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A MUNKA ELŐZMÉNYEI, CÉLKITŰZÉSEK 

 

A szárazföldi homokhátságok talajlakó zuzmókban gazdag területek, azon-

ban ezek a talajlakó közösségek globálisan és lokálisan is rendkívül érzéke-

nyek az emberi tevékenység hatásaira. A talajlakó zuzmók fontos tagjai a 

száraz- és fél-száraz területeken gyakori kriptobiotikus talajkéreg közössége-

inek. A zuzmók élettani működését az évszakok változása és az eltérő mik-

roélőhelyi viszonyok egyaránt befolyásolják. A homokhátságok különleges, 

sérülékeny és veszélyeztetett természetüknél fogva kiemelt természetvédelmi 

jelentőségű területek, azonban talajlakó zuzmóközösségek szempontjából 

kevéssé feltártak. A kisszámú vizsgálat (n = 10) miatt még napjainkban is 

kevés információval rendelkezünk a homokhátságok zuzmóközösségeinek 

összetételéről és arról, hogy melyek a legfontosabb környezeti – elsősorban 

talajfelszíni – hajtóerők, amelyek kialakítják ezeket a közösségeket Európa-

szerte. Mivel Európában eddig mindössze két tanulmány (Jüriado et al. 2016 

és Gheza et al. 2020) született a szárazföldi homokhátságokban előforduló 

mészkedvelő homoki gyepek talajlakó zuzmóközösségeiről, így ezen közös-

ségek hazai feltárása jelentősen hozzájárulhat a nemzetközi ismeretekhez. 

Az emberi tevékenység által okozott környezeti változások (zavarástörténet a 

kutatási terület léptékében), topográfia (táji léptékben) és mikrokörnyezet 

(homokbucka léptékben) hatása a pannon homoki gyepek zuzmóközösségei-

nek összetételére hazai viszonylatban is kevéssé feltárt. 

A zuzmók különböző módokon képesek adaptálódni és akklimatizálódni 

a változó környezeti viszonyokhoz mind a fotoszintetikus működésük során, 

mind a fényvédelmi mechanizmusaik révén, habár az ezt célzó kutatásokat 

főként a fákon élő, kéreglakó vagy kőzetlakó fajokon végezték. Csak kevés 

vizsgálat irányult a talajlakó zuzmók akklimatizációjának feltárására félsz-

áraz gyepekben (pl. Kalapos és Mázsa 2001; Tuba és munkatársai 2008) és a 
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környezetük folyamatos mikormeteorológiai monitorozására (pl. Lange 

2003a). 

A zuzmókban a szimbionta partnerek együttműködnek a telep fennmara-

dása érdekében, mert a fotoszintetikus rendszer védelme létfontosságú a túl-

élés szempontjából. A mikobionta és a fotobionta különböző mechanizmu-

sok révén védik a fotobiontát (fotoszintetikus apparátust) a túlzott mértékű 

besugárzás károsító hatásától (Nash 2008). A gombapartner, amely a telep fő 

tömegét alkotja (kb. 90%), felelős a telep kiszáradásáért, és az UV-védő 

zuzmóanyagok termeléséért. Az algában szabályozott és nem szabályozott 

nem-fotokémiai kioltási mechanizmusok segítik eltávolítani az extra gerjesz-

tési energiát a fotokémiai rendszerből, hogy megakadályozzák a fehérjék és 

membránok károsodását. Azonban kevés az ismeretünk arról, hogy milyen 

mértékben járulnak hozzá a szimbionta partnerek ehhez a védelemhez és ez 

hogyan változik az évszakokkal vagy eltérő fényviszonyú mikroélőhelyek 

között. 

1. A doktori munka egyik fő célja az volt, hogy feltárja egy szárazföldi 

homokhátsági zuzmóközösség összetételét, tagjainak élőhelyprefe-

renciáját és azokat a hatótényezőket, amik leginkább alakítják ezeket 

a közösségeket mészkedvelő homoki gyepekben, különböző térbeli 

skálák mentén (zavarástörténet, mikroklíma, talajfelszíni változók) 

haladva. 

2. A második fő cél az volt, hogy feltárjuk a közösség leggyakoribb fa-

jainak azon alkalmazkodási stratégiáit, amelyek során fotoszintetikus 

aktivitásukat és fényvédelmüket térben (mikrohabitat), időben (sze-

zonalitás) és ezek kombinációjában változó környezeti viszonyokhoz 

igazítják. 
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3. A harmadik fő célkitűzés az volt, hogy leírjuk a fotoszintetikus rend-

szerben abszorbeált fény útjának megoszlását a fotoszintézis és a kü-

lönböző kioltó védelmi mechanizmusok között talajlakó zuzmókban. 

4. Az élettani vizsgálatok során gyakran egy fajt ragadnak ki az adott 

közösségből, adott időben. Kutatásaink során célul tűztük ki, hogy 

bővítsük a vizsgálati objektumok körét, amelyek ugyanarról az élő-

helyről származnak és időben többszöri mintavétellel biztosítsuk, 

hogy teljesebb képet kaphassunk a zuzmók élettani működéséről. 
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ANYAG ÉS MÓDSZER 

 

Kutatási terület 

A két kutatási terület a Kiskunsági Nemzeti Park Igazgatóság területén Bu-

gacpusztaháza („BU”) és Fülöpháza („FH”) közelében helyezkedett el. A 

területek éghajlata mérsékelten kontinentális szubmediterrán behatásokkal 

(Péczely 1967). A régiót főleg a Duna hordalékának lerakódásából származó 

meszes homok borítja. A szél, mint másodlagos formáló elem, átalakította a 

tájat és északkeleti (ÉK) és délnyugati (DNy) kitettségű buckaoldalakat és 

buckaközöket hozott létre (Pécsi 1967). A természetes vegetáció az utóbbi 

kétszáz évben intenzív emberi behatásnak volt kitéve a régióban (Biró és 

Molnár 1998; Molnár és munkatársai 2012). A területek domináns növény-

társulásai a fészáraz homoki gyepek (Festucetum vaginatae „danubiale” 

Rapaics ex Soó em. Borhidi). Az itt található talajlakó zuzmófajok többsége 

az ún. „tarkazuzmó társulás” („Bunte Erdflechten-Gesellschaft”) tagja 

(Gams 1938). Az ebben a régióban elterjedt társulás a Fulgensietum fulgentis 

Gams és Cladonietum symphycarpiae Doppelb. asszociációk komplexeként 

is ismert (Büdel 2001). 

 

Mikrometeorológiai adatgyűjtés 

Két mikrometeorológiai állomást helyeztünk ki Bugacpusztaháza térségében, 

egy homokbucka ÉK-i és DNy-i kitettségű, egymással ellentétes oldalán. Az 

adatok később alapjául szolgáltak a buckaoldalak ariditás szerinti elkülöníté-

sének. Feltételeztük, hogy a kiválasztott buckaoldalakon a környezeti viszo-

nyok egyúttal a területen található, többi, hasonló morfológiájú és kitettségű 

buckaoldalakon uralkodó viszonyokat is tükrözik. Két mérőállomást helyez-

tünk ki léghőmérséklet, relatív páratartalom (RH) és fotoszintetikusan aktív 
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radiáció (400–700 nm, PAR) szenzorokkal fél méter magasan, valamint ta-

lajhőmérséklet és talajnedvesség szenzorokkal 5 cm mélyen a talajban. Az 

adatokat folyamatosan, egy percenként rögzítettük a 4 éves vizsgálati perió-

dus alatt. A vízgőz telítési hiányt a mért adatokból számoltuk. Elemzéseink 

során a Magyar Agrár- és Élettudományi Egyetem Növényélettani és Ökoló-

giai Tanszékének (Bugacpusztaháza) és az Ökológiai Kutatóközpont Ökoló-

giai és Botanikai Intézetének (Fülöpháza) meteorológiai és csapadék adatait 

is felhasználtuk. Az adatokból Lange (2003) és Verseghy (1971) alapján 

becsültünk egy feltételezett metabolikusan aktív periódust a zuzmóknál éj-

szaka (PAR = 0 µmol m-2 s-1 és RH > 80%) és nappal is, amikor az időjárás 

alkalmas lehetett a fotoszintézishez (30 µmol m-2 s-1 < PAR < 1,000 µmol m-

2 s-1 és RH > 80%). 

 

Vizsgálati objektumok 

A leggyakoribb zuzmófajokat gyűjtöttük be az élettani mérésekhez: Clado-

nia foliacea (Huds.) Willd., Cladonia furcata (Huds.) Schrad., Cladonia 

magyarica Vain., Diploschistes muscorum (Scop.) R. Sant., Gyalolechia 

fulgens (Sw.) Søchting, Frödén and Arup, Thalloidima physaroides (Opiz) 

Opiz. és Xanthoparmelia pokornyi (Körb.) O. Blanco, A. Crespo, Elix, D. 

Hawksw. and Lumbsch. A zuzmófajokat Smith et al. (2009), Verseghy 

(1994) és Wirth et al. (2013) alapján határoztuk meg. A nomenklatúra az 

Index Fungorum CABI (2020) és Farkas és Lőkös (1994) forrásokat követi. 

A mérések után a példányokat a VBI zuzmóherbáriumban helyeztük el Vác-

rátóton. A zuzmófajok eukarióta zöldalgát tartalmaztak: a Cladonia fajokban 

Asterochloris a fotobionta, a G. fulgens, és X. pokornyi Trebouxia algafajok-

kal élnek együtt. A D. muscorum algát „vált” az élete során: Asterochlorist 

tartalmaz a korai időszakban, amit később Trebouxiá-ra cserél. A T. physa-
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roides-ben a korai stádiumban cianobaktérium a fotobionta, amit később 

egysejtű gömb alakú zöldalgára cserél. 

 

Mintavétel 

Cönológia 

Bugacpusztaházán 6, Fülöpházán 4, összesen 10, a homokterület vegetáció-

ját reprezentáló állományt választottunk ki véletlenszerűen az ÉK-i és DNy-i 

fekvésű buckaoldalakon. Minden állományban (buckaoldalon) egy darab 1 

m × 1 m-es, 10 × 10-es felosztású kvadrátot (100 mikrokvadrát / kvadrát) 

helyeztünk el (összesen tízet). Minden mikrokvadrátban becsültük a külön-

böző növekedési formájú zuzmók (% bokros, lombos és kéregtelepű), moha 

(%), edényes növény (%), avar (%) és csupasz talajfelszín (%) borítását Bra-

un-Blanquet módszerével (1964). Megmértük az edényes növényzet átlagos 

magasságát (mm) is. Feljegyeztük az egyes zuzmófajok prezencia/abszencia 

adatát is. Számos zuzmófajt azonosítottunk a terepen, míg másokat a labora-

tóriumba szállítás után vékonyréteg kromatográfia (HPTLC) módszerének 

segítségével azonosítottuk Arup et al. (1993) alapján. A mintavételi egysé-

geken kívül eső zuzmófajokat is rögzítettük a teljes fajlista számára. 

 

Fiziológiai mérések 

A telepeket olyan fajokból gyűjtöttük be, amelyek populációi az ÉK-i és a 

DNy-i oldalakon (mikroélőhelyek) egyaránt előfordultak, lehetőség szerint 

mind a négy évszakban. Tíz példányt mértünk le évszakonként, állományon-

ként minden fajból. A G. fulgens ritka előfordulása miatt csak 5 példányt / 

évszak / állomány vizsgáltunk meg. Összesen közel 1200 példányt mértünk 

le a vizsgálat során. A G. fulgens és a X. pokornyi fajok csak a DNy-i oldala-

kon fordultak elő. A mintavételt követően a telepeket a laboratóriumba szál-
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lítottuk, és szezonális hőmérséklet, páratartalom és fényviszonyok között 

hagytuk kiszáradni. Végül megtisztítottuk a növényi és moha törmelékektől. 

 

Laboratóriumi mérések 

Klorofill a fluoreszcencia kinetika 

Rehidratáció és sötét adaptáció után a zuzmókat egy hordozható pulzus amp-

litúdó modulált fluorométerrel mértük meg Jensen (2002) módszere alapján. 

Majd a kapott értékek alapján kiszámítottuk a második fotokémiai rendszer 

(PSII) maximális kvantumhatékonyságát (Fv/Fm), a Stern-Volmer-féle nem-

fotokémiai kioltást (NPQ), a fotokémiai kioltás elektron transzport (φPSII), 

szabályozott nem-fotokémiai kioltás (φNPQ) és a nem szabályozott gerjesz-

tési energia disszipáció (φNO) paraméterek értékeit. A φPSII betekintést 

nyújt a PSII effektív fotokémiai kvantumhozamába, és megmutatja az ab-

szorbeált fény mennyiségéből a töltésszétválasztáshoz felhasznált gerjesztési 

energia arányát. Amikor az elektrontranszport lánc telített, a gerjesztési 

energia fluoreszcencia formájában visszaverődhet, vagy hő formájában disz-

szipálódhat. A φNPQ a fényindukált (ΔpH- és zeaxantinfüggő) nem fotoké-

miai fluoreszcencia kioltás kvantumhozamát jellemzi. A φNO a sugárzó és 

nem sugárzó kioltó reakciók kombinált útjait írja le, amelyek nem vezetnek 

fotokémiai energiaátalakításhoz és nem vesznek részt az NPQ-

mechanizmusokban (Klughammer & Schreiber 2008). A φPSII, φNPQ és 

φNO paraméterek komplementer folyamatok, és összegük mindig 1 (Kramer 

et al. 2004). 

 

Fotoszintetikus pigmentek és zuzmóanyagok koncentrációja 

A plasztid pigmentek koncentrációját spektrofotométerrel mértük meg Pfe-

ifhofer et al. (2002) szerint kis változtatásokkal (Lichtenthaler és Buschmann 
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2001). A zuzmóanyagok koncentrációját magas nyomású folyadékkromato-

gráfiás módszerrel mértük meg Ji és Khan (2005) módszere alapján. Elemez-

tük az atranorin és fumár-proto-cetrársav mennyiségét C. furcata és C. ma-

gyarica, valamint uzneasav és fumár-proto-cetrársav mennyiségét C. foli-

acea fajokban. 

 

Adatelemzés 

Mikrometeorológiai adatok 

Shapiro-Wilk tesztet alkalmaztuk az adatok normalitásának ellenőrzésére. A 

DNy-i és ÉK-i oldalak mikrometeorológiai adatainak összehasonlítására a 10 

perces átlagokat használtunk és párosított t-próbát végeztünk. A paraméterek 

évszakos átlagának összehasonlításához a mintavételt megelőző egy hónap 

átlagát vettük. Az egy év alatt a buckák oldalait érő direkt megvilágítás ki-

számításához a földrajzi jellemzőket (szélesség, hosszúság), a lejtőszögeket 

és a napkoordinátákat használtuk. 

 

Cönológiai adatok 

A két vizsgálati helyszínről részletes fajlistát állítottunk össze, ahol a korábbi 

(Lőkös és Verseghy 2001) és a jelenlegi előfordulásokat kombináltuk és ha-

sonlítottuk össze. A kvantitatív elemzésekhez csak a mikrokvadrátokban 

gyűjtött zuzmó- és talajfelszíni adatokat használtuk fel. Kiértékeltük a terület 

(„BU” vagy „FH”) és a buckaoldal („aridabb” vagy „humidabb” oldal) hatá-

sát a környezeti (moha, edényes növény, talaj, avar borítás és edényes növé-

nyek magassága) és a zuzmóközösséggel kapcsolatos (fajszám, teljes zuz-

móborítás, három növekedési forma borítása) változókra. Először nem-

metrikus többdimenziós skálázást (NMDS) végeztünk a zuzmóközösségek 

terület- és buckaoldal szerinti szétválásának vizsgálatára az összes mik-
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rokvadrát alapján (Jaccard disszimilaritást használva). Emellett a csoportok 

közötti szétválás mértékének meghatározásához Manhattan-metrikán alapuló 

többváltozós permutációs varianciaanalízist (PERMANOVA), amelyhez az 

összevont (kvadrát szintű) frekvencia adatokat használtuk. A fajgazdagságot, 

a növekedési formák és talajfelszíni változók borítás értékeit általánosított 

kevert lineáris modellekkel (GLMM) vizsgáltuk, amelyeknél a területet és 

buckaoldal kitettségét, mint fix faktorokat, a kvadrátot, mint random tagot 

használtuk. Logisztikus regresszióval megvizsgáltuk továbbá, hogy a nyolc 

leggyakoribb zuzmófaj előfordulási valószínűségét elsősorban mely potenci-

ális háttérváltozók határozzák meg. Ehhez fajonként külön GLMM-eket ké-

szítettünk a vizsgált fajok mikrokvadrátonkénti prezencia értékeit felhasz-

nálva; a magyarázó változók a terület, a kitettség és a talajfelszíni változók 

voltak, a random faktor ebben az esetben is a kvadrát. Az elemzéseket meg-

előzően a magyarázó változókat standardizáltuk („z-score scaling”). 

 

Klorofill a fluoreszcencia kinetika paraméterek, zuzmóanyag és plasztid 

pigment koncentrációk 

Statisztikailag értékeltük az évszakok és mikroélőhelyek kitettségének hatá-

sát a plasztisz pigment és zuzmóanyag koncentrációkra és a kioltó mecha-

nizmusok (válasz változók) értékére. A fajok, évszakok és mikroélőhelyek 

kitettségének hatását a válasz-változókra varianciaanalízissel, majd a páros 

összehasonlításokat Tukey-féle HSD-teszttel vizsgáltuk. Az elemzések előtt 

az eloszlások normalitását vizuálisan ellenőriztük Q-Q diagrammal (a mara-

dékok kvantiliseit a normál eloszlás kvantiliseihez viszonyítva 45°-os refe-

renciavonallal ábrázoltuk) és Shapiro-Wilk normalitásteszttel. Az eltérések 

homogenitásának ellenőrzésére Levene-tesztet használtunk. 
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EREDMÉNYEK ÉS MEGVITATÁSUK 

 

Mikrometeorológia 

A négyéves adatsor alapján megállapítottuk, hogy a mikroklimatikus viszo-

nyok szignifikánsan eltértek az ÉK-i és a DNy-i buckaoldalakon. A léghő-

mérséklet, PAR (lejtésszöggel és tájolással korrigálva), talajhőmérséklet és 

vízgőz telítési hiány értékek szignifikánsan magasabbak voltak (p < 0,001) a 

DNy-i, mint az ÉK-i oldalon, ahol az RH és a talajnedvesség szignifikánsan 

magasabbnak (p < 0,001) bizonyult. A különbségek napi ingadozása minden 

mikrometeorológiai paraméternél szezonálisan változott: a legnagyobb napi 

ingadozás nyáron volt megfigyelhető, míg télen a fény- és nedvességviszo-

nyokban kiegyensúlyozottabb különbségeket észleltünk. Ezek alapján a 

DNy-i buckaoldalakat aridabb, míg az ÉK-ieket humidabb mikroélőhelyek-

nek tekintettük. 

Egyértelmű különbséget tapasztaltunk a direkt besugárzásban a DNy-i 

(évi átlagosan 11 óra 30 perc) és az ÉK-i (évi átlagosan 9 óra 30 perc) buc-

kaoldalak között hosszú távon. A beérkező fény minősége és mennyisége 

évszakonként változott: a téli és őszi hónapokban a direkt besugárzás 3–4 

órával tovább tartott a DNy-i oldalon, mert jelentős különbség volt a nap-

nyugta időpontjai között, míg a nyári hónapokban 1–2 órával tovább érte az 

ÉK-i oldalt a napkelte időpontjai közötti jelentős különbség miatt. A beérke-

ző besugárzás hossza szintén változott az évszakok során a nyári 14 óra 35 

perctől a téli 4 óra 55 percig. Az az átlagos időszak, amikor a zuzmóknak 

lehetőségük volt aktív metabolizmusra (nappal és éjszaka) évszakonként 

eltérő hosszúságú volt. A feltételezhetően fotoszintézissel töltött átlagos napi 

időtartam késő tavasszal és nyáron jelentősen alacsonyabb volt (39 perc és 3 

óra 53 perc között), mint ősszel és télen (4 óra 10 perc és 7 óra 5 perc kö-

zött). Az éjszakai rehidratációs periódus télen és ősszel feltételezhetően két-
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szer hosszabb volt (12 óra 26 perc és 14 óra 44 perc között), mint tavasszal 

és nyáron (4 óra 58 perc és 6 óra 52 perc között). 

 

A szárazföldi homokhátságok zuzmóközösségei 

Talajfelszíni változók hatása a fajok előfordulására a két vizsgált területen 

és a buckaoldalakon 

Az átlagos mohaborítás magasabb („FH”: p < 0,05), az edényes növényzeti 

borítás („FH”: p < 0,01) és magasság („BU”: < 0,01, „FH”: p < 0,001) vi-

szont alacsonyabb volt az aridabb, mint a humidabb oldalakon. Szinte min-

den gyakori faj (> 50 mikrokvadrátban és mindkét területen megtalálható 

volt) jelenlétét negatívan befolyásolta a magasabb mohaborítás. A nyílt talaj-

felszín borítása negatívan hatott a C. magyarica, Cladonia pyxidata (L.) 

Hoffm. (p < 0,001) és a D. muscorum (p = 0,041) előfordulására. A C. foli-

acea-ra negatívan hatott a magasabb növényzet (p = 0,001). A P. canina 

jelenléte erősen összefüggött a magasabb avarborítással. A D. muscorum 

viszont előszeretettel nőtt a mohafoltokban és mohapárnák felszínén. A bok-

ros és lombos telepű C. foliacea, C. furcata, C. rangiformis, Xanthoparmelia 

fajok, és Squamrina lentigera (Weber) Poelt és a kéregtelepű D. muscorum 

és G. fulgens gyakoribbak voltak azokon a foltokon, ahol az edényes nö-

vényzet alacsonyabb volt. A fajok ordinációs térben elfoglalt helyzete arra 

utal, hogy a fajok szubsztrát-preferenciái heterogének, de jelentős volt a terü-

let és kitettség szerinti szétválás mértéke. 

Az oldalak közötti eltérő növényzeti magasság- és borítás különbséget 

okozhat a zuzmótelepet érő fény mennyiségében, ami eltérő mikroklimatikus 

viszonyokkal jellemezhető foltokat eredményezhet. Ezekben a foltokban a 

különböző környezeti igényű zuzmók megtalálhatták a számukra legmegfe-

lelőbb niche-t, így az ellentétes buckaoldalakon eltérő zuzmóközösségek 

alakulhattak ki. Eredményeink megegyeztek azokkal a megfigyeléssekkel, 
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amelyekben kimutatták, hogy a növényzet általában nyíltabbá válik az élő-

hely szárazodásával (Walter és Breckle 1984), és a zuzmók a mohákkal ver-

senyeznek a szabad élőhely foltokért (Ketner-Oostra és Sýkora 2000). 

 

A vizsgálati területek és buckaoldalak zuzmóközösségei 

Húsz talajlakó zuzmó taxont regisztráltunk Bugacpusztaházán és 19-et Fü-

löpházán (összesen 22 taxont). Közülük öt előfordulása területre nézve új 

volt, azonban nyolc, korábban a területen előforduló fajt nem sikerült kimu-

tatnunk. Kilenc fajt csak az ÉK-i buckaoldalakon találtunk meg (pl. Clado-

nia chlorophaea (Flörke ex Sommerf.) Spreng., Endocarpon pusillum 

Hedw., Peltigera canina (L.) Willd.). Kilenc másik faj csak a dűnék aridabb 

oldalain fordult elő (pl. G. fulgens, X. pokornyi). Kilenc faj a buckák ÉK-i és 

DNy-i oldalain is megtalálható volt. A két terület arid buckaoldalain a zuz-

móközösségek összetétele jelentősen eltért egymástól. Ezzel szemben a 

humid oldali közösségek összetétele jelentős átfedést mutatott a két terüle-

ten. Eredményeink azt mutatták, hogy a bugacpusztaházi területen nagyobb 

volt a fajkicserélődés és kisebb a fajmegtartás mértéke, mint Fülöpházán. 

Eredményink azt mutatták, hogy a terület, a buckaoldal kitettsége és a ta-

lajfelszíni változók is fontos szerepet játszottak a talajlakó zuzmóközösségek 

kialakulásában. A területnek nagyobb magyarázó ereje volt, mint a kitettség-

nek a fajösszetétel tekintetében (p < 0,0046, illetve p = 0,0231). Az NMDS 

(stressz érték = 0,102) elkülönülést mutatott a buckaoldalak és területek kö-

zött. A két ortogonális dimenziót használó ordináció kumulatívan a fajössze-

tétel változásának 59,61%-át magyarázta (Mantel-teszt; NMDS 1: r2 = 0,349, 

p < 0,001; NMDS 2: r2 = 0,247, p < 0,001). A fajgazdagságot jobban befo-

lyásolta a terület, mint a buckaoldal kitettsége. A fajgazdagság szignifikán-

san magasabb volt Fülöpházán, mint Bugacpusztaházán (p < 0,001). Fülöp-

házán a teljes fajgazdagság szignifikánsan magasabb volt (p < 0,001) az 
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aridabb mikrokvadrátokban (átlag: 3,66; tartomány: 0–9) a humidabb mik-

rokvadrátokhoz képest (1,55 [0-4]). Ennek ellenkezőjét tapasztaltuk Bugac-

pusztaházán, ahol a humidabb oldalakon (1,69 [0–4]) több fajt találtunk (p = 

0,056), mint az aridabb oldalakon (1,16 [0–4]). A bokros telepű fajok borítá-

sa a humidabb oldalakon magasabb volt, mint az aridabb oldalakon. A meg-

figyelt közösségek összetételét nagymértékben magyarázzák a területek kö-

zötti különbségek. Mivel a két vizsgálati helyszín klímájában nem találtunk 

szignifikáns különbséget, és a vizsgált talajfelszíni változók csak a nyílt ta-

lajtakaróban különböztek szignifikánsan, a szakirodalmi adatok alapján felté-

telezzük, hogy a zavarástörténet fontos szerepet játszott a területek zuzmó-

közösségeinek kialakulásában, mint azt korábban már Leppik és munkatársai 

(2013) is kimutatták. 

Jelen kutatásban mészkedvelő homoki gyepekben valamivel kevesebb ta-

lajlakó zuzmó taxont találtunk (Bugacpusztaháza 20; Fülöpháza 18; összesen 

22 faj), mint amennyit más európai országokban leírtak (Észtország 28, Jüri-

ado et al. (2016); Olaszország 33, Gheza et al. (2020)) és a feljegyzett fajok 

fele vizsgálatunkban szintén a Cladonia nemzetségbe tartozott. A leggyak-

rabban előforduló C. foliacea, C. furcata, C. magyarica / pyxidata és D. 

muscorum savanyú és meszes talajokon, valamint száraz és nedves mik-

roélőhelyeken is megtalálhatók, ami széles ökológiai toleranciájukat bizo-

nyítja (pl. Adamska 2010; Balogh és munkatársai 2017). A vizsgált területen 

kimutatott zuzmók közül öt olyan vörös listás faj van, amely más európai 

területeken hiányzik (Farkas és Lőkös 2006; Vidékfejlesztési Minisztérium 

2013). 

 

A szezonalitás és a mikroélőhelyi viszonyok hatása a klorofill a fluoresz-

cencia kinetikára 
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Mindegyik vizsgált faj esetében mind a szezonalitás, mind a mikroélőhely 

kitettsége hatással volt az Fv/Fm-re (p < 0,001), valamint az NPQ-ra (első év 

évszak: p < 0,001, kitettség: p = 0,006; 2. év p < 0,001 évszakra és kitettség-

re egyaránt). 

Magasabb Fv/Fm értékeket mértünk humidabb, mint aridabb mikroélő-

helyeken. Amint az epifiton zuzmófajoknál is kimutatták (pl. Atala et al. 

2015), hosszú távú Fv/Fm csökkenés tapasztalható a napos, nyílt helyen élő 

zuzmókban az árnyékos populációkhoz képest. A tavaszi és őszi minták álta-

lában magasabb értékeket mutattak, mint a nyári és téli minták, ami azt jelzi, 

hogy a zuzmótelepek stressznek voltak kitéve ez utóbbi évszakokban (Max-

well és Johnson 2000), hasonlóan, nem talajlakó zuzmókon végzett korábbi 

vizsgálatok eredményeihez (MacKenzie et al. 2002; Vráblíková et al. 2006). 

Eredményeink arra is rávilágítottak, hogy a mikroélőhely kitettsége befolyá-

solta az Fv/Fm szezonális ingadozásának mértékét: erősebb volt az évszakok 

közötti fluktuáció az aridabb, mint a humidabb buckaoldalakon. Általában 

szignifikáns („BU”: p = 0,036, „FH”: p < 0,001) különbség volt kimutatható 

a fajok között az Fv/Fm értékek tekintetében. A C. foliacea, C. furcata tele-

pekben (Asterochloris fotobionta) magasabb Fv/Fm-et mértünk, mint a D. 

muscorumban (Trebouxia fotobionta). A különböző fajok eltérő morfológiá-

ja, a telepek eltérő vízmegtartó képességén keresztül, magyarázatot adhat a 

növekedési formák közötti Fv/Fm értékekben mért különbségekre (Lange és 

Green 2003). 

Általában magasabb NPQ értékeket mértünk a humidabb, mint az 

aridabb buckaoldalakon. A humidabb oldalakon élő populációk a kora regge-

li órákban nedves állapotban vannak kitéve a napsugárzásnak, felszínüket 

intenzívebben éri a fény, mint a szemközti oldalon élő telepeket. A nedves 

zuzmótelep kéregrétege áttetszőbb, ezért a fotoszintetikus apparátusnak na-

gyobb védelemre van szüksége a káros fényenergia-többlet ellen, mint a ki-
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száradt telepben (Heber et al. 2006), ahol a sugárzás nagy része a telep fel-

színéről visszaverődik (Ertl 1951). Az őszi minták mutatták a legmagasabb 

NPQ értékeket az évszakok között, amikor a hosszan tartó nedves, metaboli-

kusan aktív periódusok miatt a telepeknek magasabb szintű fényvédelemre 

volt szüksége a káros fényenergia-többlet ellen (Barták et al. 2000). A mik-

roélőhelyek kitettsége, ennek a paraméternek az esetében is befolyásolta az 

NPQ szezonalitását. 

Szignifikánsan magasabb (p < 0,001) NPQ-t mértünk a C. foliacea-ban, 

mint a többi vizsgált zuzmó fajban. A C. foliacea és C. furcata NPQ értékei 

jelentős szezonális ingadozást mutattak, különösen az aridabb buckaoldala-

kon élő populációk esetében. A vékony kéregréteg, a gyors vízfelvétel és 

vízleadás következtében ezek a fajok sokkal érzékenyebbek voltak a környe-

zet nedvességállapotára és gyorsabban követték annak változását, mint a 

többi vizsgált faj. 

 

A szezonalitás és a mikroélőhelyi viszonyok hatása a fényvédelemre és a 

magas fényintenzitáshoz való akklimatizációra 

Zuzmóanyagok koncentrációja 

A C. furcata (p < 0,0001) és a C. foliacea (p = 0,03) esetében a fumár-proto-

cetrársav koncentráció erős szezonális változást mutatott (tavasz, nyár < ősz, 

tél), ellentétben a C. magyarica-val (p = 0,44). Az aridabb, fénynek jobban 

kitett buckaoldalak telepeiben a C. furcata (p = 0,02) és a C. foliacea (p = 

0,04) esetében szignifikánsan magasabb volt a fumár-proto-cetrársav kon-

centráció, mint a buckák humidabb, árnyékosabb oldalán, míg C. magyarica 

esetében nem tapasztaltunk különbséget (p = 0,36) a fény- és árnyéktelepek 

között. 

Az atranorin mennyisége csak a C. furcata esetében mutatott szignifikáns 

szezonális (p < 0,0001; tavasz, nyár < ősz, tél) és mikroélőhelybeli (p = 
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0,007) eltérést. A C. magyarica esetében nem tapasztaltunk különbséget sem 

a mikroélőhelyek (p = 0,58), sem az évszakok (p = 0,32) között az atranorin 

koncentrációkban. 

Szignifikáns szezonális különbséget (p = 0,0004, tavasz, nyár < ősz, tél) 

találtunk az uzneasav mennyiségében C. foliacea esetében. Ezzel szemben a 

koncentráció nem különbözött a fény- és árnyéktelepekben (p = 0,98). 

A C. magyarica magasabb atranorin koncentrációt mutatott a C. furcata-

hoz képest. A C. furcata nagyjából kétszer magasabb fumár-proto-cetrársav 

koncentrációt mutatott, mint a másik két Cladonia faj (p < 0,0001). A C. 

magyarica esetében egész évben magas értéket mértünk, ellentétben a C. 

furcata-nál tapasztalt szezonális ingadozással. 

A zuzmóanyagok termelése összhangban volt a mikroklimatikus viszo-

nyokkal és a feltételezett nappali és éjszakai aktív időszakok hosszával. Mi-

vel a zuzmó csak hidratált állapotban tud UV-védő zuzmóanyagokat előállí-

tani (Solhaug et al. 2003), a szárazabb évszakokban a metabolitok csökkent 

szintje a rövid aktív időszakok miatt következhet be, amelyek nem elegen-

dőek ahhoz, hogy a zuzmóanyag szintéziséhez szükséges mennyiségű foto-

szintetikus terméket biztosítsanak (Solhaug és Gauslaa 2004). 

 

A fotoszintetikus pigmentek koncentrációja 

A fotoszintetikus pigment koncentrációk szezonális változása fajonként elté-

rő volt. Minden paraméterben a C. furcata mutatta a legszembetűnőbb vá-

laszt a szezonálisan változó környezeti körülményekre. A szezonalitást mu-

tató fajoknál a minimális értékeket télen mértük (átlagosan 155–326 μg g-1 a 

Cladonia fajoknál és a D. muscorumnál), kivéve a G. fulgens esetében, 

amely maximumot mutatott (204 μg g-1) ebben az évszakban. A G. fulgens 

és a X. pokornyi csak aridabb buckaoldalakon fordultak elő. Ezért az össze-

hasonlítás csak a Cladonia fajok és a D. muscorum fény- és árnyékpopuláci-



17 
 

ói között volt lehetséges. A klorofillok koncentrációja a legtöbb fajnál szig-

nifikánsan magasabb volt a fény-, mint az árnyékpopulációkban, és általában 

alacsonyabb volt a G. fulgensben és a D. muscorumban, mint a többi vizsgált 

fajban. 

Az átlagos klorofill a / b arányban fajspecifikus szezonális trend mutat-

kozott: azonban egyetlen fajban sem volt kimutatható szignifikáns különbség 

a kitettebb és árnyékosabb buckaoldalak között. A klorofill a / b arány maga-

sabb volt a G. fulgens-ben és alacsonyabb a C. foliacea-ban, mint a többi 

fajban. 

Általában a karotinoid koncentráció jelentős szezonalitása volt megfi-

gyelhető a fajokban. A legmagasabb átlagos karotinoid koncentrációt nyáron 

(43–145 μg g-1), míg a legalacsonyabb értékeket télen (71–105 μg g-1) mér-

tük a Cladonia fajokban, a másik három faj esetében ősszel (36–44 μg g-1 D. 

muscorum; 106 μg g-1 X. pokornyi; 222 μg g-1 G. fulgens). A fénynek jobban 

kitett populációk a legtöbb faj esetében lényegesen több karotinoidot tartal-

maztak, mint az árnyékpopulációk. A karotinoid koncentráció minden év-

szakban alacsonyabb volt a D. muscorumban és magasabb a G. fulgensben, 

mint a három Cladonia fajban vagy a X. pokornyi-ban. 

A klorofill / karotinoid arányban a legtöbb fajnál jelentős szezonális kü-

lönbség volt kimutatható. Az átlagos klorofill / karotinoid arány általában 

ősszel érte el a legmagasabb értéket (2,12–4,74) és tavasszal volt a legala-

csonyabb (0,59–4,01). Az arány általában szignifikánsan magasabb volt az 

árnyék-, mint a fénytelepekben. A klorofill / karotinoid arány a G. fulgens-

ben volt a legalacsonyabb, a D. muscorum-ban pedig a legmagasabb a fajok 

között. 

A szárazabb évszakok és az aridabb buckaoldalak élőhelyviszonyai rövid 

rehidratált periódust tesznek lehetővé a talajlakó zuzmók számára, ami meg-

követeli a hatékonyabb fényhasznosítást a magasabb klorofill és karotinoid 
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mennyiség által (Demmig-Adams és Adams 1992; Pintado et al. 1997). A 

humidabb évszakokban gyakran fordult elő magas és stabilabb páratartalom 

és alacsonyabb besugárzás, ami hosszabb ideig fennálló kedvező környezetet 

teremtett a zuzmók fotoszintéziséhez. Ilyenkor kisebb méretű klorofill an-

tenna komplex is elegendő volt a hatékony fénybegyűjtéshez (Jin et al. 

2001), ugyanakkor magasabb fokú fényvédelemre is szükség volt (Barták et 

al. 2000). A zuzmótelep hidratált állapotában a kéregréteg transzmittanciája 

nagyobb mértékű (Dietz et al. 2000) és a fényvédő zuzmóanyagok termelő-

dése is fokozott mértékű (Solhaug et al. 2003). Hasonló eredményeket talál-

tak a C. foliacea esetében Farkas és munkatársai (2020). Vrábliková et al. 

(2006) és MacKenzie et al. (2001) szintén kimutatták epifiton zuzmók kloro-

fill és xantofill tartalmának szezonális változását, ami a szezonálisan változó 

fényviszonyokkal függött össze. Eredményeink hasonlóak Tuba és munka-

társai (2008) C. foliacea és C. furcata esetében mért értékeihez. 

 

A begyűjtött fény megoszlása a fotokémiai kioltás, a szabályozott nem-

fotokémiai kioltás és nem szabályozott többlet gerjesztési energia disszi-

pációja között 

A φPSII szignifikánsan alacsonyabb volt nyáron, mint ősszel vagy télen 

minden fajban, kivéve a G. fulgens-t. A fotokémiai kioltás szezonális kör-

nyezeti változásokra adott válasza azonban fajspecifikusnak tűnik, és csak 

néhány esetben különbözött szignifikánsan a fény- és árnyékpopulációk kö-

zött. 

Nyáron szignifikánsan alacsonyabb φNPQ-t mértünk, mint más évsza-

kokban a C. foliacea, C. furcata és X. pokornyi esetében, míg a G. fulgens 

ellentétes szezonális mintázatot mutatott. A C. magyarica és a D. muscorum 

nem mutatott jelentős eltérést az évszakok között. Általában a φNPQ maga-

sabb volt a humidabb (átlag 28–52%), mint az aridabb (átlag 17–49%) buc-
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kaoldalakon. Ez a különbség télen mindig szignifikáns volt minden fajnál, 

míg a többi évszakra fajspecifikus válasz volt jellemző. 

A φNO nyáron szignifikánsan magasabb volt, mint a többi évszakban 

minden fajban, kivéve a G. fulgens-t, ahol a téli minták mutatták a legmaga-

sabb értékeket. A φNO általában magasabb volt az aridabb (átlag 20–70%), 

mint a humidabb (átlag 18–52%) buckaoldalakon. 

Eredményeink azt mutatták, hogy nyáron a φNPQ kevésbé vett részt a 

többlet fényenergia elvezetésében (φNO > φNPQ), különösen az aridabb 

buckaoldalakon. Valószínűleg a szabályozatlan formában történő energia 

disszipáció volt domináns hő és fluoreszcencia formájában, főként a zárt 

PSII reakciócentrumok miatt (Klughammer és Schreiber 2008). 

Télen és ősszel a φNPQ magasabb volt, mint a φNO, ami azt jelzi, hogy 

az antennakomplexum hő formájában biztonságosan kivezette a többlet 

fényenergiát, és a fotoszintetikus apparátus energiaárama hatékonyan műkö-

dött. Heber és munkatársai (2006) is kimutatták, hogy a kiszáradás indukálta 

kioltás a nedves évszakokban csökkent mértékű, késő tavasszal és nyáron 

pedig fokozódik. Ősszel a vizsgált telepek a gerjesztési energia átlagosan 

több, mint egyharmadát hasznosították fotokémiai folyamatokban, ami így 

az év legproduktívabb időszakának bizonyult a félszáraz homoki gyepekben, 

amint azt korábbi tanulmányok is megállapították (Raggio et al. 2014; Ver-

seghy 1976). 

Eredményeinkből arra következtettünk, hogy kontrasztosabb mikroélő-

helybeli (fény- és nedvességviszonyok) különbségekre van szükség ahhoz, 

hogy egyértelműbb különbséget indukáljon a fotokémiai és nemfotokémiai 

kioltó mechanizmusok megoszlásában a fény- és árnyékpopulációk között, 

pl. különböző erdőállományokban (Gauslaa et al. 2006). A humidabb és 

aridabb buckaoldalak telepei között mért különbségek a fotoszintézisben és 
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fényvédelemben a nedvesebb és szárazabb évszakok környezeti viszonyainál 

leírt jelenségekkel magyarázhatók. 

A vizsgált paraméterek fajspecifikus szezonalitást mutattak. A zuzmók 

poikilohydrikus szervezetek, nem képesek aktívan szabályozni a vízfelvéte-

lüket és vízleadásukat, azonban különböző, hosszú távú alkalmazkodási stra-

tégiáik (pl. morfológiai jellemzők, anatómiai különbségek, zuzmóanyagok 

termelése, mikroélőhelyek választása) révén meghosszabbíthatják vagy lerö-

vidíthetik a metabolikusan aktív periódusukat, és megvédhetik magukat a 

túlzott gerjesztési fényenergia károsító hatásától. 
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ÚJ TUDOMÁNYOS EREDMÉNYEK 

 

Vizsgálataink során új tudományos eredményként mutattuk ki a következő-

ket: 

1. A léghőmérséklet, PAR (lejtésszöggel és kitettséggel korrigálva), ta-

lajhőmérséklet és vízgőz telítési hiány értékek szignifikánsan maga-

sabbak voltak a DNy-i oldalon, mint az ÉK-i oldalon, ahol az RH és 

a talaj nedvességtartalma szignifikánsan magasabb volt. 

2. Az egyes mikrometeorológiai paraméterek eltéréseinek napi ingado-

zása évszakonként változott. Minden mikrometeorológiai paraméter 

esetében az oldalak közötti különbségek napi ingadozása nyáron in-

tenzívebb, télen mérsékeltebb volt. 

3. A buckaoldalakra érkező besugárzás minősége és mennyisége évsza-

konként változott. Télen és ősszel a direkt besugárzás a később bekö-

vetkező naplemente miatt 3–4 órával tovább tartott a DNy-i oldalon. 

A nyári hónapokban a direkt megvilágítás a lényegesen korábbi nap-

kelte miatt 1–2 órával tovább érte az ÉK-i oldalt. 

4. A terület történeti adottságai (korábbi zavarásokkal összefüggésben), 

a buckaoldalak kitettsége (a különböző mikroklimatikus viszonyok-

kal) és a talajfelszíni változók (az eltérő mikrokörnyezetek miatt) 

mind fontos, a mészkedvelő félszáraz homoki gyepek talajlakó zuz-

móközösségeinek összetételét és fajgazdagságát meghatározó ténye-

zőknek bizonyultak. 

5. Az edényes növények borítása és átlagos magassága alacsonyabb, a 

mohaborítás magasabb volt az aridabb, mint a humidabb buckaolda-

lakon. 
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6. A leggyakoribb fajok élőhely- és mikroélőhely-preferenciájukban kü-

lönböztek egymástól, és szinte minden gyakori faj jelenlétét negatí-

van befolyásolta a magas mohaborítás. 

7. Alacsonyabb fotoszintetikus aktivitás, klorofill / karotinoid arány, 

NPQ és φNPQ volt jellemző a fényben gazdagabb és szárazabb év-

szakokban, valamint az aridabb buckaoldalakon, azonban a klorofill 

és karotinoid koncentrációk, valamint a φNO magasabb volt, mint a 

nedvesebb évszakokban és humidabb buckaoldalakon. 

8. Az abszorbeált fény megoszlása a fotoszintézis és a különböző fény-

védő kioltó mechanizmusok között a vizsgált zuzmókban fajspecifi-

kus és szezonálisan változik. 

9. A C. foliacea és C. furcata esetében a fumár-proto-cetrársav és az 

uzneasav, illetve az atranorin koncentrációjában jelentős a szezonális 

változás (tavasz, nyár < ősz, tél). Ezzel ellentétben, a zuzmóanyag 

szint folyamatosan magas maradt a C. magyarica-ban az év során. 

10. Magasabb zuzmóanyag koncentráció volt jellemző a humidabb buc-

kaoldalak populációiban C. foliacea és C. furcata esetében, míg a C. 

magyarica-ban nem volt kimutatható az élőhelyek közötti különbség 

egyik zuzmóanyag mennyiségében sem. 

11. Mivel a gombapartner által termelt fényvédő zuzmóanyagok szintézi-

se több időt igényel, mint amennyi az algában zajló nem-fotokémiai 

kioltómechanizmusok aktiválásához szükséges, az utóbbi folyamatok 

a szárazabb és fényben gazdagabb évszakokban, a rövidebb metabo-

likusan aktív periódusokban hatékonyabb védelemnek tűnnek. Egyes 

fajoknál (pl. C. furcata) a funkciómegosztás mértéke a két partner 

között évszakosan változik. Más fajokban (pl. C. magyarica) a két 

partner egyszerre képes fokozni a fényvédő pigmentek termelését, il-

letve a kioltó mechanizmusok intenzitását az év során.  
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KÖVETKEZTETÉSEK, AJÁNLÁSOK ÉS KITEKINTÉS 

 

Vizsgálataink során rávilágítottunk, hogy a mikroklíma durvább és fino-

mabb léptékben is erősen befolyásolja a zuzmók élettani működését és tö-

megességét. A zuzmók heterogén közösségszerkezetüknek köszönhetően 

természetvédelmi szempontból is jelentősen hozzájárulhatnak a mészkedvelő 

félszáraz homoki gyepek biodiverzitásához. Bizonyos zuzmófajok csak a 

szárazabb buckaoldalakon vagy nyíltabb területeken, míg mások csak a 

humidabb buckaoldalakon vagy a zártabb növényzetnek és fáknak otthont 

adó élőhelyeken fordultak elő. Ezért fontos a különféle zuzmóközösségek-

nek otthont adó, változatos domborzat és tájszerkezet védelme és fenntartása 

az élőhely-specifikus megőrzés során szárazföldi homokhátságokon is. Ér-

demes figyelembe venni, hogy a homokbuckák zuzmóközösségeit alkotó 

fajok eltérő mikrokörnyezeti igényekkel rendelkeznek, és nagyon érzéke-

nyek a különböző környezeti tényezőkre. Feltételezhetjük, hogy a (térsé-

günkben várhatóan szárazabb és melegebb viszonyokat eredményező) klí-

maváltozás hatására a zuzmók nagyobb teret nyerhetnek az edényes növény-

zet visszaszorulása miatt. A zuzmóknak azonban versenyezniük kell a mo-

hákkal ezekért a szabaddá váló talajfelszínekért. Ezek a változások feltehető-

en magasabb kriptogám diverzitáshoz vezetnek majd. 

Eredményeink azt mutatják, hogy a mikroélőhelyi viszonyok és az év-

szakos változások hatása a fotoszintetikus működésre és fényvédelemre 

fajspecifikus, térben és időben változik. Ezért a jövőbeli vizsgálatokban több 

faj együttes tanulmányozását javasoljuk annak kiderítésére, hogy egyes tér-

ben és / vagy időben változó környezeti tényezők hogyan befolyásolják a 

különböző fajok működését. Ezen túlmenően, mivel a fotoszintetikus aktivi-

tás és a fényvédelem egy része a fotobiontából származik, érdemes lehet más 

fajokat is megvizsgálni, különböző fotoszintetikus partnerekben (pl. Aster-
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ochloris, Trebouxia) előforduló klorofill a fluoreszcencia kinetika fajspecifi-

kus különbségeire összpontosítva. 

A különböző fajok az egyes évszakokat különféle módokon kihasználva 

tudnak alkalmazkodni a változó környezeti feltételekhez. Rámutattunk, hogy 

a szabályozott nem-fotokémiai kioltás tűnik a leginkább faj- és mikroélő-

hely-specifikus fényvédelmi mechanizmusnak. Eredményeink azt is megmu-

tatták, hogy az elnyelt fényenergiának átlagosan csupán 25%-a hasznosult 

fotokémiai folyamatokban. Ez megerősíti azt a korábbi megfigyelést, hogy a 

fényenergia megkötése és disszipációja közötti egyensúly a poikilohydrikus 

szervezetekben a disszipáció felé tolódik el az edényes növényekhez képest 

(Heber et al. 2006). Az alga- és gombapartnerek közötti túlzott fényenergia 

elleni védekezés intenzitásának aránya a zuzmótelepben olyan kutatási terü-

let, amelyet érdemes lenne további, más UV-védő zuzmóanyagokat tartal-

mazó fajokban, vagy például antioxidáns enzimaktivitás szempontjából is 

megvizsgálni.  
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