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1. Bevezetés

»Egyvalami biztos csupan: a jové év melegebb lesz, a ra kovetkezd annal is
melegebb, ameddig csak elore latunk a jovébe.” — irja James Powell geologus és
klimakutato 2084 — Az eltiint jég nyomaban cimi kdnyvében (2021), melyben a nem
tal tavoli jovoben fiktiv interjukat készit kutatokkal, tudosokkal, politikai vezetokkel a
globalis éghajlatvaltozas okozta eseményekrdl. Ugyan az éghajlatvaltozas hatasa ennél
lényegesen bonyolultabb, a valtozas maga elkeriilhetetlen (IPCC, 2014).

Annak ellenére, hogy az éghajlatvaltozas folyamata, azon beliil pedig részben a
jelenlegi felmelegedés is, természetes folyamat, az emberi tevékenység nyoman olyan
mértékben felgyorsult és feler6sodott valtozasok figyelhetéek meg a Fold klimajaban,
amelyek az elmuilt évmilliokban nem voltak jellemzoek (Past Interglacials Working
Group of PAGES, 2016). Ezen valtozasok nyoman az extrém iddjarasi események
gyakorisaganak novekedése figyelhetd meg. A csapadék mennyisége térben €s idében
egyarant egyre egyenetlenebbiil oszlik el vilagszerte (pl.: heves es6zések, valamint
hosszll szaraz periddusok) (Pendergrass és Knutti, 2018). Ez pedig mar jelenleg is a
szarazfoldi, a vizes- és a vizi dkoszisztémakban az ¢161énykozosségek szerkezetének
atalakulasahoz, az érzékeny taxonok egyedszamanak csokkenéséhez, invaziv fajok
megjelenéséhez vezet (1d. bévebben Reid et al., 2019)

A felszini vizekben a szélsGséges iddjarasi események legszembet{indbb
megnyilvanuldsi formai az aradasok, ill. a jelentds vizszintcsokkenés, vagy akar a
kiszaradas. Ezek a jelenségek a kisvizfolyasokat, méretiikb6l adoddan, nagyobb
mértékben fenyegetik. Az utdbbi évtizedekben tobbek kozott a  globalis
éghajlatvaltozas miatt az idészakos vizfolyasok aranya jelentds mértékii ndvekedést
mutat (Messager et al., 2021), igy ezek vizsgalata elengedhetetlen a jovobeli viziigyi
és természetvédelmi kezelések megalapozasahoz.

A kisvizfolyasokban a mederfeliiletre vonatkoztatott viztérfogat kisebb, mint a
nagyobb vizfolyasok esetében, igy itt a feliileteken €él6 bevonatalkotd éldlények
szerepe is hangsulyosabb. Ezen éldhelyeken az egyik legjelentdsebb elsddleges
termel6k a bevonatalkotd algak, melyek egyben a taplalékhalozatban is jelentds
szerepet toltenek be (Robson et al., 2008; Robson és Matthews, 2004).

Felmeriil a kérdés, hogy a szélsGséges idGjarasi viszonyok altal eldidézett
vizjardsi események milyen hatast gyakorolnak az algakozosségek szerkezetére
ezekben a vizfolydsokban. Mivel a valtozd kornyezeti feltételekhez az algak
kiilonbdz6 funkcionalis jellegeik révén képesek adaptalodni, ezért a kozosség
szerkezetérdl a taxonomiai alapokon nyugvd és a jelleg alapt vizsgalatok is fontos
informaciokat szolgaltatnak.

A fitobenton vizsgalatanak egy specialis tipusat képviselik a kolonizacios
kisérletek, ahol lehetdség van a kozosség szerkezetében bekovetkezd valtozasok
idobeli megfigyelésére. Ezek a valtozasok megnyilvanulnak mind a kozdsség



taxonomiai-, mind pedig jellegdsszetételében (B-Béres et al., 2014; Lukacs et al.,
2018; Stenger-Kovacs et al., 2013). Az egyes taxonok populacidinak a kornyezeti
valtozasokra adott reakcidja meglehetésen kiszamithatatlan egy olyan kozosségben,
ahol szamos hasonl6 igényu faj taldlhatd. Ezzel szemben az, hogy az egyes jellegek
milyen korilmények kozott jelentenek szelekcids elonyt, joval kiszamithatobb
(Berthon et al., 2011; Larson és Passy, 2012; Passy, 2007). Azaz a taxonOmiai
Osszetétel valtozasa viszonylag nehezen prediktalhato a hasonlo igényl fajok kozotti
interakciok miatt, mig a k6zosség funkcionalis Osszetételének valtozasa sokkal inkabb
determinisztikusnak tekinthetd (Passy és Larson, 2011).

1.1. A vizsgalatok leirdsa

Tanulmanyaink alapjaul egy alfoldi idGszakos kisvizfolyason, a Tocon végzett
kolonizacids kisérlet szolgalt. Vizsgalataink kozéppontjdban az egyes jellegek,
valamint az azokbodl létrehozott kombinalt csoportositasi rendszerek, illetve a jelleg
alapti funkcionalis diverzitds metrikdk idébeli valtozdsanak nyomon kovetése és
kornyezeti valtozokkal valod 6sszefliggésének feltarasa allt.

A kolonizacios kisérletsorozat alatt olyan nem vart, extrém iddjarasi események
torténtek , melyek mentén két jol elkiilonithetd idészakra lehetett tagolni a vizsgalat
teljes iddtartamat. A vizfolyas vizjarasanak fluktuacioja alapjan igy egy kozepes
zavarassal- és egy erds zavarassal jellemezhet6 periodust kiilonitettiink el, melyeknek
hataran az erds fizikai zavaras hatasara rekolonizacios folyamat indult el a bentikus
algakozosségben.

1. Elsé vizsgalatunkban a bevonatalkotd kovaalga kozosség szerkezetét
elemeztiik. Osszevetettiik, hogy a kovaalga okologiai guildek és a sejtméret
kategoriak, valamint az ezek kombinacidjaval Gjonnan létrehozott kombinalt Sko-
morfologiai funkcionalis csoportok hogyan képesek megjeleniteni a kovaalga
kozosség szerkezetének valtozasait a kolonizacid soran valtozo kornyezeti feltételek
mellett.

2. A kovaalgdk 4ltaldban nagy aranyban taldlhatoak meg a fitobentonban,
mellettik azonban szamos mds taxonomiai csoport is képviselteti magat, igy
kizardlagos vizsgalatukkal nem kaphat6 holisztikus kép a bevonatalkot6 algak6zdsség
szerkezetérél. Ezért masodik vizsgalatunkban a teljes bentikus algakdzosséget vettiik
gorcsd ala 6nalld jelleg kategoridk és az azokbdl képzett kombinalt trait csoportok
id6beli valtozasat nyomon kovetve.

3. Harmadik vizsgélatunkban az extrém iddjarasi események kozosségformalod
hatasara fokuszaltunk és arra kerestiik a valaszt, hogy a kiilonb6z6 diverzitasmetrikak
(taxonomiai alapt, filogenetikai, valamint funkcionalis diverzitds) hogyan valtoznak a
kolonizacio kdzepesen zavart és erésen zavart periodusaiban.



1.2. Hipotézisek

1. A kovaalga alapu elemzésekkel kapcsolatban  megfogalmazott
feltételezéseink:

(i) Feltételeztiik, hogy az olyan kevés kategoriabol allo traitek is, mint a kovaalga
guildek és sejtméret kategoridk, képesek a kolonizacié soran a bentikus kovaalga
kozosségben végbemend szerkezeti valtozasokat leképezni, vagyis a kolonizacid
elérehaladtaval az egyes kategoridk el fognak kiiloniilni a kdrnyezetei valtozok
mentén.

(il) Az Gjonnan létrehozott, hiisz kategériabol all6 kombinalt 6ko-morfologiai
csoportositas elég robusztus ahhoz, hogy a kornyezeti valtozokkal olyan szoros
Osszefiiggést adjon, mint maguk a kovaalga taxonok.

2. A teljes Dbevonatalkotd algakdzosség — vizsgalataval — kapcsolatban
megfogalmazott feltételezéseink:

(i) Er6s osszefiiggést feltételeztiink az 6nalld jelleg kategdridk és a kornyezeti
valtozok kozott a kolonizacié kiillonb6z0o zavarasi intenzitassal jellemezhetd
iddszakaiban a nem kovaalga taxonok vizsgalatokba torténd bevonasaval.

(i1) Feltételeztiik, hogy a kozdsség strukturajaban végbemend valtozasokat a
kombinalt trait csoportok kategoriaival jobban nyomon lehet kovetni, mint magukkal
az 6nallo jelleg kategoriakkal.

3. A diverzitasmetrikdk valtozasai és a kolonizacié kiilonb6z6 zavarassal
jellemezhetd periodusai kozotti Osszefiiggésekkel kapcsolatban hipotéziseinket a
koztes zavarasi elmélet mentén (Connell, 1978) fogalmaztuk meg:

(i) Feltételeztiik, hogy a kozepes frekvenciaju vagy intenzitdsii zavarasok
maximalizaljak a diverzitast, annak szintjétdl fiiggetleniil (taxondmiai, funkcionalis és
filogenetikai diverzitas).

(i1) Feltételeztiik azt is, hogy a vizjarasban bekovetkezd szélséségek a
bevonatalkoto algakozosségek jelleg Osszetételét a szElsdséges jelleg értékek iranyaba
toljak el, és ezaltal erdteljesebben befolyasoljak a funkcionalis diverzitast, mint a
taxonomiai €s filogenetikai diverzitasokat a kolonizacios folyamatokban.



2. Anyag és modszer
2.1. Mintavétel és feldolgozas

A kolonizacios kisérletre 2014.03.15.-2014.06.06. kdzott keriilt sor, Debrecen —
Jozsa folott a Toco fels6 szakaszan. Mesterséges aljzatként egységes méretil
falapocskakat hasznaltunk. A falapocskakat harom sorban egymas mogé felfiizve
helyeztiik el a folyasirannyal parhuzamosan. Az egyes mintavételek alkalmaval harom
falapot tavolitottunk el a kisérleti dsszeallitasbol, soronként egyet-egyet, melyekrdl a
lekapart bevonatot acetat mentes Lugol-oldattal tartdsitottuk (MSZ EN 13946:2003).

Minden mintavétel alkalmaval a helyszinen vizmélységet (cm), vizsebességet
(m/s), valamint pH-t, vizhémérsékletet (°C), oxigén telitettséget (%), oldott oxigén-
tartalmat (mg/l), vezet6képességet (uS/cm) és redoxpotencialt (mV) mértiink. Ezen
kiviil laboratoriumi elemzésre 20 ml vizmintat gyQjtottiink, melyekbdl szabvany
szerint fotometrias modszerrel nitrit (NO,; mg/l - MSZ 1484-13:2009), nitrat (NOs’;
mg/l - MSZ 1484-13:2009), ammoénium (NH,"; mg/l - MSZ ISO 7150-1:1992) és
foszfat (PO,”; mg/l - MSZ 260-20:1980) mérést végeztiink.

A kovaalga alapu elemzésekhez a bentikus algamintak feltarasa és a tartos
preparatum készitése az MSZ EN 13946 (2003) szabvany szerint tortén. A
preparatumokat fénymikroszkoppal (Leica DMRB) 1000-1600%-0s nagyitason
vizsgaltunk olajimmerzids lencsével. A valvak szamolasa az MSZ EN 14407 (2004)
szabvany szerint tortént. Mintanként legaldbb 400 valvat hataroztunk meg és
jegyeztiink fel.

A teljes algakozosség vizsgalatan alapuld tanulméanyainkhoz a feltaratlan mintak
vizsgélata, az egyedek szamolasa ¢és hatarozasa, ilepitékamraban tortént. A
szamolasnal és hatdrozasnal a fitoplankton vizsgalatoknal ajanlott MSZ EN 15204
(2006) szabvanyt tekintettiik mérvadonak. A mintdban talalhato taxonokat forditott
mikroszkoppal (Leica DMIL), 400%-o0s nagyitason azonositottuk.



2.2. Adatelemzés és értékelés

A mikroszkopos munka sordn azonositott taxonokat traitekbe, valamint az
altalunk létrehozott kombinalt csoportokba soroltuk:

1. A kovaalga alapu vizsgalatban a taxonokat okoldgiai guildekbe (alacsony
profili, magas profilu, mozgékony és planktonikus - Passy, 2007 médositva Rimet és
Bouchez, 2012) és sejtméret kategoridkba (5 kategoria - Berhon et al., 2011), valamint
a beldliik képzett 20 kombinalt 6ko-morfoldgiai funkcionalis csoportokba soroltuk (B-
Béres et al., 2016).

2. A teljes algakozosség 6nallo jelleg szerinti csoportositasaba az elobb emlitett 5
sejtméret kategoriat, 3 életforma tipust (egysejtli, kolonidlis és fonalas - Rimet és
Bouchez, 2012), 3 mobilitasi kategoriat (nem mobilis, lassan mozgo, gyorsan mozgo),
valamint az aljzathoz valo rogziilés er6ssége szerint elkiilonitett 3 kategoriat (erdsen,
kozepesen és gyengén rogziild) vontuk be. A négy 0Onalld jelleg kategoriait
kombinalva, a nem értelmezhetd kombinacidk kisziirését kovetéen, 56 kombinalt trait
csoportot hoztunk létre (Lukéacs et al., 2018).

3. A diverzitas alapu vizsgalatokban két taxondmiai alapon nyugvo diverzitast
(fajszam, effektiv Shannon-H - Jost, 20006), egy filogenetikai diverzitas metrikat (D(T)
- Chao et al., 2014) és négy funkcionalis diverzitas metrikat (funkcionalis- gazdagsag,
egyenletesség, divergencia és diszperzid — Mason et al., 2005; Laliberté és Legendre,
2010) alkalmaztunk. Kiszamitasukhoz a teljes algak6zosség 6nallo jelleg kategoriait
(lasd fentebb, 2.) vettiik alapul.

A kovaalga alapt vizsgalatban az egyes mintdkban fellelhetd kozosségek és a
kornyezeti tényezok kozotti kapcsolatok elemzéséhez, valamint a legjelentGsebb
abiotikus  tényezék kivalasztasdhoz fokomponens analizist hasznaltunk. A
legjelentdsebb kornyezeti tényezOk és az algakozosségek tobb szempontbol vizsgalt
Osszetétele (taxonomiai Osszetétel, Okoldgiai guildek, sejtméret, Oko-morfologiai
kombinalt csoport) kozotti kapcsolat elemzéséhez pedig kanonikus korreszpondencia
analizist hasznaltunk. Annak ellendrzésére, hogy a kozdsség Osszetétele eltérést mutat-
e a véletlenszer(i mintazatt6l, Monte-Carlo permutacios tesztet alkalmaztunk.

A masodik vizsgalatban a kornyezeti tényezOk és a teljes algakozosség
Osszetétele kozotti kapcsolatok elemzéséhez, valamint a legjelentésebb kornyezeti
tényezok kivalasztasahoz szintén fokomponens analizist hasznaltunk. A teszt alapjan
kivalasztott kdrnyezeti tényezok és az algakodzosség Osszetétele (életforma tipusok,
sejtméret, rogziilés erdssége, mobilitas, valamint a kombinalt trait csoportok) kozotti
Osszefiiggéseket pedig redundancia analizissel teszteltikk. A kozosség véletlenszera
mintazattol vald eltérésének tesztelésére ebben az esetben is Monte-Carlo permutacios
tesztet alkalmaztunk.



A harmadik vizsgalatban a kdzepesen- és er@sen zavart peridodusok elkiilonitése a
vizmélység és a vizsebesség adatok alapjan tortént, melyek értékeit nagyban
befolyasoltdk az iddjarasi koriilmények, elsdsorban pedig a napi csapadék
mennyisége, ezért csapadék adatokat kértiink az OMSZ-t6l. A hidrologiai valtozok
ingadozasanak mértékét a kovetkezoképpen teszteltiik: Kiszamitottuk a vizmélység
értékeinek terjedelmét (range) és szorasat, valamint az egyes mintavételek kozotti
vizsebesség értékek eltérésének abszolut értékeit a két idészakra. Annak a
periddusban, egy utas ANOVA-t hasznaltunk. Szintén egy utas ANOVA-val teszteltiik
a kiilonbozo diverzitds metrikdk eltéréseinek mértékét a kozepesen- €s az erdsen
zavart periodusok kozott. A kdrnyezeti tényezok és az indexek kozotti Osszefliggések
feltarasdhoz Pearson-féle korrelacios tesztet alkalmaztunk. Ugyanigy jartunk el az
indexek kozotti kapcsolatok (index-index) feltarasa soran. Az elemzéseket a
kolonizécié két iddszakara kiilon-kiilon végeztiik el. Hogy elGsegitsiik a kozosség
taxonomiai- ¢és jellegosszetételének értelmezhetdségét az kdzepesen- és erésen zavart
periddusokban, két fokomponens analizist is végeztiink. Ezen elemzésekhez a taxonok
relativ gyakorisagat, valamint a jellegek stlyozott atlagat (CWM) alkalmaztuk.

3. Eredmények és diszkusszio
3.1. A kornyezeti tényezok valtozasai

A mért 12 fizikai és kémiai valtozorodl, a foszfat-tartalmat és a vizsebességet
leszamitva elmondhatd, hogy a kisérletsorozat ideje alatt valamilyen trend volt
megfigyelhetd a valtozasukban. A harmadik vizsgalatunk keretein belil vizjarasi
adatok alapjan elkiilonitettiink egy kozepesen- és egy erésen zavart periddust a
vizsgalati idOtartam alatt. Fontos kihangsulyozni, hogy az abiotikus tényezdk
jelentdsebb valtozasokat az erdsen zavart periodusban mutattak.

3.2. Kovaalga alapu vizsgalat

Els6 vizsgalatunkban konkrétan a bentikus kovaalga kozosségben bekdvetkezd
valtozasokat vizsgaltuk, taxondmiai, jelleg, illetve altalunk 1étrehozott kombinalt 6ko-
morfologiai funkciondlis csoportok szintjén. Azt feltételeztiik, hogy még a kevés
kategoriabol allo jellegek, Gigy, mint az 6kologiai guildek és a sejtméret kategoriak is
képesek lekovetni a kovaalga kdzosség dsszetételében végbemend valtozasokat, tehat
az egyes kategoriak jol elkiiloniilnek a kornyezeti valtozok mentén az idében eldre
haladva. Ez a hipotézis az eredmények alapjan nem nyert bizonyitast. A guildeken és
sejtméret kategoriakon beliil az egyes taxonok esetenként eltéré iranyt valtozasokat
mutattak a kornyezeti valtozok mentén, ezért nem volt megfigyelhetd markans



mintdzat sem a guildek, sem a sejtméret kategoriadk aranyainak valtozasidban a
kisérletsorozat ideje alatt.

A kolonizacié soran az alacsony profilti guild aranya a zavaras hatasara kialakult
rekolonizacios id6szakban megnétt €s nem mutatott szoros Osszefliggést a kornyezeti
valtozokkal. A szakirodalom szerint egy kolonizacids folyamat soran a magas profila
guildbe tartozd taxonok gyakorisaganak ndvekedése varhatd (Passy, 2007; Stenger-
Kovacs et al., 2013). Esetiinkben a guild gyakorisaga az idében kismértékii csokkenést
mutatott, mivel a guild néhany tagja a kisérleti Osszeallitas kihelyezése kozbeni
bolygatds miatt leszakadt a mar meglévd érett bevonatbol és kililepedett az
alzatainkra, igy mar az els6 napon karakterisztikus volt a kdzosségben és negativ
korrelaciot mutatott az idével. A mozgékony guildbe tartozé taxonok képesek aktivan
valtoztatni a pozicidjukat a biofilmben, igy kivalasztva a szamukra leginkabb
megfelel6 mikrohabitatot (Passy, 2007). Ezért a kolonizacids folyamat soran a guild
aranyanak novekedése varhato. Eredményeink nem ezt mutattak. A guild egyes tagjai
szintén a kisérleti Gsszeallitas kihelyezése kdzbeni bolygatasnak kdszonhetéen az érett
bevonatbol leszakadva nagy egyedszamban jelent meg a kezdeti id6szakban, valamint
az er6sen zavart idGszakig meg is tudtak maradni a kozosségben. A heves es6zés
hatasara azonban a kozodsség erdteljesen atalakult, a mozgékony profilu guild aranya
jelentdsen lecsdkkent.

A sejtméret kategoridk esetében a hipotézisiink csak részben igazolodott be.
Szignifikans Osszefiiggést figyeltiink meg az egyes kategoridk és a kornyezeti
valtozok kozott, azonban a kozepes méretkategoridk nem korrelaltak egyértelmiien a
kornyezeti valtozokkal. Ez annak kdszonhetd, hogy ezekben a sejtméret kategoridkban
szamos eltérd igényl faj talalhato. A kis és nagyméretli taxonok kornyezeti valtozok
mentén torténd elvalasa meglehetésen szembetiind volt. A zavaras novekedésének
hatdsara 01j kolonizacids peridodus indult be, melyben néhany kisméretii pionir taxon
gyakorisaga novekedett meg. A legnagyobb sejtméretli taxonok kezdeti nagy aranya
pedig a kisérletsorozat folyaman lecsokkent. Ennek oka szintén abban keresendo,
hogy a nagyméretli taxonok kiiilepedtek a kezdeti bolygatast kdvetden, azonban a
zavaras felerdsddésével mar nem tudtak nagy aranyban jelen lenni a bevonatban.

Mivel a kombinalt &ko-morfologiai csoportositdsi rendszer relative nagy
felbontasu ezért azt feltételeztiik, hogy a taxondmiai elemzéshez hasonldan szoros
Osszefiiggést mutat majd a kdrnyezeti valtozokkal. Ezt a hipotézisiinket eredményeink
alatamasztottak. A guildek sejtméret kategoriak szerinti elkiilonitése lehetdvé tette a
kornyezeti tényezok és az adott guild kiilonbozd sejtméretli taxonjai kozotti jelentds
Osszefliggések kimutatdsat. Habar az Okologiai guildekbe vald besorolas az egyes
taxonok hasonld igényein alapszik, azonban az egyes taxonok igényei bizonyos
mértékben eltérhetnek egy guilden beliil is. Ezeket a kiilonbségeket sikeriilt
felderiteniink a két jelleg kombinalasaval 1étrehozott csoportok hasznalataval.



3.3. A teljes bevonatalkoto6 algakozosség vizsgalata

A masodik vizsgalatunkban mar a teljes bevonatalkotd algak6zdsségben
bekovetkez valtozasokat kovettik nyomon, az elsd vizsgédlathoz hasonléan
taxonomiai-, jelleg- és jelleg alapt kombinalt csoportok alkalmazasaval. Feltételeztiik,
hogy a nem kovaalga taxonok bevonasa a vizsgalatokba erds jelleg kategoriak -
kornyezeti valtozok kozotti Osszefiiggést fog eredményezni. Eredményeink ezt
részben alatdmasztottdk. A  biofilmben lezajlo folyamatok atlathatobba és
értelmezhetébbé valtak a nem kovaalga taxonok elemzésekbe vald bevonasaval (pl.:
fonalas zoldalgdk megjelenése a kolonizacids kisérlet elsd, stabil vizjarasu
periddusaban).

Az egyes ¢letforma tipusok egyértelmtien elkiiloniiltek a kornyezeti tényezok
mentén. Mig az egysejtii taxonok a vizhémérséklettel és az iddvel mutattak pozitiv
korrelaciot, valamint negativan korrelaltak a vizmélységgel és vizsebességgel, addig a
kolonialis és fonalas taxonok ezzel ellentétes tendenciat mutattak. A kolonidlis
kategoria a nitrat-tartalommal, illetve a fonalas kategéria a vizmélységgel korrelalt
pozitivan. Az egysejtii kategéria negativ korrelacidja a vizmélységgel azzal
magyarazhato, hogy az erésen zavart periodus masodik felében a vizfolyas elkezdett
kiszaradni. Az egysejtli taxonok azonban képesek a kiszaradds, vagy vizkivétel
hatdsara Gjonnan keletkezé mikrohabitatokban megtelepedni (Lange et al., 2016). A
kolonialis és fonalas kategdridk aranyanak idobeli valtozasa latszolagosan ellentmond
az ide tartozé taxonokkal kapcsolatos altalanos ismereteinknek, mivel azok leginkabb
alacsony tapanyagtartalom és alacsony mértékl fizikai zavaras esetén vannak jelen
nagy szamban a kozosségben (Berthon et al., 2011; Law et al., 2014; Marcel et al.,
2017; Stenger-Kovacs et al., 2013). Ezen ellentmondas feloldasara elmondhatd, hogy
a kolonialis és fonalas taxonok a Técoban a kisérlet inditasakor az érett bevonatbol
szakadtak le a bolygatas hatasara és iilepedtek ki a kolonizacio kezdetén kihelyezett
aljaztokra (Acs és Kiss, 1993). Tovabba, fontos megemliteni azt is, hogy a kolonia és
fonal felépitésének Osszetettsége jelent6sen meghatarozza, hogy egy adott taxon
mennyire képes alkalmazkodni a zavart kornyezethez, ahogy azt eredményeink is
bizonyitottak (Passy, 2002)

A rogziilés erdssége szerinti harom kategoria szintén elkiiloniilt a kdrnyezeti
valtozok mentén. Az erGsen rogziild csoport erds pozitiv korrelaciot mutatott a
kolonizaciés idével. Ezzel szemben a kozepes erdsséggel rogziild csoport a nitrat-
tartalommal korrelalt pozitivan, mig a gyengén rogziilé csoport a vizsebességgel és
vizmélységgel. Lange és munkatarsai (2016) felhivtak a figyelmet arra, hogy bizonyos
tényezok, mint pl. az dramlasi viszonyok stabilitdsa és a tapanyag-ellatottsag jelentds
befolyassal lehetnek a vizsebesség és a rogziilés erdssége kozotti kapcsolatra. A mi
eredményeink is egyértelmiien arra utalnak, hogy az aramlasi koriilmények
stabilitdsanak, vagy a stabilitds hidnydnak jelent0s szerepe van a kdzosségszerkezet



kialakitasaban. Mig a gyengén rogziilé csoport a kisérletsorozat kezdeti szakaszaban
stabil vizmélység és vizsebesség mellett volt jelen a legjelentésebb mennyiségben,
addig az esés és szaraz periodusban erdsen fluktuald vizjarasi viszonyok az erdsen
rogziild formak aranyanak novekedéséhez vezettek. A kozepesen rogziilt taxonok
aranyat pedig elsdsorban nem a viz aramlasa, hanem a tapanyag-tartalom hatarozta
meg.

A sejtméret kategoriak szintén egyértelm elkiiloniilést mutattak a kdrnyezeti
valtozok mentén. A nagyméretii csoportok, valamint a vizmélység és a vizsebesség
kozott erés és szembetling Osszefiiggés volt megfigyelhetd. A taxonok sejtméretének
jelentds szerepe van a kolonizdcidban, hisz mind a kitilepedésiikre és mind a
terjedésiikre hatassal van (Acs és Kiss, 1993). A nagyméretii bentikus taxonok,
sulyukbol adododan gyorsan ki tudnak iilepedni, ha a koriilmények ezt lehetévé teszik.
Ezzel szemben a kisméretli taxonok nagymértékben zavart élhelyen is képesek
tulélni (B-Béres et al., 2014, 2016; Kokai et al., 2015; Stenger-Kovacs et al., 2013).
Eredményeink, Osszhangban a fentiekkel, egyértelmlien ravilagitottak arra, hogy a
kiilonbdz6 méretli taxonok kolonizacios sikere elsd sorban a kornyezet, mégpedig
féleg az aramlasi viszonyok stabilitasatol fiigg.

Hasonléan a tobbi jelleghez, a mobilitas alapjan elkiilonitett kategoriak
kozosségen beliili aranya és a kornyezeti valtozok kozott egyértelmii Gsszefiiggést
talaltunk. A mozgas képessége a bentikus algak esetében is az egyik leghatékonyabb
tulajdonsag a kedvezdtlen éldhelyek elkeriilésére és a legmegfelelébb mikrohabitat
kivalasztasdra a biofilmben (Passy, 2007), éppen ezért a kiillonb6zé mobilitasi
kategoriakba tartozé taxonok zavarasokkal szembeni tolerancidja is eltérd (Passy és
Larson, 2011). Hasonl6an mas szerzokhdz, a mi eredményeink is arra utalnak, hogy a
nagy fizikai zavarast a csokkent mozgasképességli taxonok (lassan mozg6 kategoria)
toleraljak és indikaljak leginkabb (Marcel et al., 2017).

Habar az 6nallo jelleg kategoriadk minden esetben jol elkiiloniiltek a kdrnyezeti
valtozok mentén, mivel kevés szamu kategoriabdl allnak, ezért nem mutattak minden
esetben szoros Osszefiiggést velilk. Ennek oka az egyes jelleg kategoridkon beliil a
taxonok ellentétes valtozasaiban keresendd. A jellegek ezen hidnyossagat azonban
sikeriilt feloldanunk a kombinalt trait csoportok hasznalataval ezzel alatamasztva
masodik hipotézisiinket. Igy vildgossa valt, hogy a kiilonbozd zavaréssal jellemezheté
iddszakokban az egyes taxonok mely jellegei jarulhattak hozza az adott idészakokban
val6 elényok megszerzéséhez.



3.4. Diverzitas alapi vizsgalatok

Harmadik vizsgalatunkban azt elemeztilk, hogy a két kiilonb6z6 zavarassal
jellemezhetd idészak alatt megmutatkozd kozosségszerkezetbeli eltérések milyen
diverzitasbeli kiilonbségeket okoznak. Faj- ¢és jelleg alapu metrikdk valtozasait
vizsgaltuk a kolonizacié kozepes- valamint erds zavarassal jellemezhetd iddszakaiban.
Feltételeztiik, hogy metrikatdl fiiggetleniil a diverzitas a kdzepesen zavart idészakban
magasabb lesz, mint az er@sen zavart iddszakban. Ezt a feltételezést az eredményeink
csak részben tamasztottak ala. A varakozasoktol eltérden a két iddszakban a faj alapa
metrikak koziil a fajszam nem mutatott szignifikans eltérést a két periodus kozott.
Szintén a varttal ellentétben a funkciondlis diverzitds metrikdk koziil csupan két
metrika, a funkcionalis divergencia és a funkcionalis diszperzid volt szignifikansan
nagyobb a kozepesen zavart id6szakban.

A hipotézisiink nem igazolodott be, az eredmények azonban ravilagitottak arra,
hogy a zavards hatdsara sem a fajszamra, sem a funkciondlis gazdagsidgra nem
gyakorolt jelentOs hatdst Ez arra utal, hogy a zavart koriilményeket okoz6 idéjarasi
sz€lsségek még ugy sem voltak képesek kart okozni a rendszer funkcionalitasaban,
hogy a vizsgalt vizfolyasra csupan kis fajkészlet jellemzé. Ebbdl pedig arra lehet
kovetkeztetni, hogy a vizsgalat soran bekovetkezett valtozasok nem voltak elég erések
ahhoz, hogy az egyes jellegek vagy jelleg csoportok altal betdltott funkcionalis
szerepek ,.kiszlirédjenek” a k6zosségbdl (Valdivia et al., 2017). Ez az eredmény jol
példdzza azt, hogy a magas funkcionalis redundancia lehetové teszi, hogy egy
rendszer megdrizze a funkcionalitasat még olyan sztochasztikus folyamatok esetén is,
mint a faj- vagy taxonvesztés (Biggs et al., 2020; Yachi és Loreau, 1999). A
funkcionalis divergencia értékei az erdsen zavart periodusban szignifikansan
magasabbak voltak, mint a kzepesen zavart idészakban, ami azt jelzi, hogy a jellegek
sz¢€lsOségei felé tolodott el a kozosségszerkezet (Mason et al., 2005). Ezzel
Osszhangban a funkcionalis diszperzid szignifikansan lecsokkent a zavaras hatasara,
jelezve ezzel, hogy néhany trait dominancidjanak iranydba mozdult a kozdsség
(Laliberté és Legendre, 2010). Ezzel egyiitt a filogenetikai diverzitas értékei is
lecsokkentek, ami kozelrokon taxonok térnyerésére utal, mas nagyobb algacsoport
rovasara. Taxonok tekintetében ez bizonyos fajok dominancijanak novekedésében
mutatkozik meg, jellegek tekintetében pedig 0gy értelmezhetd, hogy a
kozosségszerkezet a szélsOséges értékek felé tolodott el.

A vizsgalt idészakban megfigyelt valtozasok megmutattak, hogy a vizzel boritott
allapotban a kozosség funkcionalis redundancidja révén képes volt megtartani faj- és
funkcionalis gazdagsagat, habar a zavaras hatasara vesztett diverzitasabol. Mivel a
kiszaradt idészakban nem kovettiik nyomon a kozosség Osszetételének valtozasat,
ezért csak kovetkeztetni tudunk arra, hogy amennyiben a kornyezeti feltételek nem
javulnak, a zavart allapotok taxonok eltiinéséhez, a filogenetikai diverzitas



csokkenéséhez vezethet, végiil akar bizonyos jellegek is kiveszhetnek a kdzosségbol,
ami pedig a funkcionalis diverzitas csokkenéséhez vezethet.

4. Uj tudomanyos eredmények

Aramldsi viszonyok jelentésége

Kimutattuk, hogy egy kiszaradé alfoldi kisvizfolyasban a bevonatalkoto
algak6z0sség kolonizacidjaban az aramlasi viszonyok jatsszak a dontd szerepet. A
kozosség Osszetételét a tapanyagtartalom is befolyasolta, azonban a jelent6sebb
valtozasokat a vizjaras megvaltozasa idézte el6.

A vizsgalati idOszak elején a kisérleti 0sszeallitas kihelyezése kdzben a Toécodban
talalhato érett bevonatbol leszakadt nagyméretii algak a stabil aramlési viszonyok és a
kis vizmélység miatt ki tudtak iilepedni az aljzatainkon. Ezzel szemben az erdsen
zavart periodus kezdetén az esdzés altali zavards hatdsara a biofilm jelentés része
leszakadt a kisérleti aljzatok feliiletér6l, az ujonnan keletkezett niche-t pedig
kisméretti, ruderalis, pionir taxonok foglaltak el (B-Béres et al., 2016; Lukacs et al.,
2018)..

Szelsoseges jellegek térnyerése zavaras hatasara

Eredményeink ravilagitottak arra is, hogy az er6sen zavart peridodusban a
kozosség diverzitasanak csokkenése mellett a szélsdséges jellegek aranya jelentOsen
megndvekedik a kozosségben.

Mind a jelleg-, mind a diverzitas alapu vizsgalat eredményei megmutattak, hogy
egy egyszeri zavaras hatasara a kozosség Osszetétele elébb instabilla valt, majd a
zavaras frekvencidjanak és intenzitasanak a ndovekedésével (heves esézés, kiszaradas)
a szélsdséges jellegek- és jellegkombinacidju csoportok aranya nagymértékii
novekedést mutatott (B-Béres et al., 2016; Lukacs et al., 2018, 2021).

Mozgékonysag és sejtméret — zavaras erdssége dsszefiiggeés

A mozgékony taxonok aranya - a kozosség destabilizaciojat leszamitva - mindkét
id6szakban novekedést mutatott. A kisérlet kezdeti szakaszaban, stabil aramlasi
viszonyok k6zott, a nagyobb méretii mozgékony taxonok voltak jelen dontd
tobbségben, mig az erdsen zavart koriilmények kozott a kisméretli mozgékony fajok
jelentek meg nagyobb aranyban. A kis sejtméret tehat szelekcios elonyt jelent zavart
kornyezetben (B-Béres et al., 2016; Lukécs et al., 2018, 2021).
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1. Introduction

"The Alps have not had permanent snow and ice since the 2040s." - writes
geologist and climate scientist James Powell in his book "The 2084 Report: An oral
history of the great warming" (2020), in which he interviews scientists, academics and
political leaders about the events of global climate change in the not too distant future.
Although the impact of climate change is much more complex, the change itself is
inevitable (IPCC, 2014).

Climate change, including a part of the current warming, is a natural process, but
human activity has accelerated and intensified the Earth's climate change on an
unprecedented scale for not seen in millions of years (Past Interglacials Working
Group of PAGES, 2016). These changes have led to an increase in the frequency of
extreme weather events. Precipitation is becoming increasingly unevenly distributed
in both space and time around the world (Pendergrass and Knutti, 2018).

In surface waters, the most obvious manifestations of extreme weather events are
floods and significant water level declines or even drying up. These phenomena pose a
greater threat to small watercourses because of their size. The proportion of
intermittent watercourses has increased significantly in recent decades in the context
of global climate change, so their study is essential for planning and constructing
future water management and conservation.

Small watercourses have a smaller volume of water per surface area than larger
watercourses, therefore the role of benthic organisms is more important here. Benthic
algae are one of the most important primary producers in these habitats and also play
an important role in the food web (Robson et al., 2008; Robson and Matthews, 2004).

The question arises as to how the impact of changes of water supply induced by
extreme weather events affect the structure of algal communities in watercourses. As
algae are able to adapt to changing environmental conditions through their different
morphological and functional characteristics, taxonomic- and trait-based studies
provide important information on community structure.

Colonisation experiments represent a special type of phytobenthos study, where
it is possible to observe the changes in community structure over time. These changes
are manifested in both the taxonomic and trait compositions of the community (B-
Béres et al., 2014; Lukacs et al., 2018; Stenger-Kovacs et al., 2013). The response of
populations to environmental changes is quite unpredictable in such a community
where many species with similar needs coexist. In contrast, the selection advantages
of morphological or functional traits are much more predictable (Berthon et al., 2011;
Larson and Passy, 2012; Passy, 2007). For this reason, changes in taxonomic



composition are relatively difficult to predict due to the interactions between species
with similar needs, whereas changes in functional composition of the community are
considered to be more deterministic (Passy and Larson, 2011).

1.1 Description of the studies

Our studies were based on a colonisation experiment in an intermittent lowland
watercourse, the Toco. We focused on revealing ecologically relevant relationships
during colonisation. Single traits, combined groups and trait-based diversity metrics
were used in analyses.

During the colonisation experiment, extreme weather events were observed in
the sampling area, dividing the study period into two distinct periods. Based on the
fluctuations of the water flow in the watercourse, an intermediately disturbed and a
highly disturbed periods were distinguished, at the boundary of which a recolonisation
process was initiated in the algal community due to the disturbance.

1. In our first study, we analysed the structure of benthic diatom assemblages.
We compared how diatom ecological guilds, cell size categories and their
combinations represent changes in the structure of assemblages under changing
environmental conditions during the colonisation.

2. Diatoms are generally found in high proportions in phytobenthos, but other
algal groups are also represented in the assemblages. Thus, a holistic picture of the
structure of the phytobenthon assemblage cannot be obtained by examining diatoms
alone. Therefore, in our second study, the entire benthic algal assemblage was studied.

3. In our third study, we focused on the impact of extreme weather events and
aimed to answer how different diversity metrics (taxonomic, phylogenetic and
functional diversity) change during intermediately and highly disturbed periods of
colonization.



1.2. Hypotheses

1 Our hypotheses about diatom guilds, cell size categories and combined eco-
morphological functional groups were the followings:

(i) Even single traits with a few categories, such as diatom guilds and cell size
categories, are able to describe structural changes in benthic diatom assemblages
during colonization, i.e., as colonization progresses, each category will differentiate
along environmental variables.

(i) The newly created combined eco-morphological groups with twenty
categories is robust enough to provide as strong correlation with environmental
variables as the diatom taxa themselves.

2 In examining the whole benthic algal assemblage, we hypothesized that
different trait-based grouping systems would be able to capture changes during
colonization to different extents:

(i) We hypothesized a strong correlation between single trait categories and
environmental variables during differently disturbed periods of colonization by
including non-diatom taxa in the study.

(il)) We also hypothesized that changes in community structure would be better
captured by the use of combined trait groups than by single trait categories
themselves.

3 We developed our hypotheses about the relationship between changes in
diversity metrics and differently disturbed periods along the intermediate disturbance
theory (Connell, 1978):

(i) We hypothesized that disturbances of intermediate frequency or intensity
would maximize diversity, regardless of its level (taxonomic, functional and
phylogenetic diversity).

(i) We also hypothesized that extremes in flow shift the trait composition of
benthic algal assemblages towards extreme trait values, and thus affect functional
diversity more strongly than taxonomic and phylogenetic diversity measures.



2. Material and methods
2.1 Sampling and processing

The colonisation experiment was carried out between 15.03.2014 and 06.06.2014
in the Técod above Debrecen - Jozsa. Uniformly sized wooden plates were used as
semi-artificial substrates. The wooden plates were placed in three rows, one plate
behind the other, parallel to the flow. At each sampling, three wooden plates were
removed from the experimental set-up, one per row, and the scraped coating was
preserved with an acetate-free Lugol's solution (ISO EN 13946:2003).

At each sampling, water depth (cm), water velocity (m/s), pH, water temperature
(°C), oxygen saturation (%), dissolved oxygen content (mg/1), conductivity (uS/cm)
and oxidation reduction potential (mV) were measured in situ. In addition, 20 ml of
water samples were collected for laboratory analysis and measured for nitrite (NO;’;
mg/l - ISO 1484-13:2009), nitrate (NO;3; mg/l - ISO 1484-13:2009), ammonium
(NH4"; mg/l - ISO 7150-1:1992) and phosphate (PO4”; mg/1 - ISO 260-20:1980) using
standard photometric methods.

For diatom analyses, the digestion of benthic algal samples and the preparation
of the permanent slides were carried out according to MSZ EN 13946 (2003). The
slides were examined under a light microscope (Leica DMRB) at 1000-1600x
magnification using oil immersion lens. Valve counting was performed according to
MSZ EN 14407 (2004). At least 400 valves per sample were identified and recorded.

For our studies based on the analysis of the whole benthic assemblage, the
examination of undigested samples and the counting and identification of individuals
was performed in a sedimentation chamber. For counting and identification, the
standard MSZ EN 15204 (2006) recommended for phytoplankton studies was
considered as the authoritative standard. Taxa in the sample were identified using a
reverse microscope (Leica DMIL) at 400x magnification.



2.2. Data analysis and evaluation

Based on the results obtained by microscopic analysis, the taxa were classified
into traits and into the combined groups that we created:

1. Diatom ecological guilds (low profile, high profile, motile and planktic -
Passy, 2007 modified by Rimet and Bouchez, 2012) and cell size categories (5
categories - Berhon et al, 2011) and the newly created 20 combined eco-
morphological functional groups were used in the diatom-based analysis (B-Béres et
al., 2016).

2. The aforementioned 5 cell size categories, 3 life form types (unicellular,
colonial and filamentous - Rimet and Bouchez, 2012), 3 mobility categories (non-
mobile, slow-moving, fast-moving) and 3 categories of strength of attachment to the
substrate (strongly, moderately and weakly attached) were included in the grouping of
the whole phytobenthos assemblage. Combining the categories of the four
independent traits, and after filtering out combinations that were not interpretable, we
created 56 combined trait groups (Lukécs et al., 2018).

3. For diversity-based analyses, we applied two taxonomic-based diversity
metrics (number of taxa, effective Shannon-H - Jost, 2006), one phylogenetic diversity
metric (D(T) - Chao et al., 2014) and four functional diversity metrics (functional-
richness, evenness, divergence and dispersion - Mason et al., 2005; Laliberté and
Legendre, 2010). For their calculation, we used the individual trait categories of the
whole phytobenthos assemblages (see 2 above).

In the diatom-based analysis, we used principal component analysis to analyse
the relationships between the assemblages and environmental factors in each sample
and to select the most significant abiotic factors. In addition, canonical
correspondence analysis was used to analyse the relationship between the most
significant environmental factors and the composition of the assemblages, which was
investigated from several perspectives (taxonomic composition, ecological guilds, cell
size, eco-morphological combined group). To check whether the composition of the
assemblages differed from the random pattern, a Monte-Carlo permutation test was
used.

In the second study, principal component analysis was also used to analyse the
relationships between environmental factors and the composition of the whole algal
community and to select the most significant environmental factors. The relationships
between the environmental factors selected by the test and the composition of the
assemblages (life form types, cell size, attachment strength, mobility, and combined



trait groups) were tested by redundancy analysis. Again, a Monte-Carlo permutation
test was used to test the deviation of the community from a random pattern.

In the third study, the intermediately and highly disturbed periods were separated
on the basis of water depth and water velocity data. The values of these parameters
were strongly influenced by weather conditions, especially daily precipitation, and
therefore precipitation data were retrieved from the OMSZ. The extent of variability in
the hydrological variables was tested as follows: the range and standard deviation of
the water depth values and the absolute values of the variation in water velocity values
between sampling times were calculated for the two periods. To calculate the extent to
which the computed values differ between the two periods, we used one-way
ANOVA. Also, a one-way ANOVA was used to test the extent of the differences in
the various diversity metrics between the intermediately and highly disturbed periods.
To explore the correlations between environmental factors and the indices, we used
Pearson's correlation test. The same procedure was used to explore the relationships
between the indices (index-index). The analyses were carried out separately for the
two periods of colonisation. To facilitate the interpretation of the taxonomic and trait
composition of the assemblage in the intermediately and highly disturbed periods, we
performed two principal component analyses. For these analyses, we used the relative
abundance of taxa and the weighted mean of traits (CWM).

3. Results and discussion
3.1 Changes in environmental factors

For the 12 abiotic variables measured, except for phosphate content and water
velocity, some trend in their variation was observed during the experiment. In our
third study, we separated an intermediately and a highly disturbed period based on
water flow data. It is important to stress that abiotic factors showed more pronounced
changes during the highly disturbed period.

3.2. Diatom-based study

In our first study, we focused on the changes in the benthic diatom community at
a taxonomic, trait, and combined eco-morphological functional group levels. We
hypothesized that even traits with few categories, such as ecological guilds and cell
size categories, would be able to reflect changes in the composition of the diatom
community, so that each category would be well separated along environmental



variables over time. This hypothesis is not supported by our results. Within guilds and
cell size categories, some taxa showed different directional changes along
environmental variables, and therefore no distinct pattern was observed in the
variation of proportions of either guilds or cell size categories during the study period.

The proportion of low-profile guild increased during the recolonization period
following disturbance and did not show a strong correlation with environmental
variables. Literature suggests that an increase in the abundance of taxa belonging to
the high profile guild is expected during a colonization process (Passy, 2007; Stenger-
Kovacs et al., 2013). In our case, guild abundance showed a slight decrease over time,
as some members of the guild detached from the pre-existing mature biofilm (because
of disturbance caused by the deployment of the experimental set-up) and settled on
our substrates. Taxa belonging to the motile guild are able to actively change their
position in the biofilm, thus selecting the microhabitat most suitable for them (Passy,
2007). Therefore, an increase in the proportion of motile guild is expected during the
colonisation process. Our results did not exactly show this. Though, some guild
members appeared in large numbers during the initial period due to the detachment
from the mature biofilm during the deployment of the experimental setup, and were
able to persist in the assemblage until the highly disturbed period. However, the
structure of the assemblage was strongly transformed by the heavy rainfall, with the
proportion of mobile guild members significantly reduced.

Our hypothesis was only partially confirmed for the cell size categories. We
observed a significant correlation between each category and environmental variables,
but medium size categories were not clearly significantly correlated with
environmental variables. This may be due to the large number of species with
different needs in these cell size categories. The separation of small and large taxa
along environmental variables was quite striking. As disturbance increased, a new
colonization period was initiated, with an increase in the abundance of some small
pioneer taxa. This was also due to the fact that large taxa settled out after the initial
disturbance, but could no longer be present in high proportions in the biofilm as
disturbance increased.

As the combined eco-morphological grouping system has high resolution, it was
assumed that it would be closely correlated with environmental variables in a similar
way to the taxonomic analysis. This hypothesis was supported by our results. The
separation of guilds by cell size categories allowed the detection of significant
correlations between environmental factors and taxa of different cell sizes within a
guild. Although the classification into ecological guilds is based on similar needs of



individual taxa, the needs of taxa may differ to some extent within a guild. These
differences were explored using groups created by combining the two traits.

3.3. Study of the whole benthic algal assemblage

In our second study, we examined the whole benthic algal assemblage, using
taxonomic, individual trait and trait-based combined groupings as in the first study.
We hypothesized that the inclusion of non-diatom taxa in the analyses would result in
a strong correlation between trait categories and environmental variables. Our results,
however, only partially supported this hypothesis.

Processes in the biofilm became more transparent and interpretable by including
non-diatom taxa in the analyses e.g.: appearance of filamentous green algae in the first
period of the colonisation experiment with stable water flow.

The different life forms were clearly differentiated along environmental factors.
While unicellular taxa showed a positive correlation with water temperature and time,
and a negative correlation with water depth and water velocity, colonial and
filamentous taxa showed the opposite trend. The colonial category was positively
correlated with nitrate content and the filamentous category with water depth. The
negative correlation of the unicellular category with water depth can be explained by
the fact that the watercourse started to dry up in the second half of the highly disturbed
period. Unicellular taxa, however, are able to colonise newly formed microhabitats as
a result of drying or water abstraction (Lange et al., 2016). The temporal variation in
the proportion of colonial and filamentous categories appears to contradict our general
knowledge of the taxa involved, as they are most abundant in communities under
conditions of low nutrient levels and low physical disturbance (Berthon et al., 2011;
Law et al., 2014; Marcel et al., 2017; Stenger-Kovacs et al., 2013). To resolve this
contradiction it has to stress, that colonial and filamentous taxa in the Tdcd were
found to have detached from the mature biofilm at the start of the experiment due to
disturbance caused by the deployment of the experimental setup and have settled onto
our substrates (Acs and Kiss, 1993). Furthermore, it is important to note that the
complexity of colony and filament structure significantly determines the ability of a
given taxa to adapt to a disturbed environment (Passy, 2002).

Three categories of attachment strength were also separated along environmental
variables. The strongly attached group showed a strong positive correlation with
colonisation time. In contrast, the moderately attached group was positively correlated
with nitrate content, while the weakly attached group was positively correlated with
water velocity and water depth. Lange et al. (2016) pointed out that certain factors,



such as stability of flow conditions and nutrient supply, may have a significant
influence on the relationship between water velocity and attachment strength. Our
results also clearly suggest that stability, or lack of stability of flow conditions play a
significant role in formation of community structure. While the weakly attached group
was most abundant at stable water depth and water velocity during the initial phase of
the experiment, highly fluctuating flow conditions during the rainy and dry periods led
to an increase in the proportion of strongly attached forms. The proportion of
moderately attached taxa was mainly determined by nutrient content rather than water
flow.

Cell size categories also showed a clear separation along environmental
variables. Strong correlation was found between large sized groups, water depth and
water velocity. The cell size of taxa plays an important role in colonisation, as it
affects both their settlement and dispersal (Acs and Kiss, 1993). Large benthic taxa,
due to their weight, can colonise rapidly if conditions allow them. In contrast, small
taxa can survive in highly disturbed habitats (B-Béres et al., 2014, 2016; Kokai et al.,
2015; Stenger-Kovacs et al., 2013). Consistent with the findings above, our results
have clearly shown that the colonisation success of taxa of different sizes depends
primarily on the stability of the environment, and in particular on the stability of flow
conditions.

Similar to the other traits, we found a clear correlation between the proportion of
mobility categories within the community and environmental variables. The ability to
move is also one of the most efficient traits for benthic algae to avoid unfavourable
conditions and to select the most suitable microhabitat in the biofilm (Passy, 2007),
and therefore the tolerance to disturbance of taxa belonging to the different mobility
categories is also different (Passy and Larson, 2011). Similar to other authors, our
results suggest that high levels of physical disturbance are most tolerated and
indicated by taxa with reduced mobility (slow-moving category) (Marcel et al., 2017).

Although the single trait categories were in all cases well separated along the
environmental variables, they did not always show a strong correlation with these
variables, since they are composed of a small number of categories.. This phenomenon
can be explained by the contrasting changes in taxa within each trait category.
However, we were able to overcome this deficiency of traits by using combined trait
groups, thus supporting our second hypothesis. It has become clear which traits of
each taxon may have contributed to the advantages gained in differently disturbed
periods.



3.4. Diversity-based studies

In our third study, we analysed how differences in community structure cause
differences in diversity in two differently disturbed periods.. We examined changes in
taxa- and trait-based metrics during periods of intermediate and high disturbance. We
hypothesized that, independently of metrics, diversity would be higher in the
intermediately disturbed period than in the highly disturbed period. This assumption
was only partially supported by our results. Contrary to expectations, the number of
taxa among the species-based metrics did not show significant differences between the
two periods. Also contrary to expectation, only two of the functional diversity metrics,
functional divergence and functional dispersion, were significantly higher in the
intermediately disturbed period.

Our hypothesis was not confirmed, but the results showed that neither number of
taxa nor functional richness was significantly affected by disturbance. This suggests
that the weather extremes that caused the disturbance were not able to damage the
functionality of the system even though the studied watercourse was characterised by
a small species pool. This suggests that the changes that occurred during the study
were not strong enough to 'filter out' the functional roles played by individual species
or groups of species from the community (Valdivia et al., 2017). This result illustrates
that high functional redundancy allows a system to maintain its functionality even in
the presence of stochastic processes such as species or higher taxonomic group loss
(Biggs et al., 2020; Yachi and Loreau, 1999). Values of functional divergence were
significantly higher in the highly disturbed period than in the intermediately disturbed
period, indicating a shift in community structure towards the trait extremes (Mason et
al., 2005). In line with this, functional dispersion was significantly reduced under
disturbance, indicating that the community shifted towards the dominance of some
traits (Laliberté¢ and Legendre, 2010). At the same time, phylogenetic diversity values
were also reduced, indicating the dominance of closely related taxa at the expense of
other major algal groups. In terms of taxa, this is reflected in an increase in the
dominance of certain species, and in terms of traits, it can be interpreted as a shift in
community structure towards the extremes.

The changes observed during the study period showed that the community was
able to maintain its taxonomic and functional richness through functional redundancy
in the water-covered condition, although it lost diversity due to disturbance. Since we
did not monitor changes in the community composition during the dry period, we can
only conclude that if environmental conditions do not improve, disturbance could lead
to the disappearance of taxa, a reduction in phylogenetic diversity, and eventually



even the loss of certain traits from the community, which in turn could lead to a
reduction in functional diversity.

4. New scientific results

The importance of flow conditions

We pointed out that flow conditions play a crucial role in the colonisation of
benthic algal assemblages in an intermittent lowland stream. The composition of the
community was also influenced by nutrient content, but the most significant changes
were caused by changes in flow regime.

At the beginning of the study, large algae detached from the mature biofilm in
the watercourse during the deployment of the experimental setup. These specimens
were able to settle out on our substrates due to stable flow conditions and shallow
water depths. Conversely, at the beginning of the highly disturbed period, disturbance
by rainfall caused a significant fraction of the biofilm to detach from the surface of the
experimental substrates, providing an opportunity for the proliferation of small ruderal
pioneer taxa (B-Béres et al., 2016; Lukacs et al., 2018).

Occurrence of extreme trait values in response to disturbance

Our results also revealed that during the highly disturbed period, the diversity of
the community decreases and the proportion of extreme trait values increases
significantly.

Results from both trait and diversity-based studies showed that a single
disturbance first caused the community composition to become unstable, and then, as
the frequency and intensity of disturbance increased (heavy rainfall, drying up), the
proportion of groups with extreme trait values and trait combinations increased
substantially (B-Béres et al., 2016; Lukacs et al., 2018, 2021).

Relationship of mobility and cell size with intensity of disturbance

The proportion of mobile taxa showed an increase in both periods, except for the
destabilisation of the community. In the initial phase of the experiment, under stable
flow conditions, larger sized mobile taxa were predominant, whereas under highly
disturbed conditions, small sized mobile species were more abundant. This supports
the idea that small cell size contributes to selection advantage in disturbed
environments (B-Béres et al., 2016; Lukacs et al., 2018, 2021).
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