 1 1 fakultativ

heterophylla (Schrad.)

Dumort.

Metzgeria furcata (L.) metfur 21 93 1 1 1 specialista

Dumort.

Neckera besseri necbes 3 3 0 0 0 specialista

(Lobarz.) Jur.

Orthotrichum affine ortaff 4 6 1 1 0 specialista

Schrad. ex Brid.

Orthotrichum ortdia 1 1 0 0 0 specialista

diaphanum Schrad. ex

Brid.

Orthotrichum lyelli ortlye 2 3 0 0 0 specialista

Hook. & Taylor

Orthotrichum pallens ortpal 10 29 1 1 1 specialista

Bruch ex Brid.

Orthotrichum speciosum  ortspe 8 10 1 1 1 specialista

Nees

Orthotrichum ortstra 16 47 1 1 1 specialista

stramineum Hornsch. ex

Brid.

Orthotrichum striatum ortstri 2 2 0 0 0 specialista

Hedw.

Plagiomnium affine plaaff 10 22 1 1 1 fakultativ

(Blandow ex Funck)

T.J.Kop.

Plagiomnium placus 7 13 1 1 1 fakultativ

cuspidatum (Hedw.)

T.J.Kop.

Plagiothecium pltcav 3 3 0 0 0 fakultativ

cavifolium (Brid.)

Z Iwats.
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gyakorisag gyakorisag

Brid.

Mohafajok Kod _ mt fa ordindcié ordinacid ISA funkcionalis
- mt - fa csoport

(max. 35) (max.971)

Plagiothecium pltden 1 4 0 0 0 fakultativ

denticulatum var.

denticulatum (Hedw.)

Schimp.

Plagiothecium pltrut 5 11 1 1 1 fakultativ

denticulatum var.

undulatum R.Ruthe ex

Geh.

Plagiothecium laetum pltlae 18 41 1 1 1 fakultativ

Schimp.

Plagiothecium nemorale  pltnem 3 5 0 1 0 fakultativ

(Mitt.) A.Jaeger

Plagiothecium pltsuc 1 1 0 0 0 fakultativ

succulentum (Wilson)

Lindb.

Platygyrium repens plarep 26 175 1 1 1 fakultativ

(Brid.) Schimp.

Pleurozium schreberi plesch 5 11 1 1 1 fakultativ

(Willd. ex Brid.) Mitt.

Pohlia nutans (Hedw.) pohnut 2 4 0 0 0 fakultativ

Lindb.

Polytrichastrum polfor 14 85 1 1 1 fakultativ

formosum (Hedw.)

G.L.Sm.

Porella platyphylla (L.)  porpla 1 1 0 0 0 specialista

Pfeiff.

Pterigynandrum ptefil 1 1 0 0 0 specialista

filiforme Hedw.

Ptilidium pulcherrimum  ptipul 3 4 0 0 0 specialista

(Weber) Vain.

Pylaisia polyantha pylpol 1 2 0 0 0 specialista

(Hedw.) Schimp.

Radula complanata (L.)  radcom 33 261 1 1 1 specialista

Dumort

Rhytidiadelphus rhytri 1 1 0 0 0 fakultativ

triquetrus (Hedw.)

Warnst.

Thuidium delicatulum thudel 6 13 1 1 1 fakultativ

(Hedw.) Schimp.

Thuidium recognitum thurec 1 1 0 0 0 fakultativ

(Hedw.) Lindb.

Thuidium tamariscinum  thutam 1 1 0 0 0 fakultativ

(Hedw.) Schimp.

Ulota crispa (Hedw.) ulocri 30 163 1 1 1 specialista
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11.2. tablazat: A kéreglak6 mohagyepek vegetacido-dinamikai folyamatainak
kisérletes elemzése c. vizsgalatban szereplé mohafajok. Kod: az Eredmények c.
fejezet abrain szerepld fajnevek hatbetis kodjai; az elsd harom betli a
nemzetségnév elsé harom betlije, a masodik harom beti a fajnév elsé harom
betlije; életmenet stratégia: Orban (1984) szerint; funkcionalis csoport: fakultativ
vagy specialista epifiton; W-érték: 0-11 fokozath skala, 0 - extrém széraz

kornyezetet jelz6 fajok, 11 - vizi kornyezetet jelz6 fajok (Orban 1984)

Mohafaj Kod ¢életmenet stratégia ndvekedési forma funkcionalis ~ W-
csoport érték
Amblystegium serpens ambser ével6 allando szovedék fakultativ 4
Brachytecium rutabulum brarut  évelo allando szovedék fakultativ 6
Brachytecium salebrosum brasal  éveld allando szovedék fakultativ 5
Brachyteciastrum velutinum  bravel  éveld alland6 szovedék fakultativ 5
Dicranum montanum dicmon  kolonista alacsony gyep specialista 5
Dicranum scoparium dicsco  éveld allando parna fakultativ 5
Dicranum viride dicvir  éveld allando parna fakultativ 5
Frullania dilatata frudil kolonista bevonat specialista 3
Homalia trichomanoides homtri  ével6 allando szovedék specialista 5
Hypnum cupressiforme hypcup éveld allando szovedék/bevonat fakultativ 3
Hypnum pallescens hyppal  ével6 allando szovedék specialista 5
Lophocolea heterophylla lophet  éveld allando bevonat fakultativ 6
Metzgeria furcata metfur  kolonista bevonat specialista 5
Ortotrichum spp. ortsp kolonista péarna specialista 2
Platygyrium repens plarep  kolonista alcsony gyep fakultativ 5
Pylaisia polyantha pylpol  éveld allando szovedék specialista 4
Radula complanata radcom hosszu életl bevonat specialista 4
vandorlo
Ulota crispa ulocri hosszu életi parna specialista 5

vandorlo
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The effect of tree species, stand structure, landscape and historical variables was studied on the species
composition, species richness and cover of epiphytic bryophyte assemblages in mixed deciduous—conif-
erous forests of Western Hungary. Stand and tree level assemblages were analyzed by ordinations and
generalized linear modeling in 35 70-110 year old stands of different management regimes.
Bryophytes showed a considerable preference to different host trees, so that stand level diversity of
bryophyte assemblages was determined mainly by tree species diversity, and their composition by tree
species composition. Cover and diversity of epiphytic bryophytes were the highest on oaks (Quercus pet-
raea and Quercus robur), and the lowest on Scotch pine (Pinus sylvestris). The presence of sapling (shrub)
layer increased, whereas a large number of medium sized trees decreased bryophyte species richness in
this study. Tree size was much less influential which is explained by the lack of large, veteran trees. Forest
management maintaining tree species diversity, structural heterogeneity and temporal continuity of the
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appropriate for these conservational purposes than shelterwood management system.
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1. Introduction

The ecology of cryptogamic epiphytes has been investigated for
long, but their conservation receives increased attention in recent
studies.

Up to the 1980s, interest was focused on: (1) the effect of host
tree species, bark factors and site conditions on epiphyte assem-
blages (Barkman, 1958; Slack, 1976; Palmer, 1986); (2) the vertical
distribution of epiphytes on trees (Barkman, 1958; Bates and
Brown, 1981; Billings and Drew, 1938; Rasmussen, 1975; Slack,
1976; Smith, 1982); (3) the functional role of epiphytic assem-
blages especially in the Pacific Northwest and tropical montane
rainforests (Pocs, 1982; Pypker et al., 2006a,b); and (4) the phyto-
sociological description of epiphytic communities (Barkman,
1958). The viewpoints expressed in the general discussion “Do
mosses see the forest or the trees?” (sensu Palmer, 1986), deter-
mined in most cases the spatial scale of the studies. Distinct assem-
blages were found on different tree species in investigations
focused on a relatively small region (like a forest stand) with rela-
tively homogeneous site conditions (Hauck and Javkhlan, 2008;
Nascimbene et al., 2009a; Szovényi et al., 2004). The situation is
best characterized by Slack (1976): “In the Adirondacks I can al-
most invariably tell the species of tree by the epiphytes”. This host

* Corresponding author. Tel.: +36 13722500/1711; fax: +36 3812188.
E-mail addresses: ykiraly@gmail.com (1. Kiraly), ope@ludens.elte.hu (P. Odor).

0006-3207/$ - see front matter © 2010 Elsevier Ltd. All rights reserved.
doi:10.1016/j.biocon.2010.05.014

preference of epiphytes was mainly explained by the different
acidity, nutrient content, humidity and physical structure of tree
species’ bark (Barkman, 1958; Smith, 1982). However, while tree
species identity is a discrete, nominal factor for epiphyte assem-
blages, the physical and chemical properties of different bark types
show continuous transitions on larger spatial and temporal scale.
These factors vary considerably even within a species depending
on site fertility, humidity, tree age and bark damages (Bates and
Brown, 1981; Boudreault et al., 2008; Gustafsson and Eriksson,
1995; Fritz and Heilmann-Clausen, 2010). In studies of different
forest types and site conditions at regional and continental scales,
the effects of climatic and edaphic factors overwhelm that of host
species (McGee and Kimmerer, 2002; Peck, 1997; Slack, 1976;
Schmitt and Slack, 1990).

Recent studies have focused more on the conservation of epi-
phytes and the anthropogenic effects on them at both stand and
landscape levels, as the effects of forest management, habitat frag-
mentation, and deterioration. Many studies comparing old-growth
and managed stands found that epiphytes are very sensitive to
management factors (Aude and Poulsen, 2000; Holz and Gradstein,
2005; McGee and Kimmerer, 2002). The size and age of the host
trees (the presence of large, mature trees) are crucial in the diver-
sity and conservation of epiphytes (Aude and Poulsen, 2000; Hazell
et al., 1998; Kuusinen and Penttinen, 1999; McGee and Kimmerer,
2002; Nascimbene et al., 2009b). There are three, not necessarily
exclusive explanations for this phenomenon: (1) a simple area
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effect, (2) the more optimal and diverse conditions of microhabitats
with age and size (e.g. changes of bark characteristics), and (3) more
time is available for dispersal limited species for colonization.

The effect of management and human land use can be mani-
fested also as fragmentation and isolation. The occurrence of spe-
cialist species with limited dispersal capacity is hindered by
unavailability of the potential substrates (Alvarenga and Porto,
2007; Kuusinen and Penttinen, 1999; Lobel et al., 2006; Snall
et al., 2003; Soderstrom and Herben, 1997).

The aim of this study was to disclose the explanatory variables
that determine cover, composition and species richness of epiphytic
bryophytes at different spatial scales in a region of deciduous-
coniferous forests in Western Hungary. Bryophyte assemblages
were separately analyzed at the tree and the stand levels. At the
stand level, tree species composition, stand structure, site condi-
tions, landscape characteristics and management history, while at
the tree level host species and tree size were analyzed as potential
explanatory variables. Facultative and obligate epiphytes were dis-
tinguished during the analyses. Moreover we present predictive
models that are applicable in forestry and nature conservation
practice.

2. Materials and methods
2.1. Study area

The investigation was carried out in the westernmost part of
Hungary, called Orség (N 46°51’-55’ and W 16°07'-23). The eleva-
tion is 250-350 m above sea level and the landscape consists of hills
and wide valleys. The mean annual temperature is 9.0-9.5 °C,
precipitation is 700-800 mm per year (Marosi and Somogyi,
1990). The bedrock is alluviated gravel mixed with loess. On hills
the most common soil types are pseudogleyic and lessivage brown
forest soils, while in valleys mire and meadow soils can be found,
the upper layers of which are acidic (pH 4.5-4.7, Szodfridt, 1969).

The forests of the hills are dominated by beech (Fagus sylvatica),
sessile and pedunculate oak (Quercus petraea and Quercus robur),
hornbeam (Carpinus betulus), Scotch pine (Pinus sylvestris) and Nor-
way spruce (Picea abies), which occur in monodominant and mixed
stands as well. The proportion of different mixing species (Betula pen-
dula, Populus tremula, Castanea sativa, Prunus avium, etc.) is high
(Timdr et al., 2002). A more detailed description of the studied stands
can be found in Tinya et al. (2009a) and Mdrialigeti et al. (2009).

Since the 12th century, the area has been characterized by
extensive farming, resulting in a shifting mosaic of arable lands,
young forests and meadows. This management led to considerable
changes of forest sites: deterioration of nutrients and acidification.
The proportion of trees with pioneer character (such as Scotch pine
and weeping birch) increased, and these secondary forests were
colonized by acidophytic herbs, shrubs and bryophytes. Currently,
two types of forest management are used: spontaneous stem
selection system resulting in uneven aged stands in private forests,
and shelterwood management system with a rotation period of
70-110 years in state forests.

2.2. Data collection

Thirty-five forest stands were selected from the stand structural
database of the Hungarian National Forest Service by stratified ran-
dom sampling representing different tree species composition and
stand structure. Further criteria of site selection were as follows:
dominant trees older than 70 years, more or less level slope,
absence of ground-water influence and spatial independence of
sites (the distance was minimum 500 m between the stands).

Stand structural variables were measured in 40 x 40 m? plots of
the stands. Circumference, species identity and height of each tree
with diameter at breast height (DBH) larger than 5 cm were re-
corded. Average diameter and length of logs thicker than 5 cm
diameter and longer than 0.5 m were recorded. Density of saplings
(tree or shrub individuals taller than 0.5 m and thinner than 5 cm
DBH) was recorded. Absolute cover of different substrates (litter,
open soil, dead wood) was visually estimated in dm? within the
plots. Light conditions were measured in 36 points at one meter
height in a systematic design within the plots by LAI-2000 Plant
Canopy Analyzer instruments and on a nearby open field (LI-COR
Inc., 1992; Tinya et al., 2009a,b). The mean and coefficient of vari-
ation of relative diffuse light were calculated. The proportion of dif-
ferent landcover types (old beech, oak, Scotch pine, Norway spruce
and mixed forests, young forests, non-forested areas) was esti-
mated around the plots (within a circle with 300 m radius) using
maps and data of Hungarian National Forest Service. Historical
data were generated based on the map of the Second Military
Survey of the Habsburg Empire from 1853 (Arcanum, 2006), the
management type of the plots and the proportion of these in their
vicinity (in the circle of 300 m radius) was estimated (Table 1).

Epiphytic bryophytes were recorded in a 30 x 30 m? plot posi-
tioned in the middle of the 40 x 40 m? plot. Every living tree with
DBH at minimum 20 cm was sampled from the bottom to 1.5 m

Table 1
Examined explanatory variables in stand level analyses. Minimum, maximum and
mean values of the variables based on the 35 studied stands.

Explanatory variable Minimum Maximum Mean

Tree species composition

Tree species richness 20 10.0 5.6

Tree species diversity (species-volume, 0.19 1.95 0.92
Shannon-diversity)

Relative volume of tree species (beech, - - -
hornbeam, oaks, Scotch pine, Norway
spruce, mixing species)

Stand structure

Mean DBH (cm) 13.6 40.6 26.3
Coefficient of variation of DBH 0.17 0.98 0.49
Density of all trees (stems/ha) 218 1318 591
Sapling density (stems/ha) 0 4706 952
Density of large trees (DBH > 50 cm) 0 56 17
(stems/ha)
Snag volume (m3/ha) 0 65 12
Log volume (m>/ha) 1 36 11
Substratum types
Cover of dead wood (m?/ha) 79 730 261
Cover of litter (m?/ha) 7815 9834 9367
Cover of mineral soil (m?/ha) 9 472 147
Light conditions
Relative diffuse light (mean) 0.6 103 29
Relative diffuse light (coefficient of 0.12 1.23 0.51
variation)

Geographical position
Geographical coordinates of longitude - - -
Geographical coordinates of latitude - - -

Landscape variables

Proportion of landcover types in the - - -
surroundings (radius = 300 m) of the
plots (old beech, oak, Scotch pine,
Norway spruce and mixed forests,
young forests, non-forested areas)

Diversity of landcover types (area of 0.11 1.86 1.11
landcover types, Shannon-diversity)

Management history

Proportion of management types in the - - -
surroundings of plots (radius = 300 m)
in 1853 (forest, meadow, arable land)

Management type of the plots in 1853 - - -
(forest, meadow, arable land)
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height. Cover of bryophyte species was estimated in dm?. Nomen-
clature follows Hill et al. (2006) for mosses and Grolle and Long
(2000) for liverworts. Additional information concerning the stud-
ied sites and other investigated organism groups are available on
the website http://ramet.elte.hu/~ramet/project/ors_erdo/index_
en.htm.

2.3. Data analysis

Relationships between bryophyte species composition and po-
tential explanatory variables were explored by indirect and direct
ordination (Podani, 2000). In stand level analysis, the estimated
cover of bryophyte species was In transformed. Species occurring
in fewer than four plots were omitted from the analysis. The exam-
ined stand level explanatory variables are listed in Table 1. The
proportion of tree species was determined based on their volumes.
Tree species diversity was expressed by Shannon index with natu-
ral logarithm based on the relative volume of species (Shannon and
Weaver, 1949). Diversity of landcover types was calculated analo-
gously. In these analyses, Quercus petraea and Quercus robur were
not distinguished (‘oaks’ in the following). Redundancy analysis
(RDA) was performed as a direct ordination, supposing approxi-
mately linear relationships between species performance and
explanatory variables (Leps and Smilauer, 2003). The explanatory
variables were standardized by standard deviation before the anal-
ysis. In direct ordinations, the explanatory variables were selected
by manual forward selection. The effect of explanatory variables
was tested by F-statistics via Monte-Carlo simulation, the number
of permutations was 1000, the accepted significance level was 0.05
(ter Braak and Smilauer, 2002). The significance of the canonical
axes was tested in a similar way. Because the longitude coordinate
had a significant effect during the selection, it was used as a covar-
iate in the final ordination.

The relationships between some selected biological variables of
bryophyte assemblages at the stand level (cover and species rich-
ness of the whole assemblage; species richness of specialist and
facultative epiphytes) and the potential explanatory variables were
analyzed by generalized linear models (Table 1; Faraway, 2005,
2006). These two functional groups were generated based on liter-
ature and field experience (Orban and Vajda, 1983; Smith, 2004).
Saxicolous bryophytes were considered as specialist epiphytes, be-
cause rocks do not appear in Orség, and saxicolous species occur
exclusively on trees (see the electronic supplement). Before build-
ing regression models, statistical pre-analyses were performed.
The distribution of the dependent and the explanatory variables
was tested for normality and if it diverged significantly from the
normal, then the data were In transformed. Correlation matrices
were calculated and scatterplots were made to explore the interre-
lationships among the explanatory variables and between the
dependent and the explanatory variables. During the pre-analysis
5-6 explanatory factors were applied to the selection procedure
of regression models. The minimal adequate model was built with
backward selection. During the selection procedure, deviance anal-
ysis with F-test (ANOVA) was applied.

Tree level species composition was analyzed by canonical corre-
spondence analysis as direct ordination using In transformed cover
data of bryophyte species. Species with frequency lower than six
and trees with bryophyte species richness lower than three were
omitted from the analysis. Because the frequency of Norway
spruce trees became very low after this reduction, Scotch pine
and Norway spruce were treated together as conifers. The ex-
plained variance by tree species, DBH and plot was analyzed by
variation partitioning (Leps and Smilauer, 2003). The significance
of the environmental variables and the whole model was tested
similarly to the plot level ordination. In the final model, the effects

of DBH and tree species on bryophyte composition were used as
explanatory variables and plot as covariable.

Bryophyte cover and species richness at the tree level were ana-
lyzed by generalized mixed models, where DBH, tree species and
their interaction were used as fixed factors and plot as random fac-
tor (Faraway, 2006). Both bryophyte cover and species richness
were In transformed before the analysis. The significance of the
models was tested by the maximum likelihood ratio method.

Multivariate analyses were carried out with Canoco for Win-
dows 4.5 (ter Braak and Smilauer, 2002), regression models with
R 2.6.2., for general mixed models the R package “Imer” was used
(The R Development Core Team, 2008; Bates, 2005). Statistica 8.0
(Statsoft, 2008) was used for descriptive statistics and correlation
analysis.

3. Results
3.1. Stand level analyses

The canonical axes of RDA explained 38.8% of total variance. The
effect of the relative volume of oaks surpassed the other explana-
tory variables, explaining 13.6% of total variance (Table 2). The first
axis (explained variance 17.1%) correlated negatively with the rel-
ative volume of oaks and positively with the density of all trees
(Fig. 1). Among the bryophytes, the two dominant facultative epi-
phyte species (Hypnum cupressiforme and Platygyrium repens) had
positive correlation with relative oak volume, and some frequent
specialist epiphyte species (Frullania dilatata, Radula complanata,
Homalia trichomanoides, Ulota crispa, Metzgeria furcata, Isothecium
alopecuroides, and Dicranum montanum) had a similar pattern.
The second axis (explained variance 10.7%) positively correlated
with the density of saplings, the average of diffuse light and the
diversity of tree species. Acidophytic facultative epiphytes had
high positive scores on the second axis (Dicranum scoparium, Poly-
trichum formosum, Plagiothecium laetum, Pleurozium schreberi, and
Lophocolea heterophylla), they were affected mainly by the density
of saplings and the diversity of tree species. Some facultative epi-
phytes with intermediate cover (Plagiomnium affine, Brachythecia-
strum velutinum, Thuidium delicatulum, and Amblystegium serpens)
correlated positively with the average of diffuse light.

Considering the regression models (Table 3), the cover of bryo-
phytes increased mainly with the relative volume of oaks, which
explained 65.0% of total variance. The density of all trees showed
a far less important, negative effect. The model explained 70.6%
of the total variance. Species richness increased with density of
saplings and diversity of tree species, but decreased with density
of all trees. All the three explanatory factors had almost the same
importance in the model, which explained 51.6% of total variance.
Considering species richness of specialist epiphytes, only two sig-
nificant explanatory factors were found: the relative volume of
Scotch pine had a large negative effect, while all trees density
had a marginally significant negative effect. The model explained

Table 2

Significant explanatory variables of the redundancy analysis at the stand level. 38.8%
of the total variance was explained. Variance %: percentage of the explained variance
by the explanatory factors within the RDA (Test: F-statistics).

Explanatory variables Variance % F-value, significance
Relative oak volume 13.6 519"
All trees density 8.8 362"
Sapling density 7.6 335"
Light average 5.1 234"
Tree species diversity 4.0 1.91°
* p<0.05.
* p<0.01.
“** p<0.001.
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Fig. 1. Redundancy analysis of species composition at the stand level, the first and second axes are indicated. Explained variance of the canonical axes was 39.1% (first 17.1%,
second 10.7%). Codes of bryophyte species consist of the first three letters of the genus and the species names (see the electronic supplement). For explanatory variables, see

Table 1.

Table 3

Significant explanatory variables in the stand level regression models. R?: adjusted
coefficient of determination, it showed the explained proportion of total variance by
the model. Estimate: the parameter of the variable in the regression equation.
Variance %: percentage of the explained variance by the explanatory factor within the
model. For the estimation of the significance of the variables and the models F-
statistics were used.

Explanatory variables Estimate Variance %

Cover of bryophytes; R? = 0.706

F-values, significance

Relative oak volume +67.128  65.0 75.45""
All trees density —25281 74 8.54™
Species richness of bryophytes; R? = 0.516
Sapling density +2378 229 16.06""
Tree species diversity +1.820 18.1 12.70™
All trees density -1.927 15.0 10.54"
Species richness of specialist epiphytes; R? = 0.354
Scotch pine relative volume ~ —0.599  26.3 13.60""
All trees density -1.095 118 6.09
Species richness of facultative epiphytes; RZ = 0.513
Sapling density +0.272 289 2023
Tree species diversity +0.213 253 17.66™
" p<0.05.
* p<0.01.
** p<0.001.

35.4% of the total variance. Species richness of facultative epi-
phytes was raised by two significant factors with the same impor-
tance: density of saplings and diversity of tree species (model
explaining 51.3% of the total variance).

3.2. Tree level analyses

Among the surveyed trees (1052), 514 fulfilled the criteria of
ordinations. The three tree level explanatory variables (plot, tree
species and DBH) explained 27.1% of the variance (F=4.65,
p <0.001, Fig. 2). Although all factors were significant, plot ex-
plained the largest part of the variance (16.4%, F=3.25,

p<0.001), the effect of tree species was intermediate (5.8%,
F=9.47, p <0.001), while the variance explained by DBH was mar-
ginal (0.4%, F=2.49, p < 0.001). The interactions between variables
were weak, except the tree species — plot interaction (4.1%).

Using plot as a covariate, the general effect of tree species and
tree size explained 6.2% of the total variance (Fig. 3, F=8.09,
p <0.001). Most of the species preferred oaks, especially large oaks.
This tree maintained a species-rich bryophyte assemblage includ-
ing facultative (e.g. Brachytheciastrum velutinum, Plagiomnium af-
fine, and Platygyrium repens) and specialist (e.g. Homalia
trichomanoides, Metzgeria furcata, Isothecium alopecuriodes, Radula
complanata, and Frullania dilatata) epiphytes. Most of the species
avoided coniferous trees except the epixylic Lophocolea heterophy-
lla. Some small cushion forming specialist epiphytic mosses such
as Orthotrichum spp., and Ulota crispa preferred beech and horn-
beam to other host tree species.

Considering the regression models, the tree species was the
most determinant factor for tree level bryophyte cover, over-
whelming the effect of tree size and plots (Table 4). There was a
relatively high cover on oak trees (between 30% and 50%, depend-
ing on tree size), while the cover on coniferous trees was practi-
cally zero (Fig. 4a). The modeled cover on beech was 5-8%, a bit
lower than on hornbeam and other mixing species.

Similarly to cover, tree level species richness of bryophytes was
also determined mainly by the tree species, although the effects of
tree size and plot were more considerable than for cover (Table 4).
Species richness on conifers was low (about 1.2) independently of
the size of the trees (Fig. 4b). Species richness was higher on oak
(between 3 and 5) than on beech and other mixing species (be-
tween 2 and 3.5). DBH had a more important effect on hornbeam
than on other species.

4. Discussion

Species composition, cover and diversity of epiphytic bryo-
phytes at both stand and tree levels were determined mainly by
the host species; especially oaks were influential for the diversity
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Fig. 2. Result of variation partitioning at the tree level explanatory variables. 27.1%
of the total variance was explained (canonical correspondence analysis; Test:
F-statistics F=4.20; p <0.001). Numbers on figure mean the percentage of the
explained variance by the explanatory variables and their interactions. DBH:
diameter at breast height.

of epiphytes. A possible interpretation of this is that the mesotro-
phic, wrinkle-rich bark structure of oaks offers many shady, wind-
proof and moist microhabitats, where bryophyte propagules can
easily adhere to, while they are washed off by the rainfall from
the trees of smooth bark (Barkman, 1958; Ranius et al., 2008). Fur-
thermore, soil granules can adhere to wrinkles, which promote the
colonization of facultative epiphytes such as Plagiothecium spp. and
Plagiomnium spp. (Billings and Drew, 1938). Besides, oaks have a
relatively open canopy system which allows much light of forest
floor, which is also important for epiphytes. On the contrary, on
Scotch pine a similarly emergent, but negative preference oc-
curred, especially in the tree-level analysis. Scotch pine has dry,
acidic, oligotrophic bark with loose flaked surface that is not appro-
priate for a permanent bryophyte cover (Barkman, 1958).

Table 4

Mixed effect regression models for tree level bryophyte cover and species richness as
dependent variables; tree species, diameter at breast height (DBH) and their
interaction as fixed factors; and plot as random factor. The effect of the factors was
tested by maximum likelihood ratio method using the Chi? distribution for the
estimation of significance. df: degrees of freedom.

Log ratio df p
Cover of bryophytes
Fixed factors 1228.2 9
Tree species 1201.5 4 "
DBH 17.0 1 "
Interaction 19.8 4 "
Random factor
Plot 205.9 1 -
Species richness of bryophytes
Fixed factors 392.1 9 -
Tree species 3423 4 -
DBH 32.7 1 "
Interaction 19.6 4
Random factor
Plot 281.3 1 -
" p<0.001.

Tree species diversity significantly increased stand level species
richness of epiphytes. This result seems to be related to the high
host specificity of bryophytes. Therefore, stands with diverse tree
species composition support variable epiphytic assemblages
(Szovényi et al., 2004; Peck, 1997; Peck et al., 1995; McGee and
Kimmerer, 2002; Berg et al., 2002; Cleavitt et al., 2009). In the stud-
ied region, the bryophyte diversity on beech was lower than on
oaks, however, it had a characteristic species composition because
many specialist epiphytes (Ulota crispa, many Orthotrichum spp.)
preferred beech. Therefore, the co-occurrence of large oak and
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Fig. 3. Canonical correspondence analysis of species at the tree level. Tree species (as a factor of five levels) and DBH (diameter at breast height) were applied as explanatory
variables and plots as covariables. Explained variance of the model was 6.2% (first axis 3.4%, second 1.8%). Codes of bryophyte species consist of the first three letters of the

genus and the species names (see the electronic supplement).



2068
ag- -
IR
. o
= e
|
o
1
[+
z M
[&] -
87 H
B
P_ .
o
o
T T T T T
20 30 40 50 60

DBH (cm)

1. Kirdly, P. Odor/Biological Conservation 143 (2010) 2063-2069

b « -
0
- .
2
@ Y
=
£~
L
= o -
w
3
o
g ..
w
C
e
T T T T T
20 a0 40 50 60

DBH (cm)

Fig. 4. Model estimation of tree level bryophyte cover: (a) and species richness, (b) depending on diameter at breast height (DBH as X axis) and tree species (marked by
different lines and letters). C: conifers (including Scotch pine and Norway spruce), B: beech, H: hornbeam, M: other mixing tree species, O: oaks (including sessile and

pedunculate oak).

beech trees within a stand can considerably increase the stand le-
vel diversity of epiphytes (Berg et al., 2002).

Several studies agreed that among the stand structural charac-
teristics the occurrence of old, big trees is one of the most determi-
nant variables in the diversity of epiphyte assemblages (Aude and
Poulsen, 2000; Rose, 1992; Moe and Botnen, 1997; Fritz et al.,
2008; Lie et al., 2009). The relatively low impact of tree size in this
study does not question its biological importance; it can be ex-
plained more readily by data structure (95% of the studied trees be-
longed to the 20-50 cm DBH range) and the lack of veteran trees
because of the intensive management. We can suppose that if more
extremely large, veteran trees occur in these forests the stand level
diversity of epiphytic bryophytes would considerably increase.

Density of all trees had a considerable negative effect at the
stand level on species composition, richness and cover. It could
have many complex indirect effects on epiphytic assemblages,
however, its practical advantage is that it is very simple to measure
or estimate. The high values of this variable mean that the propor-
tion of small trees (DBH larger than 5 cm) is high. The most com-
mon species in this size category is hornbeam whose secondary
canopy layer can create very shaded conditions in the studied zone
of epiphytes (on trunks below 1.5 m), without increasing air
humidity (compared with sapling density, see below). In many for-
est types, light turned out to be an important factor for epiphytic
bryophytes (Aude and Poulsen, 2000; Bardat and Aubert, 2007;
Coote et al., 2007; Hosokawa and Odani, 1957; Moe and Botnen,
1997). In this region terrestrial bryophytes showed much stronger
positive correlations with light than epixylic and epiphytic ones,
light proved to be more determinant a factor for ground floor
assemblages than for epiphytes (Marialigeti et al., 2009; Tinya
et al., 2009a).

Density of saplings raised epiphytic species richness, and had a
considerable effect on species composition. Many studies empha-
sized the importance of shrub and sapling layer for epiphytic bry-
ophytes, which can create a stable and humid microclimate by
decreasing the effect of wind and desiccation (Aude and Poulsen,
2000; Gustafsson et al., 1992). Its positive effect on air humidity
can overwhelm its negative influence by decreasing light for epi-
phytic and terrestrial bryophytes.

Although landscape and historical factors were analyzed in the
model selections, they did not turn out as significant factors for
epiphytic bryophytes. The forest cover in the studied region is high,
the stands are not isolated, and the most common tree species

show a fine grained mixture within the stands. It is supposed that
dispersal limitation of the species influences their spatial distribu-
tion in the studied region less than in more fragmented landscapes
of Western and Northern Europe (Lobel et al., 2006; Sndll et al.,
2003, 2004; Rose, 1992). Temporal forest continuity is heteroge-
neous in the studied region. Based on a military map from 1853,
a considerable part of the studied stands was arable land or mea-
dow at that time, while others had longer continuity. However,
based on studies of Fritz et al. (2008) and Rose (1992), epiphytic
bryophytes seem to be less sensitive to forest continuity than
lichens.

5. Conclusions

In the studied region, epiphytic bryophytes showed consider-
able preference to different host trees, so that plot level diversity
of this assemblage was determined mainly by tree species diver-
sity; especially oaks had emergent importance of the species
richness and cover of epiphytes. Besides, stand structural heteroge-
neity and presence of sapling (shrub) layer increased, while large
numbers of medium sized trees decreased the diversity of this
organism group. On this basis, tree selection management, which
is traditionally applied by local farmers in this region, can maintain
more optimal conditions for epiphytic bryophytes, than the shel-
terwood management of state forest companies. The latter man-
agement type decreases both tree species diversity and structural
complexity of the stands.
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Abstract The effect of management related factors on species richness of epiphytic
bryophytes and lichens was studied in managed deciduous-coniferous mixed forests in
Western-Hungary. At the stand level, the potential explanatory variables were tree species
composition, stand structure, microclimate and light conditions, landscape and historical
variables; while at tree level host tree species, tree size and light were studied. Species
richness of the two epiphyte groups was positively correlated. Both for lichen and bryo-
phyte plot level richness, the composition and diversity of tree species and the abundance
of shrub layer were the most influential positive factors. Besides, for bryophytes the
presence of large trees, while for lichens amount and heterogeneity of light were important.
Tree level richness was mainly determined by host tree species for both groups. For
bryophytes oaks, while for lichens oaks and hornbeam turned out the most favourable
hosts. Tree size generally increased tree level species richness, except on pine for bryo-
phytes and on hornbeam for lichens. The key variables for epiphytic diversity of the region
were directly influenced by recent forest management; historical and landscape variables
were not influential. Forest management oriented to the conservation of epiphytes should
focus on: (i) the maintenance of tree species diversity in mixed stands; (ii) increment the
proportion of deciduous trees (mainly oaks); (iii) conserving large trees within the stands;
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(iv) providing the presence of shrub and regeneration layer; (v) creating heterogeneous
light conditions. For these purposes tree selection and selective cutting management seem
more appropriate than shelterwood system.

Keywords Stand structure - Tree size - Host preference - Microclimate - Light - Diversity

Abbreviations
DBH Diameter at breast height
SD Standard deviation

Introduction

Forest management considerably influences the diversity and composition of forest
dwelling organisms (Bengtsson et al. 2000; Paillet et al. 2010; Peterken 1996) by a
direct control on many stand scale conditions such as tree species composition, size
distribution of trees, vertical structure, canopy closure, microclimate, dead wood
availability and forest continuity. Many studies across different management regimes
proved that epiphytic bryophytes and lichens are among the most sensitive components
of the forest biota to management induced effects (Aude and Poulsen 2000; Bardat and
Aubert 2007; Berg et al. 2002; Nascimbene et al. 2007; Rose 1992; Vanderpoorten
et al. 2004). Epiphytic species directly exploit trees as living habitat and therefore tree
species composition of stands considerably determines the epiphytic assemblages
(McGee and Kimmerer 2002). Many species have preferences to host trees, charac-
terized by different physical and chemical bark conditions (Barkman 1958; Jiiriado
et al. 2009). More optimal bark conditions of broad-leaved trees (e.g. aspen) explain
their importance in the epiphytic diversity of boreal forests (Kuusinen and Penttinen
1999). Tree size and age are also crucial stand level factors for epiphytic diversity
(Fritz et al. 2008a; Lie et al. 2009). Over-mature trees host more diverse epiphyte
assemblages and many species are significantly associated to them (McGee and Kim-
merer 2002; Nascimbene et al. 2009a). Beside the simple area effect, this pattern is also
explained by higher habitat (bark) diversity of old trees (Barkman 1958), and by the
elongated colonization time, which is crucial for dispersal limited species (Fritz et al.
2008a). During the ageing of trees a directional compositional change (succession) is
observed in epiphytic vegetation, which is influenced by deterministic (e.g. changing
bark conditions) and stochastic factors (Barkman 1958, Peck and Frelich 2008). The
third important group of stand level variables influenced by management are micro-
climate (air humidity and temperature) and light conditions, which can considerably
modify the host and size related effects (Hauck and Javkhlan 2008; Mazimpaka et al.
2010; Ranius et al. 2008).

However, on coarser spatial and temporal scales, other drivers are crucial in the com-
position of epiphytic communities, as macro-climatic conditions (Bates et al. 2004; Marini
et al. 2011), elevation (Berryman and McCune 2006), landscape level forest continuity
(Snill et al. 2004) and historical factors (Berg et al. 2002; Rose 1992). Unfortunately, the
separation of the importance of different factors acting at different spatial levels is not
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obvious, because most studies focused on one definite spatial scale (as tree, stand, land-
scape or continent related factors).

Despite the fact that epiphytic bryophytes and lichens occupy the same physical space,
interact each other and are potentially limited by the same environmental conditions, only
few studies compared their environmental limitations and interactions. Beside the many
similarities (host preference, tree size and age effects, fragmentation effects), lichen
assemblages are supposed to be more limited by light and less sensitive to desiccation than
bryophytes (Gustafsson and Eriksson 1995; Ranius et al. 2008).

This study investigated the influence of potential environmental factors on epiphytic
bryophyte and lichen species richness at different spatial scales (stand and tree level) in
managed Central-European mixed forests. At stand level, tree species composition, stand
structure, light and microclimate conditions, landscape characteristics and management
history, while at tree level host species, tree size and light conditions were tested as
potential explanatory variables. At stand level, specialist epiphytic bryophytes and forest
specialist lichens were distinguished as functional groups. Beside the general exploration
of the relationships between environmental factors and epiphyte richness, this study aimed
at improving forest biodiversity conservation of the studied region.

Materials and methods

Study area

The study area is in Orség National Park (N 46°51'=55' and W 16°07'-23') at the west-
ernmost part of Hungary (Fig. 1). The annual mean temperature is 9.0-9.5 °C, the pre-
cipitation is 700—800 mm. The elevation is between 250-350 m, the landscape is divided
into hills and wide valleys (D6vényi 2010). The bedrock consists of alluviated gravel and
loess. On hills, the most common soil types are pseudogleyic and lessivage brown forest
soils, while in valleys mire and meadow soils with an acidic upper layer can be found. The
soil of forests is acidic and nutrient poor (0-30 cm, pH 4.3, carbon 3.09 %, nitrogen
0.12 %, A. Bidl6 pers. comm.).

Fig. 1 Geographical position of the studied area a grey rectangle and the studied plots, b represented by
black dots, built-up areas are grey
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The vegetation is dominated by beech (Fagus sylvatica), sessile and pedunculate oak
(Quercus petraea and Q. robur), hornbeam (Carpinus betulus), Scots pine (Pinus sylves-
tris) and Norway spruce (Picea abies), forming monodominant and mixed stands as well.
The proportion of different mixing tree species (Betula pendula, Populus tremula,
Castanea sativa, Prunus avium, etc.) is relatively high (Timar et al. 2002).

Most of the original forests of the region were cut in the middle ages and in the
secondary stands the proportion of pioneer tree species (such as P. sylvestris and B.
pendula) and the cover of acidofrequent herbs, bryophytes and lichens increased. Special
cultivation forms as ridging on arable lands and litter collection in forests contributed to
the leaching and acidification of the soil. The landscape is still determined by historical
processes, however, the traditional cultivation forms are given up, and this leaded to the
increase of deciduous trees and mesophytic herbs in forests. Nowadays, the largest part of

the érség National Park (as all National Parks in Hungary) is managed harmonizing timber
production and conservation purposes. In private forests spontaneous stem selection system
resulting in uneven aged stands, while in state forests shelterwood silvicultural system with
a rotation period of 70-110 years are applied (Timar et al. 2002).

Data collection

Thirty-five stands were selected by stratified random sampling from the database of the
Hungarian National Forest Service (Fig. 1). Preliminary inclusion criteria of site selection
were as follows: dominant trees older than 70 years, more or less level slope, absence of
ground-water influence and spatial independence of sites (the distance was minimum
500 m between the stands). Because we wanted to represent the characteristic tree species
combinations of the region the compartments of the database were grouped according to
tree species combination types and the studied plots were randomly selected within the
groups.

Within each stand, a 40 x 40 m plot was pointed out for stand structural measurements.
Geographical position, circumference, species identity, height, height of crown base and
crown projection were measured of each tree with diameter at breast height (DBH) larger
than 5 cm. Average diameter and length of logs thicker than 5 cm diameter and longer than
0.5 m were recorded. Density of sapling species (tree or shrub individuals taller than 0.5 m
and thinner than 5 cm DBH) was recorded. Relative light conditions (percentage of above
canopy total light) was modelled in 36 systematically arranged points at 1.3 m height by
tRAYcy model (Brunner 1998) using tree position and size data (Tinya et al. 2009a). For
tree level analyses, the light conditions in the position of each tree individuals were
modelled also by the tRAYcy model predicting relative light values for the position of trees
at 1.0 m height. Air humidity and temperature were measured in the middle of the plots at
1.3 m height using Voltcraft DL-120 TH data loggers in 24 h measurements with 5 min
recording frequency. The measurements of all plots were carried out within a five days
period. During this period two reference plots were measured permanently. Eight tem-
perature and air humidity measurements were carried out during three vegetation periods
(2009 June, October; 2010 June, August, September, October; 2011 March, May). Geo-
graphical position of the plots was given in meters based on the Hungarian Geographical
Projection (EOV). As landscape variables, proportion of forests (stand age older than
20 yr), clearcuts (stand age younger than 20 yr) and non-forested areas (settlements,
meadows, arable lands) was estimated around the plots within a circle with 300 m radius,
using maps and data of the Hungarian National Forest Service. Data on management
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history were generated based on the map of the Second Military Survey of the Habsburg
Empire from 1853 (Arcanum 2006). The existence of forest in the plots was registered (as
binary variable) and the proportion of forested area in the historical landscape (in the circle
of 300 m radius) was calculated.

Epiphytic bryophytes and lichens were recorded in 30 x 30 m plots positioned in the
middle of the 40 x 40 m plots. The occurrence of bryophyte and lichen species was
recorded in every living tree with minimum 20 cm DBH from the base to 1.5 m height.
The nomenclature followed Hill et al. (2006) for mosses, Grolle and Long (2000) for
liverworts and Nimis and Martellos (2003) for lichens.

Data analyses

At stand level, general linear regression models were built to explore relationships between
epiphyte richness and potential explanatory variables (Faraway 2005). As response vari-
ables we considered the total number of species of both bryophytes and lichens and the
species richness of two functional groups: one including specialist epiphytic bryophytes
(Orban and Vajda 1983; Smith 2004) and one including lichens mainly related to forest
habitats (forest specialists) according to their ecological requirements (Nimis and Mar-
tellos 2008). Saxicolous bryophytes were ranked among specialist epiphytes, because rocks
lack in the region, and saxicolous species occur exclusively on trees (Online Resource
Table 2).

The measured and derived explanatory variables are listed in Table 1. The proportion of
tree species was expressed based on their volumes. Volumes of trees were calculated by
species specific equations from DBH and height variables (Sopp and Kolozs 2000). Q.
petraea, Q. robur and Q. cerris. were merged as oaks, rare tree species were merged as
mixing trees. Tree species diversity was expressed by Shannon index with natural loga-
rithm based on the relative volume of species (Shannon and Weaver 1949). Diversity of
landscape elements was calculated in the same way. Plot level light conditions were
expressed as the mean and standard deviation of relative light using the 36 measurements.
Because these two variables were strongly correlated, a linear regression was used between
standard deviation as dependent and mean as explanatory variables. The residuals of
standard deviation were used during the modelling as descriptor of light heterogeneity
independent from the mean. For air humidity and temperature, differences were calculated
from the two reference plots. Relative daily mean and range values were expressed for both
variables and averaged over the eight measurements. Some explanatory variables (pro-
portion of tree species, light variables) were In transformed before the analysis. All vari-
ables were standardized (zero mean, one standard deviation).

Before modelling, preliminary selection and data exploration were performed. The
dependent variables satisfied the normality condition and were not transformed. Pairwise
correlation analyses and graphical explorations were carried out between the dependent
variables and potential explanatory variables. Inter-correlations among explanatory vari-
ables were also checked. Only those explanatory variables were included to linear model
selection that significantly correlated with the dependent variables, had homogenous
scatter plots with it, and their inter-correlations with other explanatory variables were low
(the absolute values of the correlation coefficients were lower than 0.35). After the pre-
liminary selection, 5—8 explanatory variables got into the selection procedure of regression
models. The minimal adequate model was built with backward elimination using deviance
analysis with F-test (ANOVA). Second order interactions were also considered. After
modelling, the normality and variance homogeneity of residuals were checked.
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Table 1 Explanatory variables of stand level analyses and their minimum, maximum and mean values
based on the 35 studied plots

Explanatory variable Minimum Maximum Mean

Tree species composition
Tree species richness 2.0 10.0 5.6
Tree species diversity (species-volume Shannon-diversity) 0.19 1.95 0.92
Relative volume of tree species (beech, hornbeam, oaks, Scotch pine, - - -
mixing species)

Stand structure

Mean DBH (cm) 13.6 40.6 26.3
Coefficient of variation of DBH 0.2 1.0 0.5
Tree density (stems/ha) 218.7 1318.7 591.2
Shrub density (stems/ha) 0.00 4706.2 952.2
Big tree density (DBH > 50 cm, stems/ha) 0.0 56.2 17.3
Basal area (m’/ha) 24.1 49.7 342
Snag volume (m*/ha) 0.0 64.6 12.1
Log volume (m*/ha) 1.2 35.6 10.8
Light conditions
Mean relative light (%) 4.8 40.3 16.0
Standard deviation of relative light 0.7 15.2 39
Microclimate
Temperature difference (K) —-0.9 0.7 —0.1
Temperature range difference (K) —-0.4 2.5 0.9
Air humidity difference (%) —1.8 33 0.8
Air humidity range difference (%) —-23 6.6 1.9

Geographical position
EOV (Hungarian Geographical Projection) coordinates of longitude and — - -
latitude (m)

Landscape variables

Proportion of landscape elements (%, forests, clearcuts, non-forested 56.9 100.0 89.8
areas)”
Diversity of landscape elements 0.11 1.86 1.11

Management history (in the 19th century)
Proportion of forest in the landscape (%) 24.0 100.0 76.6

Plot was a forest (binary) - - _

DBH diameter at breast height
? The values are the percentage of forests

At tree level, species richness of bryophytes and lichens were analyzed by general linear
mixed models (Zuur et al. 2009). The dependent variables were In transformed. The fixed
effects were tree species (beech, pine, hornbeam, oak, mixing species), DBH and tree level
relative light; plot was applied as random factor. Full models included all interaction terms.
Fixed effect selection was made by maximum likelihood method; random effect was tested
by restricted maximum likelihood method (Faraway 2006).

In all the models, trees without lichens or bryophytes were also included. Data analyses
were carried out by R 2.14.0 (The R Development Core Team 2011) and by the R package
“nlme” (Pinheiro et al. 2011).
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Results
Stand level analyses

Sixty bryophyte and forty-four lichen species were recorded in 35 plots on 971 trees
(Online Resource). From the 971 studied tree individuals 225 were beech, 344 pine, 324
oak, 56 hornbeam and 22 mixing tree species. For bryophytes the mean stand level species
richness was 14.0 £ 5.0 (SD, standard deviation), the range was 5-27, while for lichens
the mean was 9.8 £ 3.7(SD), the range was 3-20. Bryophyte and lichen richness were
significantly positively correlated to each other (r = 0.39, p = 0.019, df = 34). Twenty-
five specialist epiphytic bryophytes (the mean was 6.7 £ 2.5 (SD), the range was 1-11)
and twenty forest specialist lichens (the mean was 5.2 £+ 2.2 (SD), the range was 2-11)
were found. The correlation between the species richness of specialist epiphytic bryophytes
and forest specialist lichens was not significant (r = 0.08, p = 0.627, df = 34).

Considering the regression models (Table 2), for bryophyte species richness stand
structure was determinant: shrub density and tree species diversity were the most important
positive factors, while tree density with a negative effect and big trees with a positive one
were far less important; the model explained 54 % of the total variance. These variables
significantly correlated with bryophyte species richness, the absolute values of correlation
coefficients were higher than 0.4 (Fig. 2). Air humidity was also significantly correlated
with bryophyte species richness (Fig. 2, r = 0.42), however, it was excluded during the
model selection. As an alternative model air humidity could be used instead of shrub
density, the two variables were slightly inter-correlated (r = 0.36, p = 0.034). Because of
higher R” and better model diagnostics, shrub density was used in the final model. For
lichens, the proportion of oaks and shrub density were the most determinant factors
accounting for 50 % of the total variance (Table 2). The interaction between these two
factors had a negative influence in the model, so the positive effect of shrub layer was less
important in oak dominated stands than in other stand types. High temperature range and
the amount and heterogeneity of light also increased lichen species richness. The model
had high predictive power, R? was 0.68.

The visual interpretation of these relationships showed, that shrub density was a key
variable for the species richness of both organism groups (Fig. 2). However, for other
variables their responses were different: for epiphytic bryophytes big tree density, tree
species diversity and air humidity had higher importance, for lichens oak proportion and
light were more determinant (Fig. 2). In the model for specialist bryophytes, mean DBH
was the most determinant variable, pine proportion had a negative effect, but the positive
effect of DBH was more pronounced in pine dominated stands than in other stand types
(positive interaction, Table 2). The model explained 41 % of the total variance. Forest
specialist lichens were positively determined by the amount and heterogeneity of light and
tree species diversity (the model explained 45 % of the total variance). Generally, the R* of
the models for specialist groups were lower than for general species richness.

Tree level analyses
Mean tree level species richness was 2.9 £ 2.1 (SD) for bryophytes and 2.2 4+ 1.5 (SD) for
lichens. For bryophytes oak, for lichens oak and hornbeam were the most species rich hosts

(Fig. 3). Correlation between tree level species richness of bryophytes and lichens was
0.34 (p < 0.001).
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Table 2 Significant explanatory variables in the stand level regression models for species richness

Explanatory variables Estimate Variance % F-values

Bryophyte R> = 0.54, F(4,30) = 10.81%%*

Shrub density 2.2432 23.43 17.16%%*

Tree species diversity 1.7725 18.35 13.44 %%

Tree density —1.7202 10.52 7.71%*

Big tree density 1.0029 6.74 4.94%
Lichens R? = 0.68, F(6,28) = 13.06***

Oak proportion 1.2341 20.05 21.32%%%

Shrub density 1.0348 19.98 21.25%%%*

Temperature range difference 1.1628 13.1 17.66%**

Oak proportion: shrub density —1.3548 10.99 11.69%*

Standard deviation of relative light 0.8006 6.95 7.39%

Mean relative light 1.0029 4.76 5.06*
Specialist bryophytes R? = 0.41, F(3,31) = 9.02%%

Mean DBH 1.3174 26.05 26.05%#*
Pine proportion —0.0791 8.46 8.46*
DBH: pine proportion 1.0984 12.10 12.10%

Forest specialist lichens R? = 0.45, F(3,31) = 10.12%**

Standard deviation of relative light 1.0786 22.67 13.971%**

Tree species diversity 1.0307 18.57 11.39%*

Mean relative light 0.9593 8.23 5.05*

R?: adjusted coefficient of determination; estimate: the parameter of the variable in the regression equation;
variance %: percentage of the explained variance by the explanatory variable within the model; F-statistics
were used to estimate the significance of the variables and the models

DBH diameter at breast height
Significance levels are indicated by stars: * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001

Tree species was the most determinant factor for both bryophytes and lichens
(Table 3; Fig. 4). The effect of plot (random factor) was also considerable in both cases.
The amount of light and DBH had a quite strong effect for lichens, while in case of
bryophytes they were far less important (Table 3). The highest bryophyte species rich-
ness was predicted for oaks (between 3 and 5), the lowest (hardly more than 1) for pine
(Fig. 4). Tree size effect was strong on every broad-leaved species (the most important
on hornbeam), while on conifers size effect was not found. Light effect was strong on
beech and mixing tree species, while bryophyte species richness on oak, pine and
hornbeam was independent from light conditions. For lichens, hornbeam was the species-
richest tree, however contrary to other tree species, its richness was not influenced by tree
size and light.

Discussion
In our managed forests epiphytic bryophyte and lichen richness are influenced by similar

environmental factors mainly related to tree species composition, stand structure and
microclimate. However, while tree species composition is strongly influential for both
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Fig. 2 Correlations of bryophyte (B) and lichen (L) species richness between some selected explanatory
variables, indicated as columns. Vertical axes: species richness values; horizontal axes: standardized values
of the explanatory variables. r represents the correlation coefficients (n = 35); their significance is indicated
by stars: ns non-significant; *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001

groups, bryophytes proved to be more sensitive than lichens to forest structure and air
humidity and lichens were more to light conditions sensitive than bryophytes. Historical
and landscape factors were not influential.
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Fig. 3 Tree level species richness of bryophytes and lichens on different tree species. Points are the means,
whiskers are the standard deviations. Solid lines are general means, dashed lines are general standard
deviations

Table 3 Mixed effect regression models for tree level bryophyte and lichen species richness as dependent
variables

Log.ratio
Bryophytes Lichens
Fixed effects 364.32%** (100 %) 264.94%** (100 %)
Tree species 295.94%%* (81.2 %) 169.18*** (63.9 %)
DBH 22.86%%* (6.3 %) 47.37%%* (17.9 %)
Relative light 5.19% (1.4 %) 60.96%** (23.0 %)
Tree species: DBH 14.84%* (4.1 %) 12.39* (4.7 %)
Tree: light 12.60* (3.5 %) 9.15™ (3.5 %)
Random factor (plot) 347.46%** 246.06%**

Explanatory variables were tree species, relative light and their interactions as fixed factors; and plot as
random factor. Fixed effect selection was made by maximum likelihood method (ML), random effect was
tested by restricted maximum likelihood method (REML) using the Chi? distribution for the estimation of
significance. For comparison the log.ratio (log-likelihood ratio) of the explanatory variables within fixed
effect was explained as percentage

DBH diameter at breast height
Significance levels were indicated by stars: ns non-significant; * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001

Tree species composition and host tree species

The positive correspondence between the diversity of trees and epiphytes is a general
phenomenon in the forests of the temperate zone (McGee and Kimmerer 2002; Nascim-
bene et al. 2009b). In our stands, tree species diversity greatly improved epiphyte richness.
Deciduous trees are generally species richer than coniferous and their presence in conifer
dominated stands is a key factor for epiphyte richness (Cleavitt et al. 2009; Gustafsson and
Eriksson 1995; Kuusinen and Penttinen 1999).
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Fig. 4 Predicted tree level species richness values of bryophytes and lichens (in columns) using tree
species, DBH (top figures) and relative light (bottom figures) as explanatory variables. For DBH effect light,
for light effect DBH was fixed at their median values. Tree species are indicated by different line types and
text. For hornbeam and mixing trees the range of diameter was lower than for other trees, because the
abundance of larger individuals is low in the studied region

This result is also corroborated by tree level analyses that emphasize the importance of
tree species reflecting the strong host preference of epiphytes (Berg et al. 2002; Kiraly and
Odor 2010; Slack 1976; Sz6vényi et al. 2004). Host preference is driven by bark texture,
chemistry, water and nutrient supply of different tree species (Barkman 1958; Hauck and
Javkhlan 2008). The mesotrophic, wrinkle-rich bark of oaks provides wind-proof, moist
microhabitats suitable for both epiphyte groups. On this tree species, bryophytes may
establish huge populations with high cover values that are often overgrown by large lobed
foliose lichens. Epiphytes on the smoother bark of beech and hornbeam are more exposed
to hardships of environment (e.g. stemflows, sun exposure, desiccating winds). However, it
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is noteworthy that hornbeam is relevant for lichen richness, mainly hosting crustose species
that may be favoured because of the lack of competition with bryophytes and foliose
lichens (Ranius et al. 2008). Conifers (especially pine) are colonized only by a few species.
The bark of pine is very acidic, and its loose flaked surface hinders the establishment and
growth of epiphytes. Moreover, pine minimizes the lead of rainwater to the trunk creating
very dry conditions unsuitable for bryophytes and lichens (Barkman 1958).

Stand structure and tree size

In general, both bryophytes and lichens are sensitive to stand structure and tree size (Fritz
et al. 2008a; McGee and Kimmerer 2002). However, in our study this group of environ-
mental factors was relevant especially for bryophytes, while it had a weaker effect on
lichens. In particular, the positive effect of the shrub layer for bryophytes can be explained
in term of local humidity (Gustafsson and Eriksson 1995; Ranius et al. 2008), providing
shaded conditions that protect bryophytes from wind and desiccation (Thomas et al. 2001).
This factor positively influences also lichen richness, although lichen diversity was not
clearly related to air humidity. The importance of the shrub layer for lichens is higher
under less favourable situations where it may mitigate the dryer condition of the bark.
Where light is not a limiting factor the positive effect of the shrub layer may override the
potential negative effect of shading (Aude and Poulsen 2000).

Density of big trees was also a significant explanatory variable for bryophyte species
richness. Large trees with cracked, decayed bark and deeper bark fissures have a variety of
microhabitats, and provide longer colonization and successional time for dispersal limited
species (Fritz et al. 2008a; Lie et al. 2009). Moreover, large over-mature trees can create a
temporal bridge between the tree generations before and after forest harvest providing the
stands with the survived, local source populations of epiphyte species (Moe and Botnen
1997; Rose 1992). However, large, over-mature trees are very rare in the forests of the
region (they are practically missing from our dataset), which is probably a major limiting
factor of the regional epiphytic diversity. This can also be the explanation that on tree level
the effect of tree size was relatively low. However, the effect of tree size is specific to the
studied organism groups and hosts. For bryophytes the bark of pine is unfavourable inde-
pendently from the size of the trees. Hornbeam has a particular assemblage of preferential
lichen species, which can occur with similar probability on small as well as on large trees.

Microclimate and light

Microclimate conditions and the amount and heterogeneity of light had considerable
importance for lichens, while these factors did not directly influenced the diversity of
bryophytes, although shrub layer was correlated with air humidity. In the studied forests
terricolous bryophyte species show positive correlations with light, but epiphytes and
epixylic species are independent from it (Tinya et al. 2009b). For forest lichens, the
heterogeneity of light conditions has the same importance as tree species diversity. The
stronger light demand of lichens compared to bryophytes is supported by many studies
(Gustafsson and Eriksson 1995; Humphrey et al. 2002). The higher light demand and better
desiccation tolerance of lichens is the reason that single, veteran trees as remnants of
grazed forests or forested meadows are more important for the conservation of lichens than
for bryophytes (Lohmus and Lohmus 2011; Moe and Botnen 1997; Rose 1992). In our
study, a mosaic of sunny and shady patches provides enough light for lichens and con-
currently they avoid desiccation.
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Historical and landscape-scaled factors

Many studies emphasized the importance of historical factors in the diversity of epiphytes.
The continuity of the forest stands (Fritz et al. 2008b; Rose 1992) and the permanent
presence of over-mature individuals (Hazell and Gustafsson 1999; Moe and Botnen 1997)
are crucial for the survival of sensitive and dispersal limited epiphytic species. Epiphytes,
especially lichens, are very sensitive to the landscape pattern (fragmentation and isolation)
of their potential habitat (Buckley 2011; Lobel et al. 2006a, b; Snéll et al. 2004). Neither
historical nor landscape level factors influenced the species richness of epiphytes in this
study. The forest cover in the near-by landscape of the plots (circle of 300 m radius) was
high (89.8 %, Table 1), and it was also relatively high in the end of 19th century (76.6 %,
Table 1). These values were much lower considering the whole studied region: 56 and
38 %, respectively (Gyongyossy 2008). The secondary stands of the region had been using
by humans quite intensively for centuries, over-mature, large trees are very rare in the
region. The species pool of the recent epiphyte assemblages mainly contains species
adapted to these conditions, species sensitive to fragmentation and forest continuity
probably disappeared in the historical past.

Conclusion

Our study suggests that tree species diversity and composition are key factors for the
diversity of both epiphyte groups. Especially oaks hosts species rich assemblages, but for
lichens hornbeam is also important, while the species richness on pine is very low.
However, bryophytes are more influenced by stand structure of the managed forests (high
shrub density, presence of large trees), while lichens are more sensitive to light conditions.
Bryophytes prefer more humid, shaded forests, while for the current regional species pool
of lichens more open conditions are optimal. Most predictors that were included in the
models can be directly influenced by management. The main strategy of management
focusing on epiphyte diversity should be the maintenance of tree species diversity in mixed
stands, increment the proportion of deciduous trees (mainly oaks), conserving large trees
within the stands, providing the presence of shrub and regeneration layer, creating heter-
ogeneous light conditions. Even-aged forests with one-layered, closed canopy are adverse
for epiphytes. Tree selection system and selective cutting would be the best management to
achieve these conditions. Some studies support the usefulness of this management systems
for epiphytes (Aude and Poulsen 2000; McGee and Kimmerer 2002), while some others
question it preferring shelterwood management (Bardat and Aubert 2007). In forests
maintained by shelterwood management system the retention of relatively large patches of
older trees is important for the diversity of epiphytes (Hazell and Gustafsson 1999; Lohmus
and Lohmus 2011). These patches will provide safe-sites for the survival of epiphytes and
mitigate microclimate stress after harvest. In addition, extended rotation and regeneration
periods may be applied in shelterwood management to improve the conditions for epi-
phytic bryophytes and lichens.
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Epiphytic bryophytes and lichens are an important component of the endangered forest biota in temper-
ate forests, their diversity and composition patterns being regulated by tree, stand and landscape scale
factors. The aim of this study is to improve ecological understanding of such factors in managed conifer-
ous-deciduous mixed forests of Hungary in the context of forest management. In particular, this study
investigate the effect of tree species composition, stand structure (tree size distribution, shrub layer
and dead wood), microclimate (light, temperature and air humidity), landscape and historical factors
on the stand level and tree level composition of epiphytic bryophytes and lichens. The relationships were
explored by multivariate methods (redundancy analysis, canonical correspondence analysis and variation
partitioning) and indicator species analysis. Tree species is among the most important driver of species
composition in both organism groups. For bryophytes, the continuity of forest microclimate and the pres-
ence of shrub layer are also important, while lichen assemblages are influenced by light availability.
Landscape and historical variables were less influential than stand scale factors. On the basis of our
results, the main strategy of management focusing on epiphyte diversity conservation should include:
(1) the maintenance of tree species diversity in mixed stands; (2) increasing the proportion of deciduous
trees (mainly oaks and hornbeam); (3) the maintenance of large trees within the stands; (4) the presence
of shrub and regeneration layer; (5) the creation of heterogeneous light conditions.

© 2013 Elsevier B.V. All rights reserved.
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1. Introduction

Epiphytic bryophytes and lichens comprise a considerable part
of the forest biota in the temperate and boreal zone (Barkman,
1958; Ellis, 2012; Smith, 1982). In moist boreal coniferous forests
they play an important role in ecosystem processes, influencing
water balance and nutrient accumulation (McCune, 1993; Pike,
1978; Pypker et al., 2006a,b). In deciduous and mixed forests their
biomass is smaller, but they largely contribute to forest biodiver-
sity (Coppins and Coppins, 2005; Slack, 1977).

Their diversity and composition patterns are regulated by tree,
stand and landscape scale factors (Barkman, 1958; Bartels and
Chen, 2012; Ellis, 2012; Hauck, 2011; Marini et al., 2011; Nascim-

Abbreviations: CCA, canonical correspondence analysis; DBH, diameter at breast
height; DCA, detrended correspondence analysis; ISA, indicator species analysis;
RDA, Redundancy Analysis; SD, standard deviation.
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bene et al., 2012). Many studies focused on tree level patterns have
emphasized that different tree species in the same locality maintain
diverse epiphytic assemblages (Mezaka et al., 2012; Slack, 1976;
Szovényi et al., 2004) as an effect of different chemical-physical
features of the bark (Bates and Brown, 1981; Fritz and Heilmann-
Clausen 2010; Gustafsson and Eriksson, 1995). Tree size and age
are also relevant determinants of epiphyte diversity; larger and old-
er trees maintain more diverse assemblages than younger ones,
with many associated species (Fritz et al., 2008a; Lie et al., 2009;
Nascimbene et al., 2009a). This phenomenon has a complex expla-
nation: big trees provide larger colonization surface (area effect),
and old trees ensure longer time for the establishment and growth
of local populations, also providing higher microhabitat diversity.
On a tree, a clear vertical zonation of epiphytes is observed, which
appears in the vertical distribution of different growth forms, and
functional traits (Fritz, 2009; McCune, 1993). This is influenced
mainly by microclimatic factors as light availability and air humid-
ity (Hosokawa and Odani, 1957; Peck et al., 1995).

At the stand scale, the importance of tree species diversity in
driving epiphytic assemblages reflects the host preferences of
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many epiphytes (Mezaka et al., 2012; Palmer, 1986). However, at
this spatial scale also microclimatic factors (light, air humidity
and temperature), and structural elements modifying microclimate
(canopy openness, shrub layer and vertical structure of the canopy)
are very influential for epiphytes (Kiraly et al., 2013; Song et al.,
2012). Moreover, old-growth unmanaged stands maintain more di-
verse epiphytic communities than managed forests (Lesica et al.,
1991), providing higher microhabitat and substrate diversity (e.g.
higher tree species richness, tree size heterogeneity and presence
of veteran trees, quantity and quality of dead wood). The continu-
ity of the forest stands and the available substrates is determinant
for many dispersal limited species (Fritz et al., 2008b; Rose, 1992).

At the landscape scale, many epiphytic species are regulated by
metapopulation dynamics (Johansson et al., 2012; Lobel et al.,
2006; Sndll et al., 2003). The mortality of the local populations is
regulated mainly by deterministic factors, as the cessation of the
host trees, while the colonization of new areas is influenced by sto-
chastic factors (Lobel et al., 2006; Roberge et al., 2011). The land-
scape scale distribution of many epiphyte species is limited by
their dispersal ability, especially for asexual species with high sub-
strate specificity (Johansson et al., 2012; Lobel and Rydin, 2009),
particularly where potential microhabitats have very isolated dis-
tributions across the landscape. These species are very sensitive
to past and recent habitat fragmentation, and the longevity of
the available substrates (Sndll et al., 2004).

Tree, stand and landscape scale factors are considerably modi-
fied by human activities which have made cryptogamic epiphytes
a threatened group in temperate forests (Paillet et al., 2010). Sup-
ported by historical and archeobotanical evidences, 30-80% of
these species disappeared from the Atlantic region of Europe be-
fore the 18th century (Rose, 1992; Ellis et al., 2011). Recent land
use, especially forest management (including timber production
and conservation purposes), has considerable influence on survival
and local population size of these organisms (Nascimbene et al.,
2013a). For this reason, it is necessary to explore the most impor-
tant regulating factors acting at different spatial scales across re-
gions. While the effect of host species is relatively widely studied
for epiphytes there is a lack of information concerning the effect
microclimate and stand structure that in our study are accounted
for with a set of directly measured variables. The separation of
stand level and tree level composition and the comparison of the
effects of environmental constraints between epiphytic bryophytes
and lichens are also novel to this study.

This study aimed to investigate the effect of potentially relevant
factors in determining the bryophyte and lichen diversity of conif-
erous-deciduous mixed forests in Hungary. In particular, it will ex-
plore the effect of tree species composition, stand structure (tree
size distribution, shrub layer and dead wood), microclimate (light,
temperature and air humidity), and landscape and historical fac-
tors on the stand level composition of epiphytic bryophytes and li-
chens. A similar analysis was also conducted at the tree level,
assessing the effect of tree species, tree size and light conditions
on epiphytic assemblages on individual trees. Preferences of indi-
vidual epiphyte species to different tree species were also tested.
This study is closely related to Kirdly et al. (2013), which investi-
gated species richness patterns of epiphytes utilising the same
dataset.

2. Materials and methods
2.1. Study area
The study area is located in Orség National Park (N 46°51'-55’

and W 16°07'-23’), West Hungary (Fig. 1). The elevation is 250-
350m, the mean annual temperature is 9.0-9.5°C and the

precipitation is 700-800 mm (Dévényi, 2010). The bedrock con-
sists of alluviated gravel and loess, the most common soil types
are pseudogleyic and lessivage brown forest soils, which are nutri-
ent poor and slightly acidic (pH of the 0-30 cm layer is 4.0-4.8,
Bidl6 pers. comm.).

The study area is dominated by beech (Fagus sylvatica L.), sessile
and pedunculate oak (Quercus petraea L. and Quercus robur L.),
hornbeam (Carpinus betulus L.), Scots pine (Pinus sylvestris L.) and
Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.), forming monodominant
and mixed stands as well. The proportion of different subordinate
tree species (Betula pendula Roth., Populus tremula L., Castanea sati-
va Mill., Prunus avium L., etc.) is relatively high (Timar et al., 2002).
The main forest habitat types of the region are sessile oak-horn-
beam woodlands (Hungarian habitat code: K2), acidofrequent
beech woodlands (Hungarian habitat code: K7a), and acidofre-
quent mixed coniferous forests (Hungarian habitat code: N13)
(BOl16ni et al., 2008).

Most of the original forests of the region were cut in the middle
ages and in the regrown secondary forest the proportion of pioneer
tree species (such as P. sylvestris and B. pendula) and the cover of
acidofrequent herbs, bryophytes and lichens increased (Gyon-
gyossy, 2008; Timar et al., 2002). Today, the mixed forests with
natural tree species composition are increasingly managed harmo-
nizing timber production and conservation purposes. In private
forests, stem selection is applied by local farmers without real
management planning, while state forests are managed by shelter-
wood silvicultural systems with a rotation period of 70-110 years
(Timaér et al., 2002).

2.2. Data collection

Thirty-five 2-10 ha sized stands were selected by stratified ran-
dom sampling from the database of the Hungarian National Forest
Service (Fig. 1). In all studied stands the age of the dominant trees
was between 70 and 110 years. The topography was more or less
flat and the top-soil was not influenced by ground-water. The for-
est stand compartments of the database were grouped according to
tree species combination types and the studied plots (5-10 per
type) were randomly selected within the groups. In this way the
sample represented the main tree species combinations of the re-
gion, including a continuous gradient in the proportion of the main
tree species. The distance between selected stands was a minimum
of 500 m.

Within each stand, a 40 m x 40 m plot was established for
stand structure measurements. For each tree with DBH larger than
5 cm geographical position, circumference, species identity, height,
height of crown base, and crown projection were recorded. Aver-
age diameter and length of logs thicker than 5 cm diameter and
longer than 0.5 m were also recorded as well as density of sapling
species (tree or shrub individuals taller than 0.5 m and thinner
than 5 cm DBH). Relative light conditions (percentage of above
canopy total light) were modelled by the tRAYci model (Brunner,
1998) using the position, size and canopy data of the trees (see de-
tails in Tinya et al., 2009). For stand level conditions, light values
were predicted in 36 systematically arranged points at 1.3 m
height using a grid of 5 m intervals. For tree level analyses, relative
light values were predicted in the position of each individual tree.
Air humidity and temperature were measured in the middle of the
plots at 1.3 m height using Voltcraft DL-120 TH data loggers in 24 h
measurements with 5 min recording frequency. The measure-
ments of all plots were carried out within a five days period. Dur-
ing this period two reference plots were measured permanently.
Eight temperature and air humidity measurements were carried
out during three vegetation periods (2009 June, October; 2010
June, August, September, October; 2011 March, May). Geographical
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Fig. 1. Location of the study area (a, grey rectangle) and the geographical positions of the 35 plots (b, black dots), built-up areas are shown by grey. A = Austria;

SLO = Slovenia; HR = Croatia; H = Hungary; SK = Slovakia.

position of the plots was given in meters based on the Hungarian
Geographical Projection (EOV).

Landscape variables including proportion of forests (stand age
older than 20 yr), clearcuts (stand age younger than 20 yr) and
non-forested areas (settlements, meadows and arable lands) were
estimated around the plots within a circle of 300 m radius, using
maps and data of the Hungarian National Forest Service. Data on
management history were generated based on the map of the Sec-
ond Military Survey of the Habsburg Empire from 1853 (Arcanum,
2006). The existence of forest in the plots (as a presence/absence
variable) was recorded and the proportion of forested area in the
historical landscape (in the circle of 300 m radius) was calculated.

Epiphytic bryophytes and lichens were recorded in 30 m
x 30 m plots positioned in the middle of the 40 m x 40 m plots.
The absolute cover of bryophyte and lichen species (in dm?) was
estimated on every living tree with minimum 20 cm DBH, survey-
ing the whole trunk from the base to 1.5 m height. Nomenclature
of bryophytes followed Hill et al. (2006) and Grolle and Long
(2000), while ecological requirements follow Kiraly et al. (2013).
For bryophytes, specialist and facultative epiphytes were sepa-
rated, species belonging to the first group occur exclusively on bark
in the region, while facultative epiphytes can also live on soil or de-
cayed wood; the categorisation of each species is included in Kiraly
et al. (2013). Nomenclature and ecological information on lichens
are based on Nimis and Martellos (2008).

2.3. Data analysis

The relationships between species composition of the two epi-
phyte groups and environmental variables were explored by ordi-
nation techniques both at stand and tree level. For both taxon
groups, principal component analysis and detrended correspon-
dence analysis (DCA) were used as indirect preliminary analysis.
At stand level, the DCA revealed relatively short gradient lengths
along the ordination axes for both organism groups (1.7-2.4 SD
units), which presume a linear response between species and
explanatory variables (ter Braak and Smilauer, 2002). Therefore,
the relationships between species composition and environmental
variables were further explored by variation partitioning (Peres-
Neto et al., 2006) and redundancy analysis (RDA, Leps and Smil-
auer, 2003; Podani, 2000). At tree level, the gradient length of
the DCA axes were longer (5.2-7.4 SD units) presuming a uni-
modal species-environmental gradient response (ter Braak and
Smilauer, 2002). For this reason, canonical correspondence analy-
sis (CCA) was used as direct ordination techniques. At tree level,
the association of epiphytic species to tree species were evaluated
by indicator species analysis (ISA, Dufrene and Legendre, 1997;
Legendre and Legendre, 1998). In all cases, bryophytes and lichens

were analysed separately. In stand level ordinations, the perfor-
mance of each epiphyte species was expressed as total cover (in
dm?) within each plot. Cover values were In transformed before
the analysis and species occurring in less than four plots were
excluded.

The measured and derived explanatory variables used for RDA
are listed in Table 1. The proportion of tree species (beech, horn-
beam, oak, Scots pine, Norway spruce and subordinate trees) was
expressed based on their volumes. Volume of trees was calculated
by species specific equations from DBH and tree height (Sopp and
Kolozs, 2000). Q. petraea, Q. robur and Q. cerris L. were merged as
oaks, rare tree species were merged as subordinate trees. Tree spe-
cies diversity was expressed by Shannon index with natural loga-
rithm based on the relative volume of species (Shannon and
Weaver, 1949). The Shannon index with natural logarithm was also
used for the expression of landscape diversity using the relative
cover of the landscape elements. Stand level light conditions were
expressed as the mean and standard deviation of relative light
using 36 measurements. Since these two variables were strongly
correlated, a linear regression was performed between standard
deviation as dependent and mean values as explanatory variable.
The residuals of standard deviation were then used as independent
descriptor of light heterogeneity. For air humidity and tempera-
ture, differences were calculated from the two reference plots. Rel-
ative daily mean and range values were expressed for both
variables and averaged over the eight measurements.

For fulfilling normality conditions, some explanatory variables
(proportion of tree species and light variables) were In transformed
before the analyses. All variables were standardized (zero mean,
one standard deviation). Variation partitioning was carried out to
explore the amount of variance in the species assemblages ac-
counted for by the main groups of explanatory variables (Leps
and Smilauer, 2003; Peres-Neto et al., 2006). The studied groups
of explanatory variables were tree species composition, stand
structure, microclimate (including light conditions) and land-
scape-historical variables (Table 1). For the final RDA model indi-
vidual explanatory variables were used (Table 1). The significant
explanatory variables were selected by manual forward selection.
Before the statistical selection, collinearity between the explana-
tory variables was checked by pairwise correlations. Strongly cor-
related variables (r> 0.6) were excluded from the selection. The
effect of explanatory variables was tested by F-statistics via
Monte-Carlo simulation with 499 permutations. The accepted sig-
nificance level was 0.05 (Leps and Smilauer, 2003; ter Braak and
Smilauer, 2002). The significance of the first and all canonical axes
was tested in a similar way. Because the longitude geographical
position had a significant effect in the RDA of lichens it was used
in the final model as covariable.
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Table 1
Explanatory variables used in stand level analyses. Their minimum, maximum and mean values are given where appropriate from the 35 studied plots.
Explanatory variable Minimum Maximum Mean
Tree species composition
Tree species richness 2.0 10.0 5.6
Tree species diversity? 0.19 1.95 0.92
Proportion of tree species (beech, hornbeam, oaks, Scots pine, subordinate trees) - - -
Stand structure
Mean DBH (cm) 13.6 40.6 26.3
Coefficient of variation of DBH 0.2 1.0 0.5
Tree density (stems/ha) 218.7 1318.7 591.2
Shrub density (stems/ha) 0.00 4706.2 952.2
Big tree density (DBH > 50 cm, stems/ha) 0.0 56.2 17.3
Basal area (m?/ha) 24.1 49.7 342
Snag volume (m>/ha) 0.0 64.6 12.1
Log volume (m>/ha) 1.2 35.6 10.8
Light conditions
Mean relative light (%) 4.8 40.3 16.0
Standard deviation of relative light 0.7 15.2 3.9
Microclimate
Temperature difference (K) -0.9 0.7 -0.1
Temperature range difference (K) -04 2.5 0.9
Air humidity difference (%) -1.8 33 0.8
Air humidity range difference (%) -2.3 6.6 1.9
Geographical position
EOV (Hungarian Geographical Projection) coordinates of longitude and latitude (m) - - -
Landscape variables
Proportion of landscape elements (%, forests, clearcuts, non-forested areas)” 56.9 100.0 89.8
Diversity of landscape elements?® 0.11 1.86 1.11
Management history (in the 19th century)
Proportion of forest in the landscape (%) 24.0 100.0 76.6

Plot was a forest (binary)

DBH diameter at breast height.
2 Shannon diversity.
" The values are the percentage of forests.

For tree level ordinations, species occurring on less than 5 trees
and trees bearing less than 3 epiphytic species were eliminated
from the analysis. Tree level cover values of the epiphytic species
were In transformed before the analysis. In CCA, the explanatory
variables included were tree species identity, DBH and light condi-
tions. Tree species identity was used as a factor (beech, hornbeam,
oak, pine and subordinate species) and plot identity was treated as
covariable. The effects of the explanatory variables, as well as the
effect of the canonical axes (first and all axes) were tested with
the same method used for stand level analysis. The permutations
were restricted to the blocks of the covariable (plots). In all direct
ordinations, the scaling of biplots was focused on species correla-
tions (Leps and Smilauer, 2003; ter Braak and Smilauer, 2002).

For ISA, the preference of each epiphytic species to tree species
was analysed separately considering only species occurring on
minimum 10 trees. Trees without epiphytes were included in this
analysis, considering beech, hornbeam, oak, and pine. The indicator
values of the epiphytic species were tested via Monte-Carlo simu-
lation using 1000 permutations. The accepted significance level
was lower than 0.01.

Multivariate analyses were carried out with Canoco for Win-
dows 4.5 (ter Braak and Smilauer, 2002), the ISA was performed
in R 2.14.0 environment (The R Development Core Team, 2011)
using the labdsv package (Roberts, 2012), for variation partitioning
the vegan package were used (Oksanen et al., 2011).

3. Results
3.1. Descriptive statistics

60 bryophyte and 44 lichen species were recorded in 35 plots
on 971 trees (225 beeches, 344 pines, 324 oaks, 56 hornbeams,

and 22 subordinate trees). For bryophytes the mean stand level
species richness was 14.0 + 5.0 (SD, standard deviation), the range
was 5-27, while for lichens the mean was 9.8 + 3.7 (SD), the range
was 3-20. Mean tree level species richness was 2.9 + 2.1 (SD) for
bryophytes and 2.2 + 1.5 (SD) for lichens. Details of species rich-
ness patterns can be found in Kirdly et al. (2013). In the stand level
ordinations, 27 bryophytes and 26 lichens were included. In the
tree level ordinations, 27 species and 492 trees were included for
bryophytes and 30 species and 349 trees for lichens. For ISA, 22
bryophytes and 22 lichens occurring on 949 trees were considered.
The species and their authorities, their stand level frequencies,
abbreviations and inclusions in different analyses are listed in
the Appendix.

3.2. Stand level species composition

For bryophytes, variables related to tree species composition
and stand structure explained the largest part of the species vari-
ance, while for lichens tree species composition and microclimate
were the most important (Fig. 2). The effect of landscape-historical
variables was less influential for both organism groups than stand
level explanatory variables.

After forward selection, six explanatory variables were signifi-
cant in the RDA model of bryophytes, oak proportion being the
most important and only one variable was related to landscape
(Table 2).The first two canonical axes of the RDA explained 30.3%
of the species variance, both the first and all canonical axes were
significant (F=7.12, P < 0.002 and F = 3.65, P < 0.002, respectively).
The first RDA axis (explained variance 20.3%) expressed a tree spe-
cies composition gradient (pine-oak), but tree size and forest cover
also influence it (Fig. 3). The second RDA axis (explained variance
10.1%) was mainly a shrub layer - forest microclimate gradient.
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Fig. 2. Variation partitioning of bryophyte (a) and lichen (b) assemblages among the following groups of explanatory variables: tree species composition, stand structure,

microclimate (including light) and landscape-historical variables (boxes).

Table 2
Explained variance of the significant explanatory variables used in the stand level
redundancy analysis (RDA).

Variables Variance (%) F-value P
Bryophytes

Oak proportion 14 5.5 0.002
Temperature difference 8 3.2 0.002
Mean DBH 8 34 0.002
Pine proportion 5 25 0.002
Recent forest cover 5 24 0.014
Shrub density 4 19 0.042
Lichens

Mean relative light 22 9.5 0.002
Pine proportion 20 11.2 0.002
Oak proportion 7 4.7 0.002
Hornbeam proportion 4 2.8 0.004
Basal area 4 23 0.008

The most common epiphytic species (Hypnum cupressiforme, Platy-
gyrium repens, Isothecium alopecuroides, Radula complanata, Frulla-
nia dilatata) were related to oak. Beside their oak preference,
some specialist epiphytic species (Metzgeria furcata, Ulota crispa,
Homalia trichomanoides) were also related to larger trees. Species
enhanced by shrub layer, and cooler microclimate were facultative
epiphytes (Polytrichastrum formosum, Dicranum scoparium, Pleuroz-
ium schreberi, Plagiothecium laetum, Brachytheciastrum velutinum,
Plagiomnium affine), mainly occurring on the bottom of the trunks.
These species can establish also on soil and dead wood. Most epi-
phytic bryophytes avoided pine dominated stands, exceptions
were the epixylic Lophocolea heterophylla and Dicranella heteroma-
lla living mainly on bare soil.

For lichens, five significant explanatory variables were included
in the RDA model, from which light was the most important, and
three variables represented tree species composition (Table 2).
Landscape-historical variables were not selected for the model.
The first two canonical axes of the RDA explained 51.9% of the spe-
cies variance, both the first and all canonical axes were significant
(F=12.71, P<0.002 and F=8.00, P<0.002, respectively). The first
RDA axis was positively correlated with mean relative light and
oak proportion and negatively correlated with basal area and horn-
beam proportion (Fig. 4). The second RDA axis represented a pine
proportion gradient. Species associated with pine (e.g. Dimerella
pineti, Chaenotheca ferruginea, Hypocenomyce scalaris) were acido-
phytic lichens which typically establish on the bark of conifers.
Species associated with hornbeam and positively correlated with
basal area (e.g. Graphis scripta, Lecanora expallens) are typical of
sub-acidic smooth barked trees, mostly in deciduous forests.
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Fig. 3. Ordination biplot of the stand level redundancy analysis of bryophytes.
Species are indicated by blue arrows, labelled by the six letter codes (three letters
from genus and three from species names, see Table A.1). Explanatory variables are
represented by red arrows. Explained variances (%) of the axes are indicated. DBH:
diameter at breast height.

Pertusaria amara has a wide ecological range and it often behaves
as an aggressive competitor, being able to overgrow other crustose
lichens and even bryophytes. Phlyctis argena, which was abundant
on hornbeam, beech and oak is an aggressive colonizer with opti-
mum in deciduous forests.

The other species associated to oak were mainly large-lobed
foliose lichens (e.g. Parmelia sulcata, Flavoparmelia caperata) with
a relatively wide ecological range, preferring open forest sites.

3.3. Tree level species composition

The canonical axes of bryophyte CCA explained 8.15% of the
species variance (6.2% for the first two axes) and both the first
and all canonical axes were significant (F=18.97, P<0.002 and
F=6.69, P <0.002, respectively). All the explanatory variables were
significant, but host tree species was the most important, while the
effects of DBH and light were less influential (Table 3). The first
CCA axis represented an oak-pine gradient (Fig. 5), similarly to
stand level results. Very few species preferred pine (positive side
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Fig. 4. Ordination biplot of the stand level redundancy analysis of lichens. Species
are indicated by blue arrows, labelled by the six letter codes (three letters from
genus and three from species names, see Table A.2). Explanatory variables are
represented by red arrows. Explained variances (%) of the axes are indicated.

of the first axis), most of them were terricolous bryophytes. Only
the epihytic-epixylic species L. heterophylla occurred often on pine.
The weft and mat forming pleurocarpic species preferred oak.
Some of them were specialists (e.g. Homalia trichomanoides, Isothe-
cium alopecuroides), but most of them were facultative epiphytes,
like Brachythecium and Plagiothecium species. The second CCA axis
was associated with beech and hornbeam. Some small cushion-
forming specialists (Orthotrichum species, Ulota crispa) preferred
the smooth bark of these trees. These bryophytes were less related
to large trees than pleurocarpic mosses preferring oak. The ISA cor-
roborated the associations found by CCA (Table 4). Many species
were significantly associated with oak, most of them were pleuro-
carpic, weft-forming bryophyte, but some liverworts (Metzgeria
furcata, Radula complanata) also occurred among them. Cushion-
forming Orthotrichum species and Plagiothecium denticulatum var.
undulatum were associated with beech. The only species related
to pine was L. heterophylla.

For lichens, the canonical CCA axes explained 13.6% of the spe-
cies variance (10.8% the first two axes). Similarly to bryophytes, the

Table 3
Explained variance (conditional effect) of the significant explanatory variables in tree
level canonical correspondence analysis (CCA).

Variables Variance (%) F-value P
Bryophytes

Tree species 7.2 16.7 0.002
DBH 0.6 2.8 0.026
Relative light 0.4 2.0 0.006
Lichens

Tree species 12.6 18.2 0.002
Relative light 0.5 1.9 0.034
DBH 0.5 1.7 0.012
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Fig. 5. Ordination biplot of tree level canonical correspondence analysis of
bryophytes. Species are indicated by blue triangles, labelled by the six letter codes
(three letters from genus and three from species names, see Table A.1). Explanatory
variables are represented by red triangles (factors) or red arrows (numeric
variables). Explained variances (%) of the axes are indicated. DBH: diameter at
breast height.

most important factors for lichens were related to host tree species
(Table 3). The first CCA axis mainly represented a pine-oak gradient
(Fig. 6). Species associated with pine were typical and common aci-
dofrequent lichens mainly occurring on conifers (Hypocenomyce
scalaris, Hypogymnia physodes). The most typical species on oak
were parmelioid sub-acidofrequent lichens such as Flavoparmelia
caperata and Parmelia sulcata, but also Cladonia coniocraea was fre-
quent, mainly at the base of the trunks. This oak-related assem-
blage was potentially noteworthy for conservation since it is
locally enriched by sensitive and rare species as Cetrelia olivetorum
or Parmotrema perlatum. The second CCA axis was positively re-
lated to hornbeam and negatively to DBH and light conditions.
Hornbeam mainly hosted crustose species that usually establish
on smooth bark in relatively shaded conditions such in the case
of Graphis scripta, Plyctis argena, and Pyrenula nitida. The results
of ISA confirmed those of CCA (Table 5). Hornbeam had the highest
number of associated species. Although hornbeam had a similar
smooth bark as beech, beech had much less associated species
(only Lecanora expallens). Species related to oak and pine are the
same of those highlighted in the CCA section above.

4. Discussion

In our managed forests, tree species composition, stand struc-
ture, and microclimate influenced species composition of both epi-
phytic bryophytes and lichens. Their patterns are mainly driven by
similar factors. However, some differences were found that should
be accounted for in management practices to enhance the conser-
vation of these important groups.

4.1. Tree species

Tree species was the most important factor driving the compo-
sition of both epiphyte groups. In general, this study supports re-
sults of other stand scale studies indicating that epiphytic
diversity is closely related to tree species richness, especially in
mixed coniferous—deciduous forests, because of the different epi-
phytic assemblages hosted by different tree species (Berg et al.,
2002; McGee and Kimmerer, 2002; Mezaka et al, 2012;
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Table 4

Indicator species analysis of bryophytes related to tree species. Only bryophyte species which were significantly (P < 0.01) related to a tree species are listed. Values represent the

number of occurrences (frequency) on different tree species.

Species Beech Hornbeam Oak Pine Total Indtree Indval P
Number of trees 225 56 324 344 949
Orthotrichum pallens 24 4 1 0 29 Beech 0.0917 0.001
Orthotrichum stramineum 41 0 6 0 47 Beech 0.1751 0.001
Plagiothecium denticulatum var. undulatum 1 3 6 1 11 Hornbeam 0.0405 0.006
Brachytheciastrum velutinum 20 5 85 5 115 Oak 0.1791 0.001
Dicranum montanum 68 6 121 136 331 Oak 0.1973 0.001
Homalia trichomanoides 0 1 20 0 21 Oak 0.0542 0.005
Hypnum cupressiforme 203 56 324 108 691 Oak 0.428 0.001
Isothecium alopecuroides 6 6 46 0 58 Oak 0.0775 0.004
Metzgeria furcata 22 6 65 0 93 Oak 0.1395 0.001
Plagiomnium affine 0 1 20 1 22 Oak 0.0571 0.004
Plagiomnium cuspidatum 0 0 13 0 13 Oak 0.0401 0.009
Platygyrium repens 8 3 162 2 175 Oak 0.4533 0.001
Radula complanata 77 21 160 0 258 Oak 0.2248 0.001
Lophocolea heterophylla 22 8 40 186 256 Pine 0.4059 0.001
Total summed number of occurrences (frequencies).
Indtree tree species with the highest indicator values.
Indval indicator value related to the tree species.
P significance of the indicator value.
o p———r trees, epiphytes are likely to experience more stressful conditions
- (e.g. more exposed to desiccation). Species associated with these
- trees have more stress-tolerant and pioneer traits. However, these
el species can be also replaced by weft-forming large species along
a with tree aging (Boudreault et al., 2000; Cobb et al., 2001; Sillett
graker et al., 2000). Bryophytes and lichens have contrasting species rich-
4 Hornbeam ness pattern on these trees. Bryophyte assemblages are species
poor both on beech and hornbeam, including only a few cushion-
forming specialists (e.g. Orthotrichum spp.). On hornbeam, lichens
lEeere form species rich assemblages, dominated by crustose species that
[“"’f P lecchl otherwise are outcompeted by bryophytes and foliose lichens on
A”’elﬁ’[ oak (Aptroot, 2012; John and Dale, 1995; Ranius et al., 2008). The
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A communities composed by common species (see also Nascimbene
parsax et al., 2012).
DBH Pine hosts species poor bryophyte assemblages, which is ex-
© plained by its loose flacked unstable acidic bark (Barkman, 1958;
S Hauck and Javkhlan, 2008). However, some acidofrequent lichens
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Fig. 6. Ordination biplot of tree level canonical correspondence analysis of lichens.
Species are indicated by blue triangles, labelled by the six letter codes (three letters
from genus and three from species names, see Table A.2). Explanatory variables are
represented by red triangles (factors) or red arrows (numeric variables). Explained
variances (%) of the axes are indicated. DBH: diameter at breast height.

Nascimbene et al., 2009b; Schmitt and Slack, 1990). Only at higher
spatial scales this effect is likely to be overridden by factors oper-
ating at regional scale such in the case of climate, air condition, and
landscape types (Bates et al., 1997, 2004; Frisvoll and Presto, 1997;
Marini et al., 2011).

Many epiphytic bryophytes, mainly weft-forming mosses and
mat-forming liverworts, are related to oaks as well as lichen
assemblages dominated by large foliose species that are enhanced
by the wrinkle rich bark of this tree providing a humid microhab-
itat. In these favourable conditions large epiphytes outcompete
smaller species, occupying the available surface. On smooth barked

the base of the trunks where the bark is more stable.

Tree species richness is a key element for forest biodiversity in
this region. It was the most important variable for the diversity and
composition of many other organism groups (herbs, seedlings, spi-
ders, terricolous bryophytes, Odor unpubl.). Compared to other re-
gions of Hungary, fine scale tree species diversity of this region is
extremely high. Conservation oriented forest management should
maintain this high tree species richness in mixed stands. Silvicul-
tural systems based on natural regeneration process could easily
sustain this diversity. Some tree species not favoured for timer pro-
duction could be relevant for biodiversity, as hornbeam for lichens.

4.2. Tree size

Large and old trees considerably influence the composition of
epiphytes with many threatened species and high epiphyte diver-
sity in old-growth forests (Lie et al., 2009; Madzule et al., 2012;
McGee and Kimmerer, 2002; Nascimbene et al., 2009a). However,
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Table 5

Indicator species analysis of lichens related to tree species. Only lichen species which were significantly (P < 0.001) related to a tree species are listed. Values represent the

number of occurrences (frequency) on different tree species.

Species Beech Hornbeam Oak Pine Total Indtree Indval P
Number of trees 225 56 324 344 949

Lecanora expallens 32 1 2 0 35 Beech 0.1164 0.001
Arthonia radiata 1 16 0 0 17 Hornbeam 0.2849 0.001
Graphis scripta 92 49 3 0 144 Hornbeam 0.698 0.001
Lecanora carpinea 1 8 2 0 11 Hornbeam 0.1372 0.001
Lecanora chlarotera 2 18 0 0 20 Hornbeam 0.313 0.001
Pertusaria amara 0 7 8 0 15 Hornbeam 0.1201 0.001
Phlyctis argena 104 47 216 1 368 Hornbeam 0.4552 0.001
Pyrenula nitida 0 12 0 0 12 Hornbeam 0.2143 0.001
Cladonia coniocraea 2 0 145 66 213 Oak 0.3132 0.001
Flavoparmelia caperata 2 0 166 1 169 Oak 05114 0.001
Lepraria sp. 46 16 257 65 384 Oak 0.5885 0.001
Parmelia sulcata 2 1 41 1 45 Oak 0.1148 0.001
Chaenotheca ferruginea 0 0 2 32 34 Pine 0.0814 0.002
Dimerella pineti 1 1 7 246 255 Pine 0.6918 0.001
Hypogymnia physodes 0 0 13 81 94 Pine 0.2201 0.001
Hypocenomyce scalaris 0 0 1 86 87 Pine 0.2477 0.001

Total summed number of occurrences (frequencies).
Indtree tree species with the highest indicator values.
Indval indicator value related to the tree species.

P significance of the indicator value.

in our study tree size has a small effect on the composition of bryo-
phyte and no effect on lichen assemblages. This result is probably
related to the fact that our forests are managed with relatively
short rotation cycles and old, large trees are virtually absent. The
age range of our trees was accordingly small even if the range of
DBH was probably enough (20-50 cm) to determine an area effect
that is however more influential for bryophytes than for lichens
(Fritz et al., 2008a). Since forests have a long history of manage-
ment for timber production it is supposed that dispersal limited
species, sensitive to the longevity of the substrate, already disap-
peared from this region (Hauck et al., 2013).

However, creating set aside areas (like core zones of forest re-
serves), leaving high density of retention trees after clearcuts,
and sparing veteran trees in tree selection silvicultural system
could contribute to increase the density of old, large trees of the re-
gion. Higher density of these trees could enable the recolonization
of the sensitive epiphytic species in the area.

4.3. Microclimate and shrub layer

Light was among the main drivers of lichen composition, while
it had scarce effect on bryophytes. It is a general phenomenon that
the composition of epiphytic lichens is related to light conditions,
determining high diversity of lichens in open forests and on soli-
tary trees (Aptroot, 2012; Coote et al., 2007; Moe and Botnen,
1997; Nascimbene et al., 2013b; Norden et al., 2012). Bryophytes
generally prefer more shaded conditions and higher air humidity
(Hosokawa and Odani, 1957; Humphrey et al., 2002; Lesica et al.,
1991; Ranius et al., 2008). However, some studies emphasize that
many specialist epiphytic bryophytes prefer more open conditions
as forest edges and solitary trees (Moe and Botnen, 2000; Vander-
porten et al., 2004). Studies supporting the positive effect of shaded
conditions were carried out in forested regions, as in our case,
while studies supporting the positive effect of open conditions
were focused on areas where forest cover was low in the land-
scape. In our forests, only terricolous bryophytes are enhanced
by increasing light availability, while epixylic and epiphytic species
are related to shaded conditions (Tinya et al., 2009). Many faculta-
tive epiphytes are sensitive to microclimatic conditions, preferring
relative cool and humid stands (Kiraly et al., 2013). In this perspec-
tive, the relevance of the shrub layer in driving bryophytes assem-
blages could be related to the fact that it enhances local air

humidity (Aude and Poulsen, 2000; Brunialti et al., 2010). In our
study region, this structural factor was influential also for the spe-
cies richness of epiphytic (Kiraly et al., 2013) and ground-floor
bryophyte assemblages (Marialigeti et al., 2009). The continuity
of forest microclimate, heterogeneous light conditions, and perma-
nent presence of shrub layer could be more easily maintained
using tree selection silvicultural system and continuous forest cov-
er forestry methods than in the framework of shelterwood system.

4.4. Landscape and historical factors

Many dispersal limited epiphytic species are sensitive to the
fragmentation of their habitat. Both recent (Kuusinen and Pentti-
nen, 1999; Sndll et al., 2003) and historical (Berglund and Jonsson,
2005; Sndll et al., 2004) landscape patterns can determine the spa-
tial distribution of these organisms. However, in our study the ef-
fect of these factors was far less important than that of stand level
drivers. Landscape and historical factors had no effect on lichen
composition, while recent forest cover had a marginal effect on
bryophytes. These forests had been managed for centuries, and
the forest cover was lower in the past than today (Gyongyossy,
2008). It is supposed that dispersal limited, specialist species dis-
appeared from the region in the past (Ellis et al., 2011), and the
current species pools are adapted to more closed and disturbed
conditions. This interpretation is also corroborated by Hauck
et al. (2013) that relate the pauperization of the epiphytic lichen
flora in temperate forests of north-western Germany with the long
lasting human disturbance that caused the replacement of native
stands, mainly composed of beech, with oak-hornbeam dominated
secondary stands.

5. Conclusions, implications for management

In our study region, forest management aims to harmonize tim-
ber production with biodiversity conservation to accomplish the
policies of nature protection of the National Park, fitting to the gen-
eral concept of sustainable forest management. In this perspective,
this study proved that the most determinant factors influencing
the composition of epiphytes primarily reflect on trends in recent
forest management (tree species richness and composition, light
and microclimate conditions, shrub layer and presence of large
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trees) giving a real opportunity to improve forest biodiversity
conservation.

The maintenance of mixed stands including oaks, beech and
pine as dominant trees considerably increases the diversity of epi-
phytic assemblages because of the host preferences of the species.
The presence of subordinate trees (thus stands with higher overall
tree species richness) is also very important. In particular, horn-
beam is a highly suitable host for several lichen species. This tree
species is usually not favoured by management practices focused
on timber production, but its enhancement should be included in
more conservation-oriented practices.

For bryophytes, the continuity of forest microclimate (high and
balanced air humidity) is very important. This habitat condition
could be provided by enhancing continuous forest cover forestry,
presence of shrub layer and heterogeneous vertical structure (Aude
and Poulsen, 2000; Kiraly and Odor, 2010). Lichen assemblages are
limited by light availability and the optimal light conditions could
be provided by small scale thinning and gap creation (Norden et al.,
2012).

On the basis of our results, the main strategy of management
focusing on epiphyte diversity conservation should include: (1)
the maintenance of tree species diversity in mixed stands; (2)
the increase of the proportion of deciduous trees (mainly oaks
and hornbeam); (3) the maintenance of large trees within the
stands; (4) the presence of shrub and regeneration layer; (5) the
creation of heterogeneous light conditions. In this perspective, tree
selection silvicultural systems and the approaches of continuous
forest cover forestry are likely to be more appropriate for the con-
servation of epiphytes than shelterwood systems (Aude and Poul-
sen, 2000; McGee and Kimmerer, 2002; Nascimbene et al., 2013a),
even if Bardat and Aubert (2007) emphasized that shelterwood
system could provide better conditions for epiphytes at higher spa-
tial scales. In the framework of shelterwood system, the extension
of rotation and regeneration periods and the maintenance of a
large proportion of retention trees after harvest are widely sup-
ported measures to enhance forest epiphytes (Caners et al., 2013;
Hannerz and Hanell, 1997; Hazzell and Gustafsson, 1999; Lohmus
and Lohmus, 2011).
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