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Ovaj doktorski rad izraden je u Botanickom zavodu Prirodoslovno-matematickog fakulteta pod
vodstvom prof. dr. sc. Antuna Alegra, u sklopu SveuciliSnog poslijediplomskog doktorskog
studija Biologije pri BioloSkom odsjeku Prirodoslovno-matematickog fakulteta SveuciliSta u

Zagrebu.






MENTOR DOKTORSKE DISERTACIJE
prof. dr. sc. Antun Alegro

Roden je u Karlovcu 10.12.1974. godine gdje je zavrSio osnovnu $kolu i1 prirodoslovnu
gimnaziju. Studij biologije na Prirodoslovno-matematickom fakultetu u Zagrebu upisao je
1994. godine, a diplomirao 1998. godine na Botanickom zavodu na kojem se iste godine
zaposlio kao znanstveni novak. Magistrirao je 2002., a doktorirao 2007. Tokom 2000. boravio
je na Institutu za botaniku Sveucilista u Becu kao stipendist Republike Austrije. Od 2009. svake
godine boravi nekoliko tjedana u Madarskom prirodoslovnom muzeju radi usavrSavanju u
poznavanju mahovina i rada na mahovinskoj herbarijskoj zbirci. UsavrSavao se i na nekoliko
drugih tecajeva iz podruc¢ja vegetacijske ekologije i matematickih metoda u filogeniji. Kao
znanstveni novak sudjelovao je u izvodenju praktikumske i terenske nastave iz kolegija
Ekologija bilja, Geobotanika, Kormofita i Botanika. U zvanje docenta izabran je 2009., u zvanje
izvanrednog profesora 2014., a u zvanje redovitog profesora 2019. godine. Na preddiplomskim
i diplomskim studijima predaje kolegije Botanika, Primijenjena botanika, Nomenklatura i
determinacija bilja i Vegetacijska ekologija, a na doktorskom studiju kolegij Biolosko
vrednovanje 1 zaStita kopnenih i slatkovodnih ekosistema. Sedam puta (2010., 2011., 2012.,
2013., 2014., 2020. i 2021.) dobiva nagradu ,,Brdo* Studentskog zbora PMF-a kao najbolji
predavac na BioloSkom odsjeku, a 2010. nagradu Bioloskog odsjeka ,,Srecko Jelini¢®, takoder
kao najbolji predavac. Dosada su pod njegovim mentorstvom izradena 24 diplomska rada te
dvije doktorske disertacije. Njegova znanstvena djelatnost posvecena je floristickim,
vegetacijskim 1 ekoloskim istrazivanjima koja su mahom vezana za podru¢je Hrvatske te su
uklopljena u Siri kontekst jugoisto¢ne Europe. U svojim istrazivanjima obuhvatio je razlicite
tipove vegetacije (Sumska i travnjacka vegetacija, vegetacija pjeS€anih obala, slatkovodna i
cretna vegetacija). Takoder se bavio sistematikom 1 biogeografijom trava koje grade suhe
brdske i planinske travnjake, Sto je nadogradio istraZivanjima vegetacijskih, ekoloSkih i
fitogeografskih znacajki tih travnjaka 1 njthove promjene u vremenu, osobito recentne,
uzrokovane napustanjem tradicionalnog gospodarenja. Pritom uvijek veliku paznju poklanja
op¢im floristickim istraZzivanjima, osobito u kontekstu proucavanja bioraznolikosti 1 njenth
srediSta. Posljednjih godina intenzivno se bavi istraZivanjima biogeografije 1 raznolikosti
mahovina u Hrvatskoj. Nadalje, jedan od vaznih fokusa istrazivanja posljednjih godina su mu 1
makrofiti kopnenih voda, njihova raznolikost, rasprostranjenost i moguénost upotrebe kao
indikatora ekoloSkog stanja voda. Dosad je objavio 110 izvornih znanstvenih radova, dok je na
znanstvenim skupovima sudjelovao sa 141 priopéenjem. Autor je i niza stru¢nih studija koje se
bave travnjacima i njihovom sukcesijom, cretnom vegetacijom te florom i vegetacijom. Bio je
voditelj 1 suvoditelj nekoliko medunarodnih projekata, te voditelj jo§ dvadesetak projekata koji
se bave floristi¢kim i vegetacijskim istrazivanjima razli¢itih podru¢ja u Hrvatskoj. Clan je
urednickih odbora Casopisa Studia botanica hungarica te savjetnickog odbora ¢asopisa Botanica
Serbica. Bio je i ¢lan uredniStva popularnog Casopisa Priroda. Redoviti je recenzent u desetak
botanic¢kih znanstvenih ¢asopisa. Od 2010. do 2014. bio je predsjednik Hrvatskog botani¢kog
drustva, dok je od 2020. do danas podpredsjednik Drustva te je na tim funkcijama sudjelovao
je u organizaciji Cetiri znanstvena skupa, ,,Evolucija bioraznolikosti na Balkanu* odrzanog u
Zagrebu 2012., ,,IV hrvatskog botanickog simpozija* odrzanog u Splitu 2013. godine, te X.
simpozija Europskog drustva za zaStitu mahovina i V. hrvatskog botanickog simpozija, koji su
odrzani 2022 godine u Zagrebu. Clan je znanstvenih i struénih udruga: Hrvatskog botani¢kog
drustva, Hrvatskog udruzenja slatkovodnih ekologa te medunarodnih drustava Eastern Alpine
and Dinaric Society for Vegetation Ecology and European Committee for Conservation of
Bryophytes.
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Tijekom istrazivanja akvatickih i semiakvatickih mahovina na 786 lokaliteta na tekuc¢icama 1
stajacicama zabiljezene su ukupno 83 vrste mahovina (68 pravih mahovina i 15 jeternjarki), Sto
predstavlja 12 % dosad poznate raznolikosti mahovina u Hrvatskoj. KrSke rijeke Dinaridske
ekoregije podrzavale su vecu raznolikost u odnosu na rijeke Panonske ekoregije, na kojim su
mahovine najveé¢im dijelom bile ogranic¢ene na obalna stanista, $to je bilo podrzano i razlikama
u spektru zivotnih oblika i strategija izmedu ekoregija. Ve¢ina mahovina preferirala je bistre,
neutralne do bazi¢ne krske vodotoke s niskom razinom hranjivih tvari i organske tvari, odnosno
neizmijenjene vodotoke s visokim udjelom prirodnog zemljista u slivnom podrucju. Medu
njima su se izdvojile vrste s vrlo uskim ekoloskim niSama, koje se mogu smatrati dobrim i
pouzdanim bioindikatorima. Medutim, najzastupljenije i Siroko rasprostranjene vrste imale Su
vrlo Siroke ekoloske nise, dok su svega dvije, Riccia fluitans i Leptodyctium riparium
preferirale hipereutrofne vodotoke s visokim udjelom intenzivne poljoprivrede u slivnom
podrucju. U prirodnim teku¢icama Hrvatske, mahovine su bila dominantna komponenta
vegetacije na svega 14,42 % istrazivanih lokaliteta, prilikom Cega je centar rasprostranjenosti
bila Dinaridska ekoregija, tj. njeni hladni, brzi krSki vodotoci s ve¢im 1 stabilnijim supstratom.
Ustanovljeno je ukupno pet mahovinskih zajednica, od Cega su tri najzastupljenije bile
karakteristi¢ne za krske rijeke Dinaridske ekoregije, a dvije za male Panonske tekucice. One su
se razlikovale po bogatstvu i sastavu vrsta, udjelu mahovina u sastavu vrsta te njihovom
afinitetu prema vodi te prema udjelu pojedinih Zivotnih oblika. Ekoloski su se ove zajednice
odvojile duz gradijenata kemije vode (alkalitet i kakvoca vode), bioklimatskih parametara
povezanih s dostupnosti vode i njenom raspodjelom tijekom godine te veli¢ine slivnog
podrucja.

(75 stranica, 154 literaturna navoda, jezik izvornika hrvatski)

Kljucne rijeci: slatkovodna stanista, reofiti, makrofiti, ekoloski odgovori, bioindikatori,
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During the research of aquatic and semi-aquatic mosses, which included 786 sites on
watercourses and standing waters, 83 bryophyte species (68 mosses and 15 liverworts) were
recorded. This amounted to 12% of the so-far-known bryophyte diversity in Croatia. The karstic
rivers of the Dinaric Ecoregion supported greater diversity compared to those of the Pannonian
Ecoregion, where bryophytes were mostly restricted to river margins, which was supported by
differences in the life-form and life strategy spectra between the ecoregions. Most species
preferred clear, neutral to basic karstic watercourses with low levels of nutrients and organic
matter, i.e. pristine watercourses with a high proportion of natural land in the catchment area.
Among them, species with very narrow ecological niches were singled out and recognised as
good and reliable bioindicators. However, the most abundant and widespread species had very
wide ecological niches, while only two, Riccia fluitans and Leptodyctium riparium, preferred
hypereutrophic watercourses with a high proportion of intensive agriculture in the catchment
area. In natural watercourses, mosses were the dominant component of the vegetation in only
14.42% of the investigated localities, with the Dinaric Ecoregion, i.e. its cold, fast karst
watercourses with larger and more stable substrates, representing the distribution and diversity
centre of these bryophyte dominated communities. Five communities were identified, with
three most represented being characteristics for the karstic watercourses of the Dinaric
Ecoregion, and two for the small streams of the Pannonian Ecoregion. They differed in species
richness and composition, the share of bryophytes and their affinity for water as well as in life-
form spectra. Furthermore, these communities were segregated along gradients of water
chemistry (alkalinity and water quality), bioclimatic parameters related to water availability and
its yearly distribution, as well as the size of the catchment area.

(75 pages, 154 references, original in Croatian)
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1. PROSIRENI SAZETAK

Mahovine koje nastanjuju kopnene vode ne ¢ine visok udio u ukupnoj raznolikosti mahovina
(Vieira i sur. 2012b), no znacajna su komponenta slatkovodnih ekosustava, posebice U
izvori$nim podrucjima, gorskim i prigorskim vodotocima s izrazenim padom te na slapistima
(Shevock i sur. 2017). To im omogucuju brojne anatomske i fizioloske adaptacije zahvaljujuci
kojima uspje$no odolijevaju mehani¢kom stresu uslijed velikog protoka i brze struje vode, ali i
dobro podnose razdoblja isusivanja, kada razina vode padne (Glime i Vitt 1984; Vitt i Glime
1984). Takoder, zahvaljujuci ovim prilagodbama, one dominiraju u povremenim vodotocima i
opcenito tokovima s izrazenom sezonalnosti u protoku (Gecheva i sur. 2017; Vieira i sur. 2018).
Na takvim surovim staniStima, koja su nepogodna za vaskularne makrofite, mahovine
predstavljaju znacajne primarne proizvodace te sudjeluju u ukupnoj trofickoj dinamici. Njihove
guste sastojine predstavljaju zaklon i staniste razli¢itim skupinama beskraljeznjaka, ali i
pogodnu podlogu za rast perifitona (Steam Bryophyte Group 1999). Akvatic¢ke i semiakvaticke
mahovine nastanjuju i srednje i donje tokove tekuéica, kao i stajacice i njihove obale, ali su na

tim staniStima znatno rjede.

Dok prisutnost i pokrovnost mahovina prije svega ovise o stabilnosti korita i veli¢ini supstrata
(Suren 1996; Suren i Duncan 1999; Scarlet i O'Hare 2006; Tremp i sur. 2012), raznolikost i
sastav vrsta uvjetovani su geoloskim, klimatskim i fiziografskim ¢imbenicima, ali i fizikalno-
kemijskim i kemijskim parametrima vode (Suren 1996; Ceschin i sur. 2012a; Tremp i sur. 2012;
Vieira i sur. 2014; Ceschin i sur. 2015; Gecheva i sur. 2017; Vieira i sur. 2018). Takoder,
hidromorfoloske promjene, kao i antropogeno oneciS¢enje i eutrofikacija snazno utje€u na
mahovine kopnenih voda i njihove zajednice (Muotka i Virtanen 1995; Vanderpoorten i
Durwael 1999; Vanderpoorten i Klein 1999b; Gecheva i sur. 2017). Zajednice vodenih biljaka,
uklju€ujuéi 1 mahovine, prepoznate su kao dobri bioindikatori kakvoce vode, ali 1 opcenito
biointegriteta slatkovodnih ekosustava te se stoga smatraju korisnima u bioloSkom monitoringu
i procjeni ekoloskog stanja tekucica i stajacica (Birk i sur. 2007, 2012; Gecheva i Yurukova
2014), pri cemu kao sesilni organizmi preciznije ukazuju na lokalne promjene u okolisu, a zbog
dugog zivotnog vijeka integriraju promjene tijekom duljih razdoblja, kao i uzastopne

poremecaje.

S obzirom da su mahovine kopnenih voda na podruc¢ju Hrvatske nedovoljno istrazene, uz
iznimku pojedinih krskih rijeka, te da su do sada prepoznate kao bitna komponenta slatkovodnih

ekosustava sa znacajnim bioindikatorskim potencijalom, glavni ciljevi ovog doktorskog rada



bili su istraziti floru, vegetaciju i ekologiju mahovina u Hrvatskoj, odnosno: 1) utvrditi
raznolikost i distribuciju vodenih mahovina u tekuc¢icama i staja¢icama Hrvatske; 2) analizirati
sastav mahovinske flore prema flornim elementima, Zivotnim oblicima i Zivotnim strategijama;
3) Objasniti uvjetovanost pojavljivanja vodenih mahovina u teku¢icama Hrvatske s obzirom na
okolisne uvjete; 4) odrediti ekoloske odgovore vrsta mahovina na ckoloske ¢imbenike u
tekuc¢icama Hrvatske; 5) utvrditi rasprostranjenost, raznolikost, sastav i strukturu mahovinskih
zajednica te njihovu fitocenolosku pripadnost; 6) utvrditi na koji su na¢in mahovinske zajednice
u tekuc¢icama Hrvatske uvjetovane okoliSnim uvjetima te 7) definirati bioindikatorske vrste

vodenih mahovina Hrvatske u ocjeni ekoloskog stanja voda.

Provedena istrazivanja su takoder jedna od rijetkih do sada provedenih na podruéju jugoistoéne
Europe te jedina toga tipa za podru¢je zapadnog Balkana, odnosno sredi$njeg i1 isto¢nog
Mediterana. Rezultati istrazivanja, objavljeni u pet znanstvenih radova, ispunili su sve

istrazivacke ciljeve i potvrdili hipoteze postavljene unutar ovog doktorskog rada.

U prve tri publikacije (Rad 1-3) objavljeni su rezultati floristickog istrazivanja kojim je
utvrdena raznolikost i distribucija mahovina u kopnenim vodama Hrvatske te su pronadene
nove vrste za floru Hrvatske. Mahovine su zabiljezene na 29 % istrazivanih lokacija na
prirodnim i umjetnim teku¢icama i staja¢icama i to ukupno 83 vrste (68 pravih mahovina i 15
jetrenjarki), §to ¢ini 12 % do sad poznate raznolikosti mahovina u Hrvatskoj. Najucestalije vrste
bile su Fontinalis antipyretica, Rhynchostegium riparioides, Leptodyctium riparium i
Cratoneuron filicinum. Veéina vrsta imala je vrlo malu ucestalost s preko 70 % vrsta
zabiljeZenih na manje od 10 lokaliteta. Takoder, vec¢ina zabiljeZenih vrsta bile su fakultativne
akvaticke vrste karakteristi¢ne za loti¢ka staniSta. Veca raznolikost zabiljezena je u krskim
rijekama Dinaridske ekoregije i to njene Kontinentalne subekoregije, dok je najsiromasnija bila
Panonska ekoregija. Ove dvije regije dijelile su 44 vrste, dok je njih 26 zabiljezeno isklju¢ivo
u Dinaridskoj, a 13 u Panonskoj ekoregiji. U flori mahovina kopnenih voda Hrvatske dominirali
su cirkumpolarni i europski, odnosno tempratni elementi, $to odgovara biogeografskim
znacajkama istrazivanog podrucja. Usporedba ekoregija i subekoregija ustanovila je znacajna
preklapanja u flornim elementima, ali i neke osobitosti pojedinih ekoregija i subekoregija.
Primjerice, nizak udio mediteransko-atlantskih elemenata, kao i suboceanskih te odsustvo
oceanskih elemenata u Panonskoj ekoregiji u odnosu na Dinaridsku ekoregiju, posebice njenu
Kontinentalnu subekoregiju, u velikoj mjeri odgovara klimatskim ograni¢enjima za razvoj ovih
mahovina u Panonskoj ekoregiji. Naime, Kontinentalnu subekoregiju karakterizira veca

godisnja koli¢ina oborina i nize temperature tijekom najvlaznijeg kvartala, §to sugerira vlazniju



klimu. Takoder, izostanak boreo-arkti¢kih i borealno-montanih te visi udio juzno-tempratnih
elementa u Mediteranskoj subekoregiji Dinaridske ekoregije odgovara klimatskim obiljezjima
ovoga podrucja za koje je uvelike karakteristi¢na mediteranska klima, s viSim temperaturama
zraka 1 suSnim razdobljem ljeti. Medu zivotnim oblicima najzastupljenije su bile vodene
vrpCaste mahovine (engl. aquatic trailings), koje su najbolje prilagodene Zivotu u kopnenim
vodama te mahovine koje rastu u ¢upercima (engl. turfs), koje su karakteristi¢ne za sezonski
plavljena stani§ta i povremene vodotoke. S obzirom na zivotne strategije, dominirale su
perenijalne vrste karakteristi¢ne za stalne i brze tokove, a pratili su ih kolonisti, koji dolaze na
emergentnim pozicijama i uz obalu. Razlike u spektru Zivotnih oblika i zivotnih strategija
izmedu pojednih ekoregija ukazuju da su mahovine u Panonskoj ekoregiji ve¢im dijelom
ogranic¢ene na periodicki plavljena obalna staniSta, dok krske rijeke Dinaridske ekoregije
predstavljaju povoljnija stanista s raznolikim mikrostaniStima za akvati¢ke i semiakvaticke

vrste te stoga podrzavaju 1 viSu raznolikost mahovina.

U cetvrtoj publikaciji (Rad 4) istrazena je ovisnost pojavljivanja vodenih mahovina u
teku¢icama Hrvatske o okoliSnim ¢imbenicima te su na temelju ekoloskih odgovora vrsta
doneseni zakljuéci o njihovom bioindikacijskom potencijalu. Pojavljivanje pojedinih mahovina
u tekuc¢icama bilo je uvjetovano fizikalno-kemijskim parametrima vode koji su povezani s
njenom kakvo¢om, a medu njima, najznacajniji su bili koncentracija otopljenog Kkisika,
koncentracija hranjivih tvari (ukupnog dusika i ukupnog fosfora), kemijska potrosnja kisika i
elektri¢na provodljivost. Takoder, mahovine su se razdvojile duz gradijenta alkaliteta, §to je u
vezi s geoloskom podlogom, ali 1 duz gradijenata prirodnog 1 urbanog zemljiSta u slivnom
podrucju. Ekoloski odgovori vrsta pokazali su da vecina vrsta preferira Ciste, blago bazi¢ne,
oligotrofne vode s niskom razinom organske tvari i niskom elektricnom provodljivosti te s
visokim udjelom prirodnog, odnosno niskim udjelom urbanog zemljiSta unutar slivnog
podrucja. Medutim, manji broj vrsta imao je uske ekoloSke niSe, dok je veéina vrsta imala Siroku
ekolosku toleranciju spram spomenutih okoliSnih ¢imbenika te su bile Siroko rasprostranjene.
Vrste mahovina koje su imale uske ekoloske niSe s obzirom na kemijske parametre vode
povezane s njenom kakvocéom, kao Sto su Palustriella falcata, Eucladium vertcillatum,
Dichodontium flavescens i Jungermannia atrovirens, predstavljale su dobre i pouzdane
bioindikatore. Takoder, viSe pokrovnosti vrsta Cinclidotus aquaticus, Chiloscyphus polyanthos,
Apopellia endiviifolia i Didymodon tophaceus ukazivale su na oligotrofne uvjete, dok su visoke

pokrovnosti vrsta Leptodyctium riparium i Riccia fluitans ukazivale na eutrofne uvjete.



U petoj publikaciji istrazene su mahovinske zajednice u prirodnim tekucicama te njihova
uvjetovanost okolisnim uvjetima (Rad 5). Ustanovljeno je ukupno pet zajednica u kojima
mahovine predstavljaju dominantnu vegetacijsku komponentu. Ove zajednice razlikovale su se
na temelju bogatstva i sastava vrsta, udjela mahovina u floristickom sastavu i njihovog afiniteta
prema vodi, kao i udjela pojedinih kategorija u spektru zivotnih oblika, $to je odrazavalo
njihove razlicite ekoloske profile. Takoder, ove zajednice odvojile su se duz gradijenta kemije
vode, bioklimatskih i fiziogeografskih varijabli. Naime, one su u najvecoj mjeri bile uvjetovane
alkalitetom, koncentracijom hranjivih tvari, otopljenog kisika i koli¢inom organske tvari,
bioklimatskim varijablama povezanim s dostupno$¢u vode i njenom raspodjelom kroz godinu

te veli¢inom slivnog podrugja.

Najzastupljenija i vrstama najbogatija zajednica bila je Cinclidotus zajednica s centrom
rasprostranjenosti u stalnim i brzim krskim vodotocima Dinaridske ekoregije, tj. njene
Kontinentalne subekoregije. Ova zajednica imala je najsiri ekoloski raspon s obzirom na kemiju
vode te je bila vezana uglavnom za krske vodotoke pod utjecajem umjerene klime s visokom
precipitacijom. Karakterizirao ju je visok udio mahovina u flornom sastavu, a medu njima su
dominirali reofiti, odnosno vodene vrpcaste vrste (engl. aquatic trailings) sugerirajuéi stalnost
toka. Za krske rijeke Dinaridske ekoregije bile su karakteristi¢ne i vrstama ne$to siromasnije
zajednice Didymodon tophaceus-Apopellia endiviifolia i Berula erecta-Cratoneuron filicinum,
koje su uglavnom bile vezane za vrlo Ciste vodotoke s velikim slivnim podru¢jem, pod
utjecajem mediteranske klime s visokim srednjim temperaturama zraka u najsuSem kvartalu,
odnosno visokom koli¢inom precipitacije u najhladnijem kvartalu. Didymodon tophaceus-
Apopellia endiviifolia imala je visok udio hidrofita i vrsta koje rastu u cupercima (engl. turfs),
koji sugeriraju odredenu sezonalnost u dostupnosti vode i povremeno buji¢ne tokove. Ova
zajednica je doista i dolazila na povremenim vodotocima s malim slivnim podru¢jem, dok je na
ve¢im vodotocima uglavnom bila vezana za slapiSta. Takoder, srednja vrijednost pH vodotoka
u kojima je dolazila bila je znacajno visa u odnosu na druge zajednice te su za nju bile
karakteristi¢ne sedrotvorne vrste Didymodon tophaceus i Eucladium verticillatum. Berula
erecta-Cratoneuron filicinum bila je prijelazna zajednica stalnih tokova, u kojima mahovinska
vegetacija postupno prelazi prema herbidnoj vegetaciji karakteristicnoj za manje i plice
vodotoke u umjerenom pojasu Europe. Karakterizirao ju je visok udio vaskularnih biljaka u
flornom sastavu, dok su medu mahovinama dominirali reofiti, odnosno vodene vrpcaste vrste
(engl. aquatic trailings), ali i znacajna ucestalost vrsta koje rastu u glatkim sagovima (engl.

smooth mats) te je njihov odnos sugerirao da ona dolazi u mirnijim vodotocima u odnosu na



Cinclidotus i Didymodon tophaceus-Apopellia endiviifolia. U ovakvim vodotocima, Koji
odgovaraju nizvodnijim dijelovima rijeka te nizinskim krskim rijekama s blagim padom u
kojima je struja vode mirnija, a supstrat sitniji, vaskularne biljke po¢inju zamjenjivati mahovine
te je iz usporedbe ove tri zajednice uocljivo da se broj i abundancija vaskularnih vrsta
makrofitske flore smanjuje s porastom raznolikosti i abundancije vodenih mahovina. Vrstama
bogata Oxyrrhynchium hians-Chiloscyphus pallescens i vrstama siromasna Fissidens pusillus-
Veronica beccabunga bile su karakteristi¢ne za eutrofne male vodotoke Panonske ekoregije s
visokim vrijednostima srednje temperature u najvlaznijem kvartalu. U obje zajednice
dominirali su higrofiti, tj. mahovine koje nastanjuju obalne zone kao glavno pogodno

mikrostaniSte za mahovine na vodotocima Panonske ekoregije.

Uoceni geografski obrasci raznolikosti i rasprostranjenosti mahovinskih zajednica, ali i
opc¢enito akvati¢kih i semiakvati¢kih vrsta mahovina, pokazali su da relativno ciste, brze i
hladne krske rijeke Dinaridske ekoregije predstavljaju staniSta koja podrzavaju vecu raznolikost
u odnosu na vodotoke Panonske ekoregije u kojoj dominiraju sporiji i topliji nizinski vodotoci
od koji oni ve¢i odgovaraju srednjim i donjim tokovima u kojima je stupanj trofije prirodno visi
u odnosu na vodotoke Dinaridske ekoregije. U ovakvim vodotocima takoder prevladava sitniji
I manje stabilan supstrat, koji je nepovoljan za naseljavanje i odrzanje veéine vodenih
mahovina. Dodatno su vodotoci Panonske ekoregije u vecoj mjeri hidromorfoloski degradirani
te izlozeni onecis¢enju i eutrofikaciji u odnosu na vodotoke Dinaridske ekoregije (Plantak i sur.
2016; Vuckovi¢ i sur. 2018, 2019, 2021; Medi¢ i sur. 2020a, b, ¢; Musi¢ i sur. 2020). Ovi
antropogeni utjecaji smanjuju pogodnost staniSta za akvaticke 1 semiakvati¢ke vrste te dovode
do pada pokrovnosti i raznolikosti, odnosno do promjena u sastavu vrsta (Suren 1996; Gecheva
i sur. 2010, 2017), $to dodatno umanjuje pogodnost vodotoka u Panonskoj ekoregiji kao stanista

za OVU grupu organizama.

U konacénici, potvrdene su sve istrazivacke hipoteze postavljene unutar ovog doktorskog rada:
1) rasprostranjenost, taksonomska, funkcionalna i horoloska raznolikost te ucestalost pojedinih
vrsta vodenih mahovina posljedica su geografskih trendova i ekoloskih uvjeta na stanistu (Rad
1, 4, 5); 2) rasprostranjenost, struktura i sastav mahovinskih zajednica u teku¢icama posljedica
su kombinacije ekoloskih i geografskih ¢imbenika (Rad 4, 5); 3) sastav i struktura mahovinske
flore i vegetacije ovisni su o kakvoéi vode (Rad 4, 5); 4) broj i abundancija vaskularnih vrsta
makrofitske flore smanjuje se s porastom raznolikosti i abundancije vodenih mahovina (Rad
5).



2. UVOD

2.1. Osnovne znacajke mahovina slatkovodnih stanista

Mahovine koje nastanjuju kopnene vode i njihove obale ne ¢ine visok udio u ukupnoj flori
mahovina (Vieira i sur. 2012b), no znacajna su komponenta slatkovodnih ekosustava. Vodene
ekosustave naselile su sekundarno (Akiyama 1995; Cook 1999), zahvaljujuci nizu morfoloskih
i fizioloSkih adaptacija (Glime i Vitt 1984; Vitt i Glime 1984) koje su se javile neovisno kod
vise linija kopnenih mahovina kao rezultat paralelne evolucije 1 prilagodbe visoko-
specijaliziranim uvjetima prisutnim u pojedinim tipovima slatkovodnih stanista, kao i ¢itavom
nizu mikrostaniSta unutar njih (Slack i Glime 1985; Slack 1990; Glime 2020). Predstavnici svih
triju evolucijskih linija koje nazivamo mahovinama nastanjuju razlicita slatkovodna stanista,
od cretova, mocvara, lokvi 1 jezera do potoka i rijeka, a najzastupljenije su prave mahovine
(Bryophyta), zatim jetrenjarke (Marchantiophyta) te roznjace (Anthoceratophyta) (Goffinet
2000). Mahovine nisu kolonizirale mora i oceane, dok ih samo nekolicina tolerira izrazeniji

osmotski stres u najvisim dijelovima zone plime i oseke.

Velika raznolikost slatkovodnih stani$ta, kao 1 pripadajuc¢ih mikrostanista, odnosno ekoloskih
nisa, otezava njihovu klasifikaciju, pa tako i podjelu mahovina koje ih nastanjuju. Umjesto toga,
Vitt i Glime (1984) sugeriraju kako bi se one trebale promatrati kroz svoje prilagodbe na
okoli$ne gradijente prisutne u vodenim ekosustavima, od kojih se u ovom slu¢aju najbitnijima
smatraju intenzitet strujanja vode i fluktuacije u razini vode. Na krajevima gradijenta intenziteta
strujanja vode mogu se u konacnici razlikovati limnofilne i reofilne vrste; limnofilne nastanjuju
prvenstveno stani$ta u kojima nema strujanja vode ili je ono zanemarivo te reofilne, koje
optimum imaju u brzim tokovima. Duz gradijenta fluktuacije razine vode mogu se razlikovati
obligatne 1 fakultativne akvaticke vrste te semiakvaticke emergentne vrste. Akvaticke vrste Zive
uglavnom submerzno, medutim, dok obligatne akvaticke vrste ne toleriraju ili toleriraju samo
minimalne fluktuacije u razini vode i1 s njima povezano isuSivanje, fakultativne akvaticke
mahovine jako dobro toleriraju i znacajnije dnevne i sezonske fluktuacije u razini vode, kao i
krace ili dulja razdoblja isuSivanja. Vrlo Cesto su upravo limnofilne vrste, ujedno i obligatne
akvaticke, dok su fakultativne akvatiCke vrste uglavnom reofilne. One dolaze na staniStima ili
mikrostaniStima na kojima prisutnost vode nije stalna te mogu preZzivjeti i potpuno potopljene 1
potpuno isusene, a u brzim i turbulentnim vodotocima dodatno su izloZzene mehanickom stresu.
Ovakve vrste stoga posjeduju niz strukturalnih i fizioloskih adaptacija koje im omogucéuju

prezivljavanje ovakvih uvjeta. Mnoge reofilne vrste imaju malene, izodijametri¢ne stanice



debljih i stoga ¢vrs¢ih stani¢nih stijenki, listice (filoidi) s dvoslojnim plojkama ili viSeslojnim
rubovima, dok su kod nekih vrsta listi¢i preklopljeni uzduzno sredinom plojke pa nalikuju na
ladice. Takoder, reofilne vrste Cesto imaju izrazena i duga srediSnja rebra, koja kod limnofilinih
vrsta uglavnom izostaju. Nadalje, snazni i brojni korijenci¢i (rizoidi) reofilnim vrstama
omogucuju prijanjanje za supstrat i uspje$no odupiranje struji vode. S druge strane, razdoblja
isuSivanja dobro podnose zahvaljujuéi fizioloskim adaptacijama, a u manjom mjeri
strukturalnima; primjerice brojnim papilama na stanicama plojke listica koje sprjecavaju
gubitak vode, omogucuju kapilarni prijenos i opcenito povecavaju povrSinu za njenu

apsorpciju.

Za razliku od limnofilnih i reofilnih akvatickih vrsta, emergentne semiakvaticke vrste su one
¢ije su vrsne 1 aktivno rastuce regije terestricke, dok im je bazalni dio uronjen u vodu. Rastu
uglavnom u plitkoj vodi uz rubove vodnih tijela, ali i na njihovim obalama na mjestima gdje je
supstrat natopljen vodom. Njihove prilagodbe su stoga prvenstveno usmjerene na uspjesno
provodenje vode u vrsne dijelove. To im omogucuje dobro razvijeni centralni dio stabalca
(kauluoid) s dugim stanicama koje uspje$nije provode vodu, kao i bogato razvijeni korijenciéi,
koji kod mnogih vrsta grade tomentum na povrSini stabalca, a zasluzni su za kapilarno
provodene vode iz bazalnih dijelova prema vr$nima. Druge vrste u istu svrhu imaju bogato
razvijene nastavke na povrs$ini stabalca — parafilije, a Ceste su i1 papilozne stanice listicne plojke,
kao 1 u slu¢aju nekih reofilnih vrsta. S druge strane, fizioloski mehanizmi tolerancije isusivanja

slabije su izrazeni kod ove grupe mahovina.

Ova podjela mahovina slatkovodnih staniSta, nazalost nudi samo oskudnu listu vrsta za koje je
predlozena odredena ekoloSka kategorija, te autori naglasavaju da pojedine vrste mogu
pripadati u viSe kategorija, ovisno o interakciji ova dva okoliSna ¢imbenika na staniStu i samim
adaptacijama pojedinih vrsta (Vitt 1 Glime 1984). S druge strane, Dierfenova (2001)
klasifikacija na temelju afiniteta prema vodi, odnosno vlaZnosti stanisSta, obuhvatila je znatno
veci broj vrsta te je stoga ¢eSce primjenjivana u floristickim i ekoloSkim analizama mahovina
slatkovodnih staniSta. I ova klasifikacija razlikuje vrste koje dolaze submerzno u tekué¢im
vodama (reofiti), kao 1 one koje dolaze submerzno u stajaicama (limnofiti), a njima su
pridruZeni 1 amfifiti (vrste koje su periodi¢ki submerzne), hidrofiti (vrste koje toleriraju
inundaciju) te higrofiti (vrste vrlo vlaznih staniSta koje uglavnom nastanjuju periodicki
plavljene obale vodnih tijela). Dierfenova (2001) klasifikacija takoder za ve¢inu vrsta predlaze
nekoliko razli¢itih kategorija te ju je preporucljivo upotrebljavati uzimajuéi u obzir specifi¢ne

prilike zateCene prilikom terenskih istrazivanja, kao 1 druge dostupne literaturne podatke



(Holmes i sur. 1998; Demars i Harper 2005; Hering i sur. 2006; Birk i sur. 2007; Vieira i sur.
2012a, 2014).

Broj obligatnih akvatickih vrsta malen je u odnosu na one fakultativne i semiakvaticke, koje
zahvaljuju¢i svojim prilagodbama ¢ine dominantnu biljnu komponentu prvenstveno u
izvori$nim dijelovima rijeka i na slapiStima. Takoder su bitna komponenta vegetacije vodotoka
s izrazenim sezonskim promjenama u protoku, odnosno povremenih vodotoka, kao jedini
predstavnici makrofitske vegetacije koji se uspijevaju odrzati u periodicki suhim koritima. U
navedenim stani$tima mahovine grade bujne zajednice razreda Platyhypnidio-Fontinalietea
antipyreticae Philippi 1956 (mahovinska vegetacija tekuéih voda i slapiSta koje rastu potopljene
u vodi i u zoni prskanja) i Montio-Cardaminetea Br.-Bl. et Tx. ex Klika et Hada¢ 1944
(vegetacija izvorita i sedrenih barijera) (Mucina i sur. 2016; Skvorc i sur. 2017), a takoder su
znacajne u sastavu vegetacije sredozemnih nakapnica i plitkih poluspilja razreda Adiantetea
Br.-Bl. et al. 1952 (reliktna hazmofitska vegetacija zasjenjenih staniSta izloZenih prskanju vode
na podru¢ju Sredozemlja, atlantskih otoka, Sjeverne Afrike i Bliskog istoka). Na ovakvim
staniStima u kojima vladaju vrlo specifi¢ni ekoloski uvjeti poput turbulentnog i vrlo brzog toka
vode, niske temperature, niske koncentracije nutrijenata, Cesto znacajne zasjene, krupnog
sedimenta 1 strmih obala, vegetacija vaskularnih biljka se ne uspijeva uspostaviti, niti odrzati
(Suren 1996, Gecheva i sur. 2010, Ceschin i sur. 2015). Vodene mahovine, koje imaju znacajke
kolonizatora, uspijevaju nastaniti i odrzati se u ovakvim teSkim uvjetima, prvenstveno na
najstabilnijim supstratima, kao Sto su vece stijene ili pak baze drveca na obali. Mahovinama
slatkovodnih staniSta, odnosno, njihovih obala mogu se pridodati i malene efemerne vrste poput
vrsta rodova Riccia i Physcomitrium koje se razvijaju na periodi¢ki plavljenim obalnim
staniStima za vrijeme niskog vodostaja unutar vegetacije razreda Isoéto-Nanojuncetea Br.-Bl.
et Tx. in Br.-Bl. et al. 1952 (pionirska vegetacija niskih $aseva periodi¢no plavljenih
slatkovodnih staniSta Eurazije) i Bidentetea Tx. et al. ex von Rochow 1951 (pionirska
jednogodiSnja vegetacija sezonski poplavljenih obala eutrofnih tekulica 1 stajaica te
antropogenih staniSta bogatih hranjivim tvarima boreo-tempratnog pojasa Europe i Sjeverne
Afrike) te mo¢varne vegetacije razreda Phragmito-Magnocaricetea Klika in Klika et Novak

1941 (vegetacija tri¢aka, rogozika i Siljeva Eurazije) (Mucina i sur. 2016; Skvorc i sur. 2017).



2.2. Floristi¢ka istraZivanja mahovina kopnenih voda

Opsezniji floristicki radovi koji obuhvacaju Sira geografska podrucja i daju pregled i analizu
raznolikosti vrsta 1 viSih taksonomskih grupa, njihovu rasprostranjenost i horolosku analizu
mahovina slatkovodnih stanista su rijetki. U Europi je na ovaj nacin istrazena, primjerice, flora
mahovina porjecja rijeke Tiber u srediSnjoj Italiji (Ceschin i sur. 2012b), gdje je na 32
istrazivana odsjecka zabiljezeno svega 20 vrsta iako je istrazivanje ukljucilo i vrste koje dolaze
na rubovima vodotoka, tj. supstratima koji su najve¢im dijelom godine potopljeni. Najucestalije
vrste bile su Fontinalis antipytretica Hedw. i Rhynchostegium riparioides (Hedw.) Cardot,
Siroko rasprostranjene vrste koje su biljezene kao najces¢e i u drugim dijelovima Europe unutar
istrazivanja fokusiranih na ekologiju mahovina (Scarlett i O’Hare 2006; Gecheva i sur. 2010;
Ceschin i sur. 2015). U ovom istrazivanju najzastupljenije porodice bile su Amblystegiaceae i
Pottiaceae, koje opCenito imaju znac¢ajan udio avatic¢kih i semiakvati¢kih predstavnika (Glime
2020). U horoloskom spektru mahovinske flore dominirali su cirkumpolarni tempratni i
europski tempratni elementi, $to je u skladu s bioklimatskim prilikama istrazivanoga podrucja,
dok je znacajan udio mediteransko-atlantskog elementa objasnjen stabilnim i vlaznim uvjetima

na mikrostaniStima gornjih tokova istrazivanih vodotoka.

Na podrucju jugoisto¢ne Europe i Balkana, floristicka istrazivanja mahovina kopnenih voda
takoder su vrlo rijetka. U Grckoj je istrazena flora tri vodotoka u sjevernom i jednog vodotoka
u srediSnjem dijelu zemlje. ZabiljeZeno je ukupno 36 vrsta pravih mahovina i pet jetrenjarki
(Papp 1999). U horoloSkom spektru flore svih istraZzenih vodotoka dominirao je europski
tempratni florni element, dok su submediteranski i suboceanski bili zastupljeniji na vodotocima
u mediteranskom dijelu, a borealni i montani u centralnom dijelu Gr¢ke. S obzirom na Zivotne
strategije, u flori svih istraZivanih vodotoka dominirale su visegodisnje vrste (engl. perennials),
a zatim kolonisti (engl. colonists). Vec¢i udio kolonista na jednom od istrazivanih vodotokova
(Parga), objasnjen je promjenjivim protokom i razinom vode te negativnim antropogenim
utjecajima koji promoviraju vrste koje bolje podnose stres. Floristicka istrazivanja tekucica
provodena su 1 u Bugarskoj te su rezultirala znatno ve¢im brojem zabiljeZenih vrsta. Papp i sur.
(2006) zabiljezili su 84 vrste (73 prave mahovine i 11 jetrenjarki) na 32 lokacije rasporedene
na rijeci Iskr i njenim glavnim pritokama, dok je Gecheva (2004) zabiljezila 73 vrste (66 prave

mahovine 1 4 jetrenjarke) na 23 lokacije duz toka rijeke Marice.

Istrazivanje flore mahovina provedeno u sjeverozapadnom i centralnom dijelu Portugala

obuhvatilo je ¢ak 187 tekucica, ali je bilo ograni¢eno na njihove izvoris$ne dijelove (Vieirai sur.



2012a). Medutim, autori su zabiljezili ¢ak 140 vrsta mahovina, medu kojima su takoder
dominirale prave mahovine sa 102 vrste, dok su jetenjarke bile zastupljene s 37, a roznjace s
jednom vrstom. Vrste koje su dominirale u flori mahovina bitno su se razlikovale od seta vrsta
koji je dominirao u istrazenim vodotocima Italije 1 Bugarske. Naime, u Portugalu su to bile
acidofilne i atlantske vrste Racomitrium aciculare (Hedw.) Brid., Platyhypnidium lusitanicum
Ochyra & Sérgio, Hylocomium armoricum (Brid.) Wijk & Margad, Scapania undulata (L.)
Dumort. i Fissidens polyphyllus Wilson ex Bruch & Schimp., dok su najzastupljenije porodice

bile Brachytheciaceae, Grimmiaceae i Fissidentaceae.

Veca zastupljenost i ucestalost pravih mahovina u odnosu na jetrenjarke i roznjace, zabiljezena
u svim navedenim istrazivanjima, o¢ekivana je s obzirom da su jetrenjarke i roznjace osjetljivije
na mehanicki stres kojem su prave mahovine izloZene u turbulentnim vodotocima. Takoder, za
razliku od pravih mahovina, jetrenjarke i roznjace ne mogu zivjeti submerzno duzi period, a
osjetljivije su i na isusivanje i smrzavanje. Zbog svega navedenog one uglavnom nastanjuju
zaSticena i vlazna mikrostani$ta uz zasjenjene vodotoke (Gimingham i Birse 1957; Kimmerer i

Allen 1982; Vitt i Glime 1984; Suren 1996).
2.3. Ekoloska uvjetovanost mahovina kopnenih voda i njihovih zajednica

Dosadasnja ekoloska istrazivanja vodenih mahovina uglavnom su se bavila izvoriSnim
dijelovima 1 gornjim tokovima rijeka budu¢i da se radi o staniStima koja podrZzavaju najvecu
raznolikost vodenih mahovina te je njihova pokrovnost na ovim stanistima zna¢ajno vec¢a nego
u srednjim i donjim tokovima. Naime, izvori$nim dijelovima i gornjim tokovima tekudica
dominiraju vece i stoga stabilnije veli¢inske frakcije supstrata koje su pogodne za naseljavanje
mahovina. Osim stabilnosti, blokovi stijena i veliko kamenje ¢iji se vrsni dijelovi nalaze izvan
vode te su u razli¢itoj mjeri izloZeni prskanju i plavljenju, osiguravaju velik broj ekoloskih niSa
i vertikalnu zonaciju vrsta razliCitog afiniteta prema vodi (Slack i Glime 1985; Vitt i sur. 1986;
Glime i Vitt 1987; Muotka i Virtanen 1995). Ovakvi supstrati dodatno predstavljaju rezervoare
iz kojih je moguca rekolonizacija mahovina nakon velikih bujica koje u ekstremnim
slucajevima mogu osiromasiti vegetaciju u koritu. S druge strane, u srednjim i donjim tokovima,
u kojima dominiraju sitnije veli¢inske frakcije supstrata poput mikrolitala (2—6 cm), akala (0,2—
2 cm) i psamala (0,063-0,2 cm), mahovine su ograni¢ene na rijetke vece strukture sedimenta te
dodatno nastanjuju i periodicki plavljene obale. U ovim dijelovima vodotoka vodene mahovine

su takoder izloZene intenzivnoj kompeticiji s vaskularnim biljkama, a sve navedeno rezultira
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njihovom niskom raznoliko$¢u i pokrovnosti ili ¢ak potpunim izostankom akvatickih i

semiakvatickih mahovinama u najnizvodnijim dijelovima vodotoka.

Dok su prisutnost i pokrovnost mahovina u teku¢icama odredeni prije svega stabilnoS¢u korita,
odnosno stabilnos$¢u i veli¢inom supstrata, raznolikost i sastav vrsta te struktura mahovinskih
zajednica ovise 0 mnogim okoliSnim ¢imbenicima, odnosno njihovoj heterogenosti (Slack 1
Glime 1985; Suren 1996; Suren i Ormerod 1998; Suren 1 Duncan 1999; Scarlett 1 O’Hare 2006;
Tremp i sur. 2012). Hidroloski, fiziografski, geoloski i klimatoloski ¢imbenici, kao 1 fizikalno-
kemijski parametri vode poput pH vrijednosti, temperature, elektricne provodljivosti i
koncentracije hranjivih tvari (Suren 1996; Papp i Rajczy 1998b; Scarlett i O’Hare 2006;
Ceschin i sur. 2012a, 2015; Gecheva i sur. 2017; Vieira i sur. 2018), prepoznati su kao glavni
¢imbenici koji oblikuju mahovinske zajednice u vodotocima. Rezultati istrazivanja utjecaja
okoli$nih varijabli na sastav vrsta mahovina u vodenim staniStima, kao i1 utvrdivanje
najznacajnijih okolisnih ¢imbenika, u odredenoj mjeri ovisit ¢e 0 samom setu okolisnih varijabli
koje se uzimaju u obzir, obuhvac¢enom gradijentu razmatranih varijabli, odnosno o veli¢ini i
heterogenosti istrazivanoga podrucja, zatim o metodama uzorkovanja i kartiranja te nacinu
obrade podataka. Mnoga istrazivanja, pokrivaju ogranicen broj i raspon vrijednosti okoli$nih
¢imbenika, pokrivaju manja geografska podrucja ili se pak temelje na kvalitativnom pristupu

ili odvojenim statistickim analizama okoli$nih i vegetacijskih podataka.

Na podrucju Europe do sada je provedeno nekoliko opseznijih istrazivanja koja su identificirala
osnovne okoliSne gradijente koji uvjetuju pojavljivanje i raznolikost mahovinskih zajednica u
vodotocima (Muotka i Virtanen 1995; Scarlett i O’Hare 2006; Lang i Murphy 2012; Tremp i
sur. 2012; Vieira i sur. 2018). IstraZivanje provedeno na malim gorskim potocima u Njemackoj,
koje je ukljucilo Cak Sest regija 1 vrlo duge gradijente istrazivanih okoliSnih parametara,
potvrdilo je da su sastav vrsta i tip zajednice odredeni okolis$nim varijablama koje djeluju na
Sirem podrucju, prvenstveno geoloSkom podlogom 1 o njoj ovisnim parametrima poput pH
vrijednosti, alkalnosti i elektri¢ne provodljivosti vode. S druge strane, ¢imbenici koji utjecu na
primarnu produkciju — koli¢ina dostupne svjetlosti i otopljenog ugljikovog dioksida, kao i
veli¢ina supstrata, znacajno utjecu na pokrovnost vodenih mahovina u gorskim potocima
(Tremp i sur. 2012), a sli¢no su zaklju¢ila i opsezna istrazivanja provedene na Novom Zelandu
(Suren 1996) i Nepalu (Suren i Ormerod 1998).

Nadalje, vrlo opseZno istraZivanje vodenih mahovina i njihovih zajednica provedeno na
engleskim 1 velSkim rijekama, koje je ukljucilo ¢ak 3 650 lokaliteta u razli¢itim geografskim

podru¢jima 1 na razli¢itim tipovima tekuéica, utvrdilo je da je bogatstvo vrsta odredeno i
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pozitivno uvjetovano veli¢inom supstrata 1 nadmorskom visinom izvora te da se smanjuje s
udaljenos¢u od izvora, odnosno s padom nadmorske visine (Scarlett i O’Hare 2006). Iste
varijable, uz geolosku podlogu, nagib i dubinu vodotoka te koncentraciju fosfata, izdvojile su
se kao one koje imaju najznacajniji utjecaj na sastav vrsta. Diskretne grupe, odnosno zajednice,
u ovom istrazivanju nisu identificirane, nego je ustanovljen kontinuum varijacije u sastavu vrsta
od podrucja na visSim nadmorskim visinama s geoloSkom podlogom s kiselom reakcijom prema
nizim podruc¢jima na karbonatnoj podlozi s bazi¢nom reakcijom. Uvjetovanost sastava vrsta
akvatickih i semiakvatickih mahovina o geoloskoj podlozi, odnosno pH vode, ustanovila su i
druga istrazivanja provedena na manjem uzorku, odnosno uzem geografskom podrucju (Papp i
Rajczy 1998a; Vanderpoorten i Klein 1999b; Lang i Murphy 2012; Vieira i sur. 2014), a ova
dihotomija, odnosno razlikovanje kalcifilnih i kalcifugnih vrsta i njihovih zajednica jasno su
izrazeni 1 kod kopnenih mahovina (Bates 2000). Lang 1 Murphy (2012) istrazili su mahovinske
zajednice u Skotskim potocima, doprinijevsi poznavanju ekologije mahovine u tekucicama
vecéih geografskih Sirina, no potvrdili su da su i ondje one prvenstveno uvjetovane stabilnoséu
korita (znac¢ajkama toka i protoka te veli¢inom i sastavom supstrata) i fizikalno-kemijskim
¢imbenicima vode (pH vrijednos¢u, elektricnom provodljivosti i koncentracijom kalcijevih
iona). Duz ova dva sloZena okoli$na gradijenta identificirali su ¢etiri mahovinske zajednice, od
kojih su vrstama 1 biomasom bile najbogatije one na stabilnim supstratima 1 to na staniStima
koja su bila izlozena disturbacijama srednjeg intenziteta, u smislu bujica i ekstremnih
vrijednosti protoka. U vrstama bogatim zajednicama, konstantne vrste bile su Fontinalis
antipyretica i Rhynchostegium ripariodes, a duz gradijenta pH i alkaliteta, njima su se
pridruzivale acidofilne vrste poput vrsta Scapania undulata i Hygrohypnella ochracea (Turner
ex Wilson) Ignatov & Ignatova, odnosno bazofilne vrste kao $to su Chiloscyphus polyanthos
(L.) Corda, Hygrohypnum luridum (Hedw.) Jenn. i Palustriella falcata (Brid.) Hedenés. Na
krajevima gradijenta stabilnosti supstrata, odnosno intenziteta i ucestalosti disturbancija na
staniStu, nalazile su se vrstama siromasne zajednice koje su se razlikovale u opazenoj biomasi
1 dominantnim zivotnim oblicima, odnosno zivotnim strategijama. Vrlo niska ukupna biomasa
mahovina i ve¢a ucestalost pionirskih vrsta koje rastu u cupercima (engl. turf) te dobro toleriraju
stres bili su karakteristicni za turbulentne tokove s izraZenijim disturbacijama i dominantno
nestabilnim supstratima. S druge strane, visoka biomasa malog broja vrsta, posebice vrste
Fontinalis antipyretica, nitaste reofilne vrste (engl. aquatic trailing) s karakteristika dobrog
kompetitora (Muotka i Virtanen 1995; Virtanen i sur. 2001; Lang i Murphy 2012) bila je

znacajka mirnijih tokova sa stabilnim supstratom.

12



Vrlo opsezno istrazivanje zajednica vodenih mahovina provedeno je na mediteranskim
vodotocima s izrazenom sezonalnosti u protoku (Vieira i sur 2018). Ukljucivsi cak Sest
mediteranskih zemalja i 474 lokacije ovo istrazivanje obuhvatilo je do sada najsSire geografsko
podrucje prilikom istrazivanja okoliSne uvjetovanosti zajednica vodenih mahovina na razini
Europe, a za razliku od do sada spomenutih istrazivanja, uz fiziogeografske ¢imbenike te
kemijske parametre vode, ukljucilo je i klimatske i bioklimatske varijable te ponudilo model
rasprostranjenosti Cetiri mahovinske zajednice identificirane na podru¢ju Mediterana. Ove
zajednice su uvjetovane prije svega godiSnjom razdiobom koli¢ine oborina, pH vrijednos¢u
vode, koncentracijom kalcija i mangana u vodi te nadmorskom visinom. Predlozeni model na
podrucju Hrvatske, tj. njenog mediteranskog dijela, predvida pojavljivanje zajednice za koju su
karakteristicne vrste Rhynchostegium riparioides, Fontinalis antipyretica, Leptodyctium
riparium (Hedw.) Warnst., Fissidens crassipes Wilson ex Bruch & Schimp., Cinclidotus
fontinaloides (Hedw.) P. Beauv., Cratoneuron filicinum (Hedw.) Spruce i Apopellia endiviifolia
(Dicks.) Nebel & D. Quandt. Ova zajednica je ujedno i najrasirenija zajednica na Mediteranu,
a prema Vieiri i sur. (2018), karakteristi¢na je za neutralne i bazi¢ne vodotoke na podrucjima s
viSom koli¢inom precipitacije tijekom godine te nizim temperaturama u najhladnijem mjesecu,
odnosno, niZzim temperaturnim maksimumima u najtoplijem mjesecu. Za razliku od ostalih
mediteranskih zajednica u njenom sastavu dominiraju akvaticke vrste, §to ukazuje na stabilnije
uvjete kad je rije¢ o dostupnosti vode 1 promjenama u razini vode. Ovoj zajednici je vrlo sli¢cna
zajednica u kojoj se javljaju sedrotvorni predstavnici poput vrsta Palustriella commutata
(Hedw.) Ochyra, Eucladium verticillatum (With.) Bruch & Schimp. i Didymodon tophaceus
(Brid.) Lisa. Ona je karakteristi¢na za vodotoke s pH vrijednosti vode u bazi¢énom podrucju te
dolazi na podru¢jima u kojima je viSa precipitacija tijekom najsuSeg kvartala. Njeno
pojavljivanje prema Vieiri i sur. (2018) nije predvideno u Hrvatskoj, iako su navedene
sedrotvorne vrste, kao i druge koje se uz njih javljaju unutar ove zajednice poput vrsta
Marchantia polymorpha L., Apopellia endiviifolia, Cratoneuron filicinum, Rhynchostegium
riparioides, Plagiomnium undulatum (Hedw.) T.J. Kop., Ptychostomum pseudotriquetrum
(Hedw.) J.R. Spence & H.P. Ramsay ex Holyoak & N. Pedersen, biljezene u kr§kim vodotocima
1 njihovim slapistima tijekom povijesnih istrazivanja vodenih mahovina u Hrvatskoj (Pavleti¢

1955).

Vaznost utjecaja klimatskih ¢imbenika u razdvajanju zajednica mahovina dolazi do izrazaja i
na manjim geografskih podrucjima te su se klimatski ¢imbenici povezani s dostupno$¢u vode,

poput godisnje kolicine oborine i koeficijenta varijacije u koli€ini oborina, uz kemijske
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parametre vode (alkalitet, elektricnu provodljivost 1 koncentraciju nitrata) te veli¢inu slivnog
podrugdja izdvojili kao najbitniji u oblikovanju ¢ak osam mahovinskih zajednica prepoznatih u

portugalskim vodotocima (Vieira i sur. 2014).
2.4. Bioindikacijski potencijal mahovina kopnenih voda

Ranije spomenuta istrazivanja su se uglavnom koncentrirala na izvoris$ne dijelove vodotoka,
gorske potoke, odnosno vodotoke u dobrom ekoloskom stanju te pokusala razjasniti okolisnu
uvjetovanost vodenih mahovina i njihovih zajednica u vodotocima u prirodnom stanju.
Medutim, istrazivanja mahovina provedena na antropogeno utjecajnim vodotocima pokazala su
da su pojedine vrste vodenih mahovina te sastav, raznolikost i pokrovnost njihovih zajednica
osjetljivi na eutrofikaciju, onecis¢enje teskim metalima, kao i na hidromorfoloske promjene

vodotoka i stajaéica te da ih je moguce koristiti u svrhe biomonitoringa.

Ovaj pristup koji podrazumijeva procjenu kvalitete vode ili hidromorfoloskog integriteta
vodnog tijela, a temelji se na prisutnosti, odnosno odsutnosti pojedinih osjetljivih vrsta,
zahtijeva temeljito poznavanje njihove ekologije (Vanderpoorten i Palm 1998; Ceschin i sur.
2012a). Znacajan doprinos poznavanju ekologije vodenih mahovina i njihovog odgovora na
stupanj trofije u europskim vodotocima pruzila su primjerice istraZivanja provedena u
Francuskoj i Belgiji. IstraZivanje na rijekama Meuse 1 Sambre u Belgiji pokazalo je da pove¢ane
koncentracije amonijaka, i ortofosfata, ali i teSkih metala, Zeljeza, cinka, olova i bakra, imaju
negativan ucinak na bogatstvo vrsta i sastav zajednica vodenih mahovina (Vanderpoorten
1999). Snizenje koncentracije ovih zagadivaca dovelo je do oporavka mahovinskih zajednica u
smislu njihove raznolikosti od 1970-ih do 1990-ih godina, a zabiljeZene razlike u uzorcima
ponovnog naseljavanja pojedinih vrsta dovedene su u vezu pak s porastom koncentracije nitrata
u rijeci Sambre, u odnosu na rijeku Meuse u spomenutom razdoblju. Odgovor sastava vrsta
mahovina na stupnj trofije istraZivan je i na vodotocima porjecja Rajne u pokrajini Alsace.
IstraZivanje je pokazalo da je na temelju sastava vrsta vodenih mahovina, unato¢ generalno
malenom broju vrsta, moguce procijeniti stupanj trofije vode te da on ima dugoroc¢an utjecaj na
mahovinske zajednice pa one daju to¢niju sliku ekoloskog stanja vodotoka u odnosu na mjerene
kemijske parametre vode (Vanderpoorten i Palm 1998). Istrazivanje odgovora pojedinih
vodenih vrsta i njihovih zajednica na stupanj trofije u istom geografskom podruéju
(Vanderpoorten i sur. 1999) pokazalo je da se vrste razdvajaju duz gradijenta koncentracije
amonijaka, nitrata i ortofosfata te da je moguce identificirati vrste karakteristi¢ne za oligotrofne

vode poput vrsta Hygromblystegium tenax (Hedw.) Jenn., Apopellia endiviifolia i Chiloscyphus
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pallescens (Ehrh.) Dumort, te one karakteristicne za eutrofne vode. U vodotocima porjecja
Rajne, to su bile vrste Hygroamblystegium fluviatile (Hedw.) Loeske, Cinclidotus danubicus
Schiffn. & Baumgartner, C. riparius (Host ex Brid.) Arn. i Fissidens crassipes, dok su vrste
Leptodyctium riparium, Fontinalis antipyretica i Rhynchostegium riparioides imale Siroke
ckoloske niSe, ali ipak vecu ucestalost u eutrofnim vodama (Vanderpoorten i sur. 1999).
Medutim, istrazivanje koje je obuhvatilo vodotoke dvije hidrografske mreze u Belgiji 1
Francuskoj ustanovilo je da vrste Hygramblystegium tenax, H. fluviatile, Fissidens crassipes i
Fontinalis antipyretica imaju bitno razli¢ite ekoloSke odgovore na koncentraciju amonijaka i
fosfata u razli¢itim hidrografskim mrezama (Vanderpoorten i Durwael 1999). Primjerice, dok
je optimum vrsta Fontinalis antipyretica i Fissides crassipes bio u oligotrofnim vodama jedne
hidrografske mreze, u drugoj su tolerirale najzagadenije vode, a njihovi optimumi bili su u
eutrofnim vodama kada su podaci iz obje hidrografske mreze razmatrani istovremeno. Autori
su sugerirali da ove vrste ukljucuju nekoliko ekotipova s razli¢itim zahtjevima s obzirom na
troficko stanje vodotoka, §to je vjerojatno rezultat mikroevolucije kojoj pogoduje ¢injenica da
su rijecni slivovi rijetko medusobno povezani. Ove razlike izmedu populacija iste vrste
otezavaju njihovu upotrebu kao pouzdanih bioindikatora, stoga su daljnja istrazivanja ekologije
i bioindikacijskog potencijala vodenih mahovina koja pokrivaju nova geografska podrucja i

Siroke ekoloske gradijente 1 dalje potrebna.

Svega nekoliko istrazivanja ekologije vodenih mahovina 1 njihovog bioindikacijskog
potencijala provedeno je u susjednim zemljama, Madarskoj i Italiji. U Madarskoj je istrazivan
utjecaj kvalitete vode na zajednice vodenih mahovina u dijelu toka Dunava (Papp i Rajczy
1998b) te gorskim potocima (Papp 1 Rajczy 1998a). Oba istrazivanja utvrdila su da je sastav
mahovinskih zajednica osjetljiv na povecane koncentracije nutrijenata. U madarskom dijelu
toka Dunava, u kojem je vegetacija akvatickih i semiakvatickih mahovina uglavnom ograni¢ena
na umjetne supstrate poput obaloutvrda i starih brana, porast koncentracije amonijaka imao je
najizrazeniji ucinak na zabiljeZene promjene u sastavu vegetacije mahovina. Vrste Fissidens
crassipes i Leptodyctium riparium bile su obilno razvijene u uvjetima visih koncentracija
amonijaka, dok su vrste Cinclidotus fontinaloides i Leskea polycarpa Hedw. u takvim uvjetima
izostajale (Papp 1 Rajczy 1998b). U 12 gorskih potoka s razli¢itom geoloskom podlogom Papp
1 Rajczy (1998a) zabiljezili su ¢ak 91 wvrstu te identificirali pet zajednica koje su uz
koncentraciju amonijaka, nitrata i ortofosfata uvjetovane i pH vrijednos¢u te ukupnom
tvrdo¢om vode. Eutrofikacija je imala negativan utjecaj na raznolikost ovih zajednica te je

razlika u sastavu vrsta u potocima na podlozi s kiselom i bazicnom reakcijom bila manja pod
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utjecajem onecCiS¢enja. Vrste Fontinalis antipyretica, Rhynchostegium riparioides,
Brachythecium rutabulum (Hedw.) Schimp i Hygroamblystegium tenax prepoznate su kao
tolerantne s obzirom na oneci$éenje, a prisutnost vrste Leptodyctium riparium ukazivala je na

eutrofikaciju.

U Italiji je istrazivana vegetacija mahovina u alpskim i apeninskim potocima (Ceschin i sur.
2015) te u vodotocima porjecja rijeke Tiber (Ceschin i sur. 2012a). Oba istrazivanja naglasila
su nedovoljnu istrazenost vodenih mahovina, ali i njihovu vaznost u karakterizaciji makrofitske
vegetacije gorskih 1 prigorskih tekucica, kao njene glavne ili jedine komponente, te potencijal
vodenih mahovina u procijeni ekoloskog stanja ovog tipa vodotoka. Naime, iako je vecina od
36 zabiljezenih vrsta imala vrlo nisku ucestalost i pokrovnost, na preko 50 % od 46 istrazivanih
lokaliteta na gorskim i prigorskim potocima Apenina i Alpa, pokrovnost vodenih mahovina bila
je iznad 10 %, odnosno iznad 5 % na 70 % lokaliteta (Ceschin i sur. 2015), prelaze¢i prag
pokrovnosti nuzan za ukljuéivanje bioloskog elementa makrofita u procjenu ekoloskog stanja
vodotoka prema Okvirnoj direktivi o vodama (Europska komisija 2000). Isto istraZivanje
utvrdilo je jasnu razliku u sastavu zajednica vodenih mahovina izmedu alpskih i apeninskih
potoka, koji se medusobno razlikuju na temelju temperature, pH vrijednosti 1 elektri¢ne
provodljivosti vode, rezima kisika (kemijska potroSnja kisika) i koli¢ine nutrijenata, ali i
zasjene, razine turbulentnosti toka 1 postotka megalitala u koritu. Nadalje, oba istrazivanja
utvrdila su preferencije pojedinih vrsta prema odredenim ekoloskim uvjetima te mogucnost
njihova koristenja kao bioindikatora. Ceschin i sur. (2012a) su prilikom istrazivanja 17
vodotoka porjecja rijeke Tiber ukljucili 1 donje tokove ovih tekucica te su time obuhvatili duze
gradijente kemijskih parametara vode u odnosu na istrazivanja ogranicena na gorske potoke 1
izvoris$ne dijelove vodotoka. Ovo se posebice odnosi na gradijente elektriéne provodljivost i
koncentracije nutrijenata budu¢i da donji tokovi vecih rijeka opéenito imaju visi stupanj trofije
te su dodatno izloZeni antropogenom zagadenju. Vecina od 14 vrsta zabiljeZenih u ovom
istrazivanju imala je optimum u bistrim, hladnim vodama s visokom koncentracijom otopljenog
kisika te nizom elektricnom provodljivosti i nizim koncentracijama nutrijenata, posebice
amonijaka i fosfata. One s uskim ekoloskim niSama, Cinclidotus aquaticus (Hedw.) Bruch &
Schimp., Cratoneuron filicinum, Fissidens viridulus (Sw.) Wahlenb. i Palustriella commutata
prepoznate su kao pouzdani bioindikatori dobrog stanja vodotoka. Za razliku od njih, Riccia

fluitans L. i Leptodyctium riparius su predlozeni kao pokazatelji eutrofikacije.

Na podruc¢ju jugoistocne Europe 1 Balkana, najslabije istrazenim europskim podru¢jem s

obzirom na mahovine opcenito (Sabovljevi¢ i1 sur. 2001, 2011), istrazivanja ekologije 1i
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bioindikacijskog potencijala akvatickih i semiakvatickih mahovina vrlo su rijetka. Sastav vrsta
i njihova korelacija s okolisSnim ¢imbenicima istrazivani su na svega dvije grcke tekucice,
Enipeas i Lycorrema (Papp i sur. 1998), dok su u Bugarskoj vodene mahovine nesto bolje
istrazene. Opseznije ekolosko istrazivanje proveli su Gecheva i sur. (2010) u kojem su istrazili
ckolosku uvjetovanost cetiri najucestalije vrste vodenih mahovina (Rhynchostegium
riparioides, Brachythecium rivulare Schimp., Fontinalis antipyretica i Leptodyctium riparium)
na ukupno 51 lokalitetu na gorskim, prigorskim i nizinskim tekucéicama. Elektri¢na
provodljivost, rezim kisika (biokemijska potroSnja kisika), koncentracija ukupnog dusika i
fosfora te amonijaka i nitrata pokazali su se kao glavni ¢imbenici koji djeluju na ove vrste u
gorskim i prigorskim tekuéicama, dok je njihova distribucija u nizinskim tekuc¢icama najbolje
objasnjena koncentracijom ukupnog dusSika i fosfora, nitrata i bioloSkom potrosnjom kisika.
Istrazivanje je ustanovilo da vrsta Leptodyctium riparium dolazi duz istrazivanih gradijenata u
svim uklju¢enim tipovima tekucica te nije pouzdan indikator, dok su vrste Rhynchostegium

riparioides i Brachythecium rivulare bile karakteristi¢ne za vodotoke dobre kvalitete vode.

Nadalje, u Bugarskoj su istrazivane i vodene mahovine na 30 lokacija na mediteranskim
rijekama s viskom sezonalnosti u protoku (Gecheva i sur. 2017). Istrazivanje je pokazalo da
bogatstvo vrsta i ukupna pokrovnost mahovina mogu posluziti kao dobre metrike u pracenju,
ne samo eutrofikacije, nego 1 hidromorfoloSke degradacije vodnih tijela. U ovom istrazivanju,
obje metrike reagirale su na koncentraciju ukupnog dusika u vodi, te hidromorfoloSku
degradaciju vezanu uz promjene u riparijskoj vegetaciji i regulaciju vodotoka izgradnjom
nasipa. Takoder zabiljeZene su 1 promjene u sastavu vrsta duz gradijenta koncentracije ukupnog
dusika i udjela intenzivne poljoprivrede u slivnom podruc¢ju. Vrste Rhynchostegium riparioides,
Fontinalis antipyretica i Brachythecium rivulare bile su karakteristicne za lokacije na
vodotocima s visokim udjelom prirodne vegetacije u slivnhom podrucju, dok je vrsta
Leptodyctium riparium bila karakteristicna za lokacije s visokom koncentracijom ukupnog

dusika i visokim udjelom intenzivne poljoprivrede u slivu (Gecheva i sur. 2017).

Utjecaj hidromorfoloskih promjena na vodene mahovine istraZivan je i na rijeci Dunav na
granici Madarske i Slovacke (Papp i Rajczy 2009). Rezultati dugogodisnjeg monitoringa
mahovinske vegetacije sporednih grana rijeke Dunav, koje su nakon preusmjeravanja vode iz
glavnog toka u svrhu izgradnje hidroelektrane bile opskrbljivane zna¢ajno manjoj koli¢inom
vode, pokazali su da su ove promjene u hidroloSkom rezimu dovele do znacajnih promjena u
sastavu vrsta 1 njihovom spektru s obzirom na afinitet prema vodi. Naime, zabiljeZen je porast

udjela mezofilnih efemernih 1 viSegodiSnjih vrsta u odnosu na akvaticke vrste. Utjecaj
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regulacije rijeka 1 povezanih hidroloskih promjena na akvaticke 1 semiakvaticke mahovine
istrazivali su i Vanderpoorten i Klein (1996a,b) u Njemackoj te Englund i sur. (1996) u
Svedskoj potvrdivsi da akvati¢ke i semiakvati¢ke mahovine specifiéno reagiraju na promjene
u hidrologiji i morfologiji vodotoka te da se potencijalno mogu koristiti kao indikatori ovih
poremecaja. Nadalje, Fritz i sur. (2009) dokazali su, istrazuju¢i mahovine Sumskih vodotoka u
Sjedinjenim Ameri¢kim drzavama, da odredene vrste mahovina, njihove viSe taksonomske
kategorije te zivotni oblici mogu posluziti kao indikatori hidroloskih rezima, odnosno u
razlikovanju stalnih, povremenih i efemernih tokova. Posljednje istrazivanje ustanovilo je da je
ucestalost jetrenjarki viSa u stalnim vodotocima, dok medu pravim mahovinama prevladavaju
pleurokarpne mahovine, a u spektru zivotnih oblika one koje rastu u sagovima (engl. mats) i
rahlim prostirkama (engl. wefts). Za razliku od stalnih tokova, znacajka efemernih tokova je
veca ucestalost akrokarpnih vrsta i to onih koje rastu u jastu¢i¢ima (engl. turfs) i ¢upercima

(engl. tufts) kada se u obzir uzima spektar Zivotnih oblika (Fritz i sur. 2009).

Istrazivanje provedeno na gorskim potocima u Portugalu prepoznalo je jasno razdvajanje
razlicitih taksonomskih kategorija akvatickih i semiakvatickih mahovina, njihovih Zivotnih
oblika 1 Zivotnih strategija duz hidroloskih zona (koje se razlikuju po dubini vode, odnosno
ucestalosti i duljini poplavljivanja), duz gradijenta brzine vode te zasjene. Uoc¢eno razdvajanje
predstavlja temelj za pracenje antropogeno utjecajnih promjena u rezimu toka, kao i promjena
u osvijetljenosti njihovih mikrostanista na temelju visih taksonomskih kategorija, odnosno
zivotnih oblika i strategija mahovina slatkovodnih stanista (Vieira i sur. 2012b). U ovom
istrazivanju, ukupno bogatstvo vrsta mahovina te broj vrsta pravih mahovina bili su veci u
hidroloSkim zonama koje su rjede izloZene plavljenju i ve¢im brzinama toka, dok je u u brzim
i stalnim tokovima broj vrsta i pravih mahovina i mahovina opcenito bio manji. Za brze tokove
sa stalnim protokom karakteristicni Zivotni oblici bile su nitaste vodene mahovine (engl.
aquatic trailings), kao i one koje rastu u glatkim sagovima (engl. smooth mats), dakle ¢vrste i
elasticne vrste koje dobro podnose mehanicki stres. Nadalje, na staniStima izlozenim sezonskim
promjenama u razini vode, u spektru zivotnih oblika dominirale su vrste koje rastu u cupercima
(engl. turfs), a mahovine koje rastu u kompaktnim jastu¢i¢ima (engl. tufts) i ranlim prostirkama
(engl. wefts) na stanistima koja su potopljena rijetko, npr. u slu¢aju duzih ki$nih razdoblja.
Sli¢ne razlike takoder se mogu uociti u spektru zivotnih strategija pa su tako visegodiSnje vrste
(engl. perennials) dominirale stanistima koje su trajno poplavljena i u kojima vladaju
ujednaceni ekoloski uvjeti, dok su kolonisti (engl. colonists) bili zastupljeniji na stanistima koja

su plavljena sezonski te su u tom periodu izloZzena mehanickom stresu uslijed jake struje vode.
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Stanista koja su periodicki plavljena nastanjivale su i1 kratkozivuce i dugozivuce sporadicne
vrste (engl. short-lived and long-lived shuttle species), koje se mogu smatrati indikativnima za
obalne zone povremeno izloZene eroziji. Ove strategije omogucuju im razvoj u mikrostanistima
koja su stabilna do nekoliko godina, dok ne dode do uniStenja populacija uslijed poplave i
erozije. Efemerne vrste s najkra¢im zivotnim ciklusom (engl. fugitives and annual shuttle
species) karakteriziraju pak mikrostanista koja tijekom godine presusuju vrlo kratko tijekom
suseg dijela godine. Na ovakvim staniStima, male efemerne vrste uspijevaju zatvoriti svoj

zivotni ciklus unutar svega par mjeseci.

Kako su dosadasnja istrazivanja pokazala da su vodene mahovine osjetljive na antropogene
promjene u slatkovodnim ekosistemima, nekoliko sustava razvijenih za pracenje ekoloskog
stanja rijeka i jezera na temelju makrofita ukljucilo je i vodene mahovine. Kao indikatorske
vrste one se koriste u viSe sustava razvijenih za ocjenu trofickog stanja voda (Dawson 1 sur.
1999; Holmes i sur. 1999; Haury i sur. 2006; Szoszkiewicz i sur. 2006; Birk i sur. 2007; Birk i
Willby 2010; Willby i sur. 2012; Szoszkiewicz i sur. 2020). Ovi sustavi procjene uglavnom se
temelje na popisu indikatorskih svojti ¢ije se indikatorske vrijednosti ponderiraju njithovom
brojnosc¢u, dok neki od indeksa u izracunu u obzir uzimaju i ekoloske amplitude indikatorskih
vrsta. Mahovine su takoder ukljuc¢ene kao indikatori u Referentni indeks makrofita (RI), koji je
razvijen u svrhu pracenja opc¢e degradacije vodenih stanista, a ne samo promjena povezanih s
eutrofikacijom (Schaumburg i sur. 2004; Meilinger 1 sur. 2005). Vecina vrsta mahovina koje su
ukljucene u spomenute sustave procjene prepoznate su kao dobri indikatori s uskom ekoloskom
amplitudom te ih vecina preferira oligotrofne i mezotrofne uvjete. Danas je ve¢ina ovih sustava
kalibrirana 1 prilagodena upotrebi za procjenu ekoloSkog stanja vodnih tijela prema zahtjevima
Okvirne direktive o vodama (Europska komisija 2000). Pri procjeni ekoloskog stanja Okvirna
direktiva o vodama zahtijeva holisticki pristup koji je filozofski nesto drugaciji od
tradicionalnih pristupa biomonitoringu te je bliZi konceptima ekoloskog integriteta i zdravlja
ekosustava (Birk i Willby 2010; Birk i sur. 2012; Willby i sur. 2012). Naime, za svaki tip
vodnog tijela koji prepoznaje nacionalna tipologija potrebno je identificirati referentne uvjete
te degradaciju izraziti kvantitativno, kao odstupanje u sastavu vrsta i njihovoj brojnosti u
odnosu na one koji bi bili oCekivani u referentnim uvjetima. Prilikom toga, zasebno se
procjenjuje stanje na temelju nekoliko bioloskih elemenata (fitoplankton, fitobentos, makrofiti,
makrozoobentos i ribe) te fizikalno-kemijskih i kemijskih parametara vode te hidromorfologije,
koji se smatraju podrZavaju¢im elementima. Makrofiti, ukljucuju¢i i mahovine, u ovom sluc¢aju

se smatraju posebno prikladnima kao bioindikatori jer kao sesilni organizmi preciznije ukazuju
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na lokalne promjene u okoliSu, a zbog dugog Zivotnog vijeka integriraju promjene tijekom
duljih razdoblja kao i uzastopne poremecaje (Tremp i Kohler 1995; Vanderpoorten i Palm 1998;
Birk i sur. 2007, 2012; Gecheva i Yurukova 2014). Nadalje, vodene mahovine su posebice
znacajne za monitoring gorskih potoka i povremenih tokova u kojima zahvaljujué¢i svojim
adaptacijama predstavljaju dominantnu ili jedinu komponentu makrofitske vegetacije (Vieira i
sur. 2014; Gecheva i sur. 2017). Implementacija Okvirne direktive o vodama (Europska
komisija 2000) potaknula je niz istrazivanja koja su unaprijedila poznavanje distribucije i
ekologije spomenutih skupina pa tako i vodenih biljaka na europskoj razini, a monitoring koji
se trenutno provodi u Hrvatskoj predstavlja prvo sveobuhvatno i sistematizirano istrazivanje
makrofitske vegetacije i vodenih mahovina u Hrvatskoj i jedno od rijetkih u jugoisto¢noj
Europi.

2.5. Pregled istrazivanja mahovina u Hrvatskoj

Prva istrazivanja mahovina u Hrvatskoj sezu u prva desetljeca 19. stoljeca, kada su podatke za
Hrvatsko primorje i Dalmaciju sakupljali uglavnom austrijski i madarski botanicari, dok
najstariji podaci o mahovinskoj flori kontinentalnog dijela zemlje potjecu iz Sezdesetih godina
istog stolje¢a. Iako sporadi¢na i nesistematizirana, ova prije svega floristicka istraZivanja,
stvorila su temelj briologije u nasoj zemlji (Alegro i sur. 2012). Sumarni pregled flore mahovina
uklopljen u Siri fitogeografski kontekst, kao 1 prvi pregled vegetacije mahovina dao je Horvat
(1932) u djelu Grada za briogeografiju Hrvatske. U 20. stoljecu strani autori nastavljaju
objavljivati pojedinacne nove nalaze mahovinskih vrsta u Hrvatskoj, a 1950-tih godina
zapocinju 1 prva ekoloska istraZivanja, posebice mahovina krskih rijeka i njihove uloge u
formiranju sedre. Najopsezniji izvor dotadasnjih podataka o istraZzenosti flore Hrvatske je
Prodromus flore briofita Jugoslavije (Pavleti¢ 1955) koji je kompilacija ranijih istraZivanja,
ukljucujuci nesto novih nalaza. U drugoj polovici 20. stolje¢a vrlo je malo objavljenih radova
o flori mahovina Hrvatske, a vec¢ina ih se bazira na ve¢ ranije objavljenim podacima (Alegro i
sur. 2012). Nakon gotovo stotinu godina izostanka sustavnih istrazivanja mahovina na podrucju
Hrvatske, prije desetak godina zapocela su nova floristicka istrazivanja koja su do sada
detaljnije obuhvatila podru¢ja Medvednice (Rimac 2012), Gorskog Kotara, Velebita,
Bjelolasice (Papp i sur. 2013b,c), Like (Alegro i sur. 2014) i Zumberka (Alegro i sur. 2015).
Iako ova istraZivanja predstavljaju znacajan napredak, kontinuirano otkrivanje novih svojti u
flori mahovina Hrvatske ukazuje na to da je ona jo$ uvijek nedovoljno istrazena (Papp i sur.
2013a; Sabovljevi¢ 1 sur. 2018; Alegro i sur. 2019; Rimac i sur. 2019; Segota isur. 2019; Ellis

1 sur. 2020, 2021a,b; gegota isur. 2021a,b,c). Tako su mnoge vrste koje se smatraju ¢estima na
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razini Europe, u Hrvatskoj do danas zabiljeZene na svega nekoliko lokaliteta (Alegro i Segota
2022). Izuzev istrazivanja ekologije cretnih (Modri¢ Surina 2011) i Sumskih mahovina (Segota
2021), recentna istrazivanja ekologije mahovina i njihovih zajednica u potpunosti izostaju.
Jedina dosadasnja istrazivanja vodenih mahovina sezu u sredinu 20. stolje¢a kada je Zlatko
Pavleti¢ istrazivao sedrene slapove 1 barijere rijeke Krke (Pavleti¢ 1954, 1957b), zatim
Plitvickih jezera (Pavleti¢ 1957a) te rijeke Une (Pavleti¢ 1959, 1960) i nekih drugih krSkih
rijeka. Tijekom 1960-tih Pavleti¢ je suradnji s kolegom zoologom Ivom Matoni¢kinom
istrazivao zajednice i odnose makrozoobentosa, algi i mahovina u krskim rijekama (Matonickin
i Pavleti¢ 1959, 1960a,b, 1962a,b, 1963a,b, 1965; Pavleti¢ i Matonickin 1965), a zavrsetak ovog
plodnog i produktivnog razdoblja bio je ujedno i kraj istrazivanja mahovina vodenih stanista u

Hrvatskoyj.
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3. SVRHA I CILJEVI ISTRAZIVANJA

Osnovna svrha provedenih istrazivanja je pruziti uvid u ukupnu floru i vegetaciju vodenih
mahovina na podru¢ju Republike Hrvatske te ustanoviti geografsku rasprostranjenost i objasniti
ekolosku uvjetovanost pojedinih vrsta i ¢itavih mahovinskih zajednica u kopnenim vodama

Hrvatske. U tu svrhu postavljeni su sljedeéi istrazivacki ciljevi:
Ciljevi istrazivanja

1. Utvrditi raznolikost i distribuciju vodenih mahovina u tekudicama i stajaCicama

Hrvatske.

2. Analizirati sastav mahovinske flore prema flornim elementima, zivotnim oblicima i

Zivotnim strategijama.

3. Objasniti uvjetovanost pojavljivanja vodenih mahovina u tekucicama Hrvatske s

obzirom na okoli$ne uvjete.

4. Odrediti ekoloske odgovore vrsta mahovina na ekoloske ¢imbenike u tekucicama

Hrvatske.

5. Utvrditi rasprostranjenost, raznolikost, sastav i strukturu mahovinskih zajednica te

njihovu fitocenoloSku pripadnost.

6. Utvrditi na koji su nac¢in mahovinske zajednice u teku¢icama Hrvatske uvjetovane

okoli$nim uvjetima.

7. Definirati bioindikatorske vrste vodenih mahovina Hrvatske u ocjeni ekoloSkog stanja

voda.

Ovo istrazivanje razjasnit ¢e geografske trendove u rasprostranjenosti, raznolikosti i ucestalosti
vodenih mahovina na podrucju cijele Hrvatske. Nadalje, ekoloSka analiza razjasnit ¢e ovisnost
pojavljivanja vodenih mahovina o okoliSnim faktorima i ekoloSkom stanju vodotoka, §to ¢e
doprinijeti poznavanju ekologije pojedinih vrsta te mogucnosti njihove upotrebe kao
bioindikatora. Time ¢e se unaprijediti postojee metode pracenja ekoloskog stanja voda na
temelju makrofita. Takoder, ovo istrazivanje pruzit ¢e ekolosSku karakterizaciju mahovinskih
zajednica te doprinijeti njihovom poznavanju na podrucju srediSnjeg i istocnog Mediterana i

Balkana, na kojima ovakva sveobuhvatna istrazivanja nisu provodena.
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Temeljem dosadasnjih istrazivanja i postavljenih ciljeva ovoga istrazivanja izvode se sljedece

hipoteze rada:
Hipoteze

1. Rasprostranjenost, taksonomska, funkcionalna i horoloska raznolikost te ucestalost

pojedinih vrsta vodenih mahovina posljedica su geografskih trendova i ekoloskih uvjeta

na stanistu.

2. Rasprostranjenost, struktura i sastav mahovinskih zajednica u teku¢icama posljedica su

kombinacije ekoloskih i geografskih ¢imbenika.
3. Sastav i struktura mahovinske flore i vegetacije ovisni su o kakvoéi vode.

4. Broj i abundancija vaskularnih vrsta makrofitske flore smanjuje se s porastom

raznolikosti i abundancije vodenih mahovina.
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Abstract

An extensive macrophyte field survey of running and standing waters was conducted from
2016 to 2021 at 786 sampling sites across Croatia as a part of the implementation of the
Water Framework Directive. This survey is the first to present a comprehensive floristic
catalogue of the freshwater bryoflora, along with an analysis of the distribution and
diversity patterns on a national level. In all, 83 bryophyte species (68 mosses and 15
liverworts) were recorded in the 228 sites, with average species richness of 4.17 species
per site. The most frequent species were Fontinalis antipyretica, Rhynchostegium
riparioides, Leptodictyum riparium and Cratoneuron filicinum. The majority of the species
encountered were rarely found, with over 70% of species recorded on less than 10
sampling sites and the majority of the species not being truly aquatic, rather being
classified as facultative aquatics. The Dinaric Ecoregion, characterised by clean, cold, fast-
flowing karstic rivers, especially in the Continental Subecoregion, supported higher
freshwater bryophyte diversity than the lowland Pannonian Ecoregion, with mostly slow,
eutrophic lowland watercourses with unstable sandy and gravelly alluvial sediments.
Chorological comparison of Croatian eco- and subecoregions revealed the expected
dominance of circumpolar and European elements, i.e. temperate chorotypes, as well as
some biogeographical differences. The most frequent life forms were aquatic trailings and
turfs. Amongst the recorded species, perennials and colonists were the most represented
life strategies. The analysis of both the life-form and life-strategy spectra showed some
differences amongst the Croatian regions, supporting the fact that the Dinaric Ecoregion
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provides more ftruly aquatic habitats and microhabitats suitable for the freshwater
bryophytes, while in the Pannonian Ecoregion freshwater bryophytes dominantly inhabit
the periodically submerged riparian zones, for example shaded lowland forest streams and
rivulets or gently sloping margins of rivers and lakes.

Keywords

aquatic bryophytes, liverworts, mosses, freshwater habitats, rivers, lakes, chorology,
southeast Europe

Introduction

Bryophytes colonised aquatic and riparian environments through several independent
phylogenetical lineages of terrestrial species, by a secondary process of colonisation and
morphological and physiological adaptations to a highly specialised habitat (Vitt and Glime
1984, Akiyama 1995, Cook 1999). These bryophytes inhabit various aquatic and riparian
habitats, from mires, ponds and lakes to streams and rivers, as well as an ample range of
hydrological niches associated with these habitat types along two major environmental
gradients — water flow and water level fluctuations (Vitt and Glime 1984). However, they
failed to conquer saltwater environments, with only a few species tolerating intertidal cycles
and none living submerged (Vitt and Glime 1984). On a larger scale, the diversity and
community structure of bryophytes associated with freshwater habitats is governed not
only by hydrological and hydromorphological, but also by geological and climatological
factors, as well as by water chemistry and land use of the catchment area (Suren 1996,
Suren and Ormerod 1998, Scarlett and O'Hare 2006, Tremp et al. 2012, Gecheva et al.
2017, Vieira et al. 2018). The presence and cover of bryophytes in freshwater habitats are
primarily determined by riverbed stability and substrate size (Suren 1996, Scarlett and
O'Hare 2006, Tremp et al. 2012) with bryophytes being the dominant component of the
macrophyte vegetation within watercourses that provide large and stable substrates, such
as source areas, headwater and mountain streams, as well as waterfalls (Vitt et al. 1986,
Zechmeister and Mucina 1994, Suren 1996, Tremp et al. 2012, Ceschin et al. 2015,
Mucina et al. 2016). Here, the other macrophyte groups, especially vascular plants, are
almost completely absent, primarily because of the fast and turbulent flow, rocky
substrates, steep slopes and low temperatures. Furthermore, bryophytes thrive in highly
seasonal and intermittent rivers due to their wide variety of adaptations enabling
desiccation tolerance and ability to withstand dry periods. Therefore, bryophytes play a
vital and sometimes dominant role in freshwater ecosystems, constituting a significant part
of macrophyte communities, acting as primary producers, having profound influences on
nearly all aspects of nutrient and organic matter processing in streams, providing food and
shelter for macroinvertebrates, as well as an epiphytic habitat of rich periphyton
communities (Stream Bryophyte Group 1999).

The studies on bryophytes of aquatic and semi-aquatic habitats so far conducted in Europe
(e.g. Muotka and Virtanen 1995, Papp 1999, Vanderpoorten and Klein 1999b, Papp et al.
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2006, Scarlett and O'Hare 2006, Gecheva et al. 2010, Ceschin et al. 2012a, Ceschin et al.
2012b, Vieira et al. 2014, Ceschin et al. 2015, Gecheva et al. 2017, Vieira et al. 2018), as
well in other continents (e.g. Craw 1976, Slack and Glime 1985, Suren and Ormerod 1998)
revealed high diversity levels and the potential for these organisms to be used in the
management of aquatic habitats. This group of plants and their communities are strongly
influenced by anthropogenic alterations in natural freshwater ecosystems, with some
representatives being recognised as good bioindicators of water quality or the
hydromorphological degradation of aquatic habitats (Vanderpoorten and Durwael 1999,
Vanderpoorten and Klein 1999a, Gecheva et al. 2010, Ceschin et al. 2012b). Therefore,
they have been included, at least in some countries, in the assessment of the ecological
status of water bodies for the Water Framework Directive (WFD) as a part of macrophyte
vegetation (Gecheva and Yurukova 2014).

Comprehensive floristic studies on a national level, focusing on diversity, distribution,
chorology or life-history traits of aquatic and semi-aquatic bryophytes are very scarce. In
Europe, floristic studies were mostly focused on a single watercourse or particular river
catchment (Papp 1999, Vanderpoorten and Klein 1999b, Papp et al. 2006, Yurukova and
Gecheva 2014), while only several studies included larger regions, for example, central
Italy (Ceschin et al. 2012a) and north-western Portugal (Vieira et al. 2012a). Moreover,
both floristic and ecological studies were largely focused on headwater streams (Papp and
Rajczy 1998b, Lang and Murphy 2012, Tremp et al. 2012, Vieira et al. 2014, Ceschin et al.
2015, Vieira et al. 2018) and only seldom included middle and lower river sections (e.g.
Papp and Rajczy 1998a, Vanderpoorten and Klein 1999b, Scarlett and O'Hare 20086,
Gecheva et al. 2010) or standing waters, in which bryophytes do occur, but are never the
dominant part of the vegetation.

Regarding southeast Europe, freshwater bryoflora is significantly better investigated in
Bulgaria than in the rest of this region. Several papers dealing with diversity, ecology, as
well as the bioindication potential of these species and their communities are available
(Papp et al. 2006, Gecheva et al. 2010, Yurukova and Gecheva 2014, Gecheva et al.
2017), while other parts of the region remain under-researched, with only a few studies
dealing with aquatic and riparian assemblages from several watercourses in Greece (Papp
et al. 1998, Papp 1999). Furthermore, only a few historical publications from the mid-20th
century, focusing mainly on the karst river vegetation and the tufa-formation processes,
have contributed to knowledge on this otherwise poorly known group in Croatia (e.g.
Pavletic 1957, Matonickin and Pavletic 1961, Pavleti¢ and Matonickin 1965). In general,
the knowledge of the Croatian bryophyte flora is still insufficient and virtually all recent field
studies have revealed new national records (e.g. Papp et al. 2013, Sabovljevi¢ et al. 2018,
Alegro et al. 2019, Rimac et al. 2019a, Rimac et al. 2019b, Ellis et al. 2020, Segota et al.
2021b, Segota et al. 2021c, Ellis et al. 2021a, Ellis et al. 2021b). However, some species,
regarded as common on a European level, have been recorded in only a few localities in
Croatia (Alegro and Segota 2022), indicating the necessity of further research into the
bryophytes.
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Given that systematic and comprehensive studies on bryophytes inhabiting freshwater
habitats are absent from Croatia, we aimed to:

1. provide the first comprehensive inventory of this understudied group,
2. analyse the distribution and diversity patterns on a national level,
3. examine the chorological spectrum and life-history traits of bryophytes, as well as

potential differences between Croatian hydrological and biogeographical regions.

Material and methods

Study Area

Data on the distribution of bryophytes of freshwater habitats were collected within the
national surface water monitoring scheme, i.e. the monitoring of macrophyte vegetation, to
assess the ecological status of the water bodies as required by the WFD (European
Community 2000). The sampling sites were originally selected so as to encompass the
heterogeneity of different water body types recognised by the recent typology developed
as a basis for the monitoring of surface waters (Anonymous 2019). According to this
typology, the territory of Croatia, of 56,594 km?2, is divided into two hydrological and
biogeographical regions — the Pannonian and the Dinaric Ecoregion, the latter being
subdivided into Continental and Mediterranean subecoregions (Fig. 1). A total of 382
watercourses (290 rivers and 92 artificial or heavily modified watercourses) and 45
standing water bodies (nine natural and 36 artificial or heavily modified) were surveyed
during the vegetation seasons from 2016 to 2021. The survey included 786 sampling sites
(648 on watercourses and 138 on standing waters) ultimately covering the whole of the
Croatian territory (Fig. 1). The watercourses were represented by 528 sampling sites on
streams and rivers and 120 on artificial and heavily-modified watercourses, while 40 sites
were situated on natural lakes and 98 on artificial and heavily-modified standing water
bodies (Fig. 2). Each sampling site was visited once during the survey. The altitude of
sampling sites ranges from 1 to 711 m a.s.l, with 77.7% of the sampling sites located
below 400 m a.s.l.

The Pannonian Ecoregion encompasses the continental part of the country, situated
between three large rivers (Sava, Drava and Danube). This area consists of alluvial and
diluvial plains with altitudes ranging between 80 and 135 m, along with rather low, solitary
mountain massifs. According to lithological and geological composition, most of the
Pannonian area belongs to silicate Quaternary deposits, while limestone is found only in
the highest mountain areas. The climate is temperate, without a dry season, with warm
summers in most of the territory (Cfb) and hot summers predominantly in the eastern part
(Cfa) (Beck et al. 2018). The Dinaric Ecoregion is predominantly built of limestone and
dolomite bedrock with characteristic karstic phenomena. This ecoregion is characterised by
the Dinarides, the largest uninterrupted karst landscape in Europe occupying almost 50%
of the territory of Croatia. As the area is, for the most part, built of calcareous and dolomite
bedrock, many rivers have partly subterranean courses, flowing through impressive
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canyons or complex systems of barrage lakes and participating in the karst relief formation.
The Continental Subecoregion is characterised by a continental climate (Cfb), while the
climate of the Mediterranean Subecoregion is mostly Mediterranean, i.e. temperate with
dry and hot summer months (Csa) (Beck et al. 2018). The Pannonian watercourses belong
exclusively to the Black Sea Basin, as do the majority of the watercourses of the Dinaric-
Continental Subecoregion. The watercourses of the Dinaric-Mediterranean Subecoregion,
on the other hand, belong to the Adriatic Sea Basin. The estimated total length of natural
and artificial watercourses in Croatia is 32,100 km (Biondi¢ 2009), while there are only a
dozen fairly large natural lakes in the country.

DINARIC ECOREGION
) CONTINENTAL SUBECOREGION

DINARIC ECOREGION
MEDITERRANEAN SUBECOREGION

Figure 1. [ doi

Study area with 786 sampling sites distributed across Croatia (southeast Europe).

Sampling Method

A survey of macrophyte vegetation was performed according to the national methodology
for macrophyte sampling (Anonymous 2019) from 2016 to 2021, from June to September
when macrophyte vegetation is optimally developed and during the lowest water discharge
levels. Watercourses were surveyed for macrophytes along 100 m-long transects, while
6x100 m transects were used when surveying macrophytes in lakes. The riverbeds were
inspected for bryophytes from the banks and, if the water depth was low enough, by
zigzagging across the channel. Standing waters were sampled by boat and additionally by
walking along the banks. In less-accessible areas, the river/lake bottom was raked to reach
the macrophytes, with the rake either on a long pole or at the end of a rope. Species
coverage and abundance were assessed using the extended Braun-Blanquet scale (r =
one individual, + = up to 5 individuals, 1 = up to 50 individuals, 2m = over 50 individuals, 2a
= coverage 5-15%, 2b = coverage 15-25%, 3 = 25-50%; 4 = coverage 50-75%; 5 =
coverage over 75%) (Barkmann et al. 1964, Braun-Blanquet 1964, Dierschke 1994). These
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classes were transformed into modified classes, representing the mean cover values of
Braun-Blanquet classes (Tremp 2005), in order to calculate the species’ average covers.
Bryophytes were collected from various substrates (rocks, boulders, pebbles, woody
debris, silt) within the riverbed, as well as from marginal submerged tree stumps and
periodically flooded margin slopes (drawdown zone). The collected material was deposited
in herbarium ZA (Thiers 2022). The nomenclature follows Hodgetts et al. (2020) and
Erzberger and Schroder (2013) for Bryum barnesii.

Figure 2. [ doi

Examples of the sampling sites in Croatia: Pannonian Ecoregion: A-PetrinjCica River
(Mio¢inovi¢i), B-Trep¢a River (Trepca), C—Kravarscica River (Dabici); Dinaric Ecoregion;
Continental Subecoregion: D-Curak River (at confluence with the Kupa), E-Kupa River
(Kupari), F—Korana River (Veljun); Dinaric Ecoregion; Mediterranean Subecoregion: G-
Krka River (Marasovine), H-Zrmanja River (Butiga), |-Kobilica River (Kusac).

Analysis

The chorological analysis of bryophyte flora was carried out according to Hill and Preston
(1998), who divided floristic elements into categories with similar climatic requirements.
The basis of this method is a two-dimensional grid, reflecting: 1) major biomes, which are
combinations of zonobiomes (latitudinal zones) and the equivalent orobiomes (zones on
mountains) and 2) the eastern limits in Eurasia. The analysis of life-form spectra was done
using the classification given in Hill et al. (2007), while the life strategies were defined
according to During (1992) given in Dierf3en (2001). For a few species that were not listed
in these classifications, we assigned one of the categories based on the known distribution
of the particular species in case of the chorotypes and morphologically and ecologically
similar species in case of life-forms and life strategies. The species’ affinity to water, i.e.
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different freshwater microhabitats in relation to humidity level, was analysed using the
classifications given by Hill et al. (2007), DierRen (2001) and Vitt and Glime (1984). The
species’ threat status follows Hodgetts et al. (2019). Margalef and Shannon-Wiener alpha
diversity indices were calculated and presented through boxplots using Past 4.5 software
(Hammer et al. 2001). The altitude was obtained from digital elevation model of 5x5 m
resolution, while CHELSA climatological datasets (Karger et al. 2017) were used to
describe the climatological conditions. Distribution maps were created using ArcGIS 10.5
software.

Results

Aquatic and semi-aquatic bryophytes were present at 228 (29%) of the sampling sites (Fig.
3). The sites with bryophytes were distributed on 160 (38%) of the surveyed water bodies,
i.e. on 140 (37%) surveyed watercourses and 20 (45%) surveyed standing water bodies.

PANNONIAN ECOREGION

DINARIC ECOREGION
CONTINENTAL SUBECOREGION

DINARIC ECOREGION
MEDITERRANEAN SUBECOREGION

0 60 120

Figure 3. E&1

Distribution of 228 sampling sites with freshwater bryophytes in Croatia.

Eighty-three bryophyte species, including 68 mosses (Bryophyta) and 15 liverworts
(Marchantiophyta), were recorded (Table 1,Suppl. material 1). Mosses were represented
by 43 acrocarpous and 25 pleurocarpous species, while liverworts included four leafy and
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11 thalloid species. The most frequent species, found at as many as 53% of sampling
sites, was Fontinalis antipyretica, followed by Rhynchostegium riparioides (45%),
Leptodictyum riparium (33%) and Cratoneuron filicinum (32%) (Figs 4, 5). Amongst

liverworts, the most common species were Apopellia endiviifolia (21%),

Marchantia

polymorpha (12%), Chiloscyphus polyanthos (11%) and Conocephalum salebrosum (7%).
The majority of the 83 recorded species were rarely found. Over 40% of the species were
registered at a maximum of three sampling sites, while over 70% of species were found on

less than 10 sampling sites (Table 1).

Table 1.

List of bryophyte species, along with the number of occurrences in Croatia and sub- and
ecoregions. P—Pannonian Ecoregion, D-Dinaric Ecoregion, C—Continental Subecoregion, M-

Mediterranean Subecoregion.

Taxon Number of sampling sites per
ecoregion/subecoregion

Marchantiophyta

Jungermanniopsida

Jungermanniales

Jungermanniaceae

1. Jungermannia atrovirens Dumort D: C (6), M (3)
Lophocoleaceae

2. Chiloscyphus pallescens (Ehrh.) Dumort. P (3); D: C (2),M (1)
3. Chiloscyphus polyanthos (L.) Corda P (4); D: C (12), M (7)
4. Lophocolea bidentata (L.) Dumort. D: C (2)

Pelliales

Pelliaceae

5. Apopellia endiviifolia (Dicks.) Nebel & D.Quandt P (3); D: C (22), M (18)
6. Pellia neesiana (Gottsche) Limpr. P (7)

Marchantiopsida

Lunulariales

Lunulariaceae

7. Lunularia cruciata (L.) Dumort. ex Lindb. P(1);D:C (1)
Marchantiales

Conocephalaceae

8. Conocephalum salebrosum Szweyk., Buczk. & P (8); D: C (6), M (1)
Odrzyk.

Marchantiaceae

9. Marchantia polymorpha L. P (6); D: C (16), M (2)

Ricciaceae

Total number of
sampling sites

23

43

24
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Taxon

10. Riccia cavernosa Hoffm.

11. Riccia fluitans L.

12. Riccia frostii Austin

13. Riccia glauca L.

14. Riccia rhenana Lorb. ex MUll.Frib.
15. Ricciocarpos natans (L.) Corda
Bryophyta

Bryopsida

Bartramiales

Bartramiaceae

16. Philonotis marchica (Hedw.) Brid.
Bryales

Bryaceae

17. Bryum argenteum Hedw.

18. Bryum barnesii J.B. Wood ex Schimp.
19. Bryum dichotomum Hedw.

20. Bryum klinggraeffii Schimp.

21. Bryum ruderale Crundw. & Nyholm

22. Ptychostomum pseudotriquetrum (Hedw.)
J.R.Spence &
H.P.Ramsay ex Holyoak & N.Pedersen

Mniaceae
23. Mnium marginatum (Dicks.) P.Beauv.

24. Plagiomnium affine (Blandow ex Funck)
T.J.Kop.

25. Plagiomnium elatum (Bruch et Schimp.)
T.J.Kop.

26. Plagiomnium ellipticum (Brid.) T.J.Kop.
27. Plagiomnium undulatum (Hedw.) T.J.Kop.
28. Pohlia melanodon (Brid.) A.J.Shaw

29. Rhizomnium punctatum (Hedw.) T.J.Kop.
Dicranales

Amphidiaceae

30. Dichodontium flavescens (Dicks.) Lindb.

31. Dichodontium pellucidum (Hedw.) Schimp.

32. Dicranella varia (Hedw.) Schimp.

Fissidentaceae

Number of sampling sites per
ecoregion/subecoregion

P (4);D: C (1)
P (6); D: C (3), M (1)
P (1)
P (1)
P@3)
P @)

D: C (1)

P (4);D:C (1)

D: M (1)
P(1;D:M(1)

P (2)

D: C (1)

P (8); D: C (10), M (7)

D: C (3)
D: C (1)

P

P(1);D:C (1)
P(3);D:C(7)
P (12);D:C (2), M (2)
P(1);D:C (1)

P (1); D: C (4)
P (2); D: C (3)
P (5); D: C (1), M (2)

Total number of
sampling sites

5
10
1

NN

25



Taxon

33. Fissidens adianthoides Hedw.
34. Fissidens arnoldii R.Ruthe

35. Fissidens crassipes Wilson ex Bruch &
Schimp.

36. Fissidens fontanus (Bach.Pyl.) Steud.

37. Fissidens gracilifolius Brugg.-Nann. & Nyholm
38. Fissidens pusillus (Wilson) Milde

39. Fissidens taxifolius Hedw.

Pottiaceae

40. Barbula unguiculata Hedw.

41. Bryoerythrophyllum recurvirostrum (Hedw.)
P.C.Chen

42. Cinclidotus aquaticus (Hedw.) Bruch &
Schimp.

43. Cinclidotus fontinaloides (Hedw.) P.Beauv.
44. Cinclidotus riparius (Host ex Brid.) Arn.
45. Didymodon fallax (Hedw.) R.H.Zander
46. Didymodon insulanus (De Not.) M.O.Hill
47. Didymodon luridus Hornsch.

48. Didymodon spadiceus (Mitt.) Limpr.

49. Didymodon tophaceus (Brid.) Lisa

50. Eucladium verticillatum (With.) Bruch &
Schimp.

51. Gymnostomum aeruginosum Sm.

52. Hymenostylium recurvirostrum (Hedw.) Dixon
53. Trichostomum crispulum Bruch

Funariales

Funariaceae

54. Funaria hygrometrica Hedw.

55. Physcomitrium patens (Hedw.) Mitt.

56. Physcomitrium eurystomum Sendtn.

57. Physcomitrium sphaericum (C.F.Ludw. ex
Schkur.) Brid.

Hypnales
Amblystegiaceae
58. Cratoneuron filicinum (Hedw.) Spruce

59. Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst.

Rimac A et al

Number of sampling sites per
ecoregion/subecoregion

P (4); D: C (1)
D: C (1)
P (6); D: C (19), M (14)

P (3); D: M (1)
D:C (1), M (2)

P (5)

P(2);D:C (1), M (2)

P(1); D: C (2)
D:C(1)

D: C (20), M (16)

P (2); D: C (28), M (21)
P (7); D: C (22), M (13)
D: C (6), M (1)

‘c(1)

C(1),M(2)

c@)

:C(2),M(8)

9 9 9 9 O

C(6). M (4)

D: C (1)
D: C (3)
D: C (1)

P(1);D:C(3),M(2)
P (7); D: C (1)

P (1)

P(1)

P (8); D: C (34), M (25)
P (2);D: C (2), M (4)

Total number of
sampling sites

5
1
39

36

51
42

67
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Taxon

60. Hygroamblystegium fluviatile (Hedw.) Loeske

61. Hygroamblystegium humile (P.Beauv.)
Vanderp., Goffinet & Hedenas

62. Hygroamblystegium tenax (Hedw.) Jenn.

63. Hygroamblystegium varium (Hedw.) Ménk.
64. Hygrohypnum luridum (Hedw.) Jenn.

65. Leptodictyum riparium (Hedw.) Warnst.

66. Palustriella commutata (Hedw.) Ochyra

67. Palustriella falcata (Brid.) Hedenas
Brachytheciaceae

68. Brachythecium mildeanum (Schimp.) Schimp.
69. Brachythecium rivulare Schimp.

70. Brachythecium rutabulum (Hedw.) Schimp.

71. Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex
F.Weber et D.Mohr) Schimp.

72. Oxyrrhynchium hians (Hedw.) Loeske

73. Oxyrrhynchium schleicheri (R.Hedw.) Réll
74. Oxyrrhynchium speciosum (Brid.) Warnst.
75. Rhynchostegiella curviseta (Brid.) Limpr.

76. Rhynchostegiella teneriffae (Mont.) Dirkse &
Bouman

77. Rhynchostegium riparioides (Hedw.) Cardot
Fontinalaceae
78. Fontinalis antipyretica Hedw.

79. Fontinalis hypnoides var. duriaei (Schimp.)
Kindb.

Leskeaceae

80. Leskea polycarpa Hedw.

Neckeraceae

81. Thamnobryum alopecurum (Hedw.) Gangulee
Pylaisiaceae

82. Calliergonella cuspidata (Hedw.) Loeske
Splachnales

Meesiaceae

83. Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson

Number of sampling sites per
ecoregion/subecoregion

P (1)
P

P (2); D:C (1), M (1)
P(2);D:C (3)

D: C (4)

P (42); D: C (19), M (8)
P (2); D: C (3), M (4)

P (1); D: C (6), M (3)

P(3);D:C (2)
P (2); D: C (10), M (3)
P (4); D: C (6), M (1)
D:C (1), M (1)

P (8); D: C (4)

D: M (1)

P (6); D: C (4), M (1)
D:C (1)

D: C (3)

P (19); D: C (38), M (36)

P (20); D: C (43), M (47)
P (1); D: C (2)

P(1); D:C(1),M(2)

D: C (3), M (2)

P (1); D: C (7), M (1)

P ()

Total number of
sampling sites

1
1

93

110

11
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Figure 4. £

The most frequent bryophyte species (only species present in over 10 sampling sites are
shown) (Font ant-Fontinalis antipyretica, Rhy rip—Rhynchostegium riparioides, Lep rip—
Leptodictyum riparium, Cra fil-Cratoneuron filicinum, Cin fon—Cinclidotus fontinaloides, Apo
end-Apopellia endiviifolia, Cin rip—Cinclidotus riparius, Fis cra—Fissidens crassipes, Cin aqu—
Cinclidotus aquaticus, Pty pse—Ptychostomum pseudotriquetrum, Marc pol-Marchantia
polymorpha, Chi pol-Chiloscyphus polyanthos, Poh mel-Pohlia melanodon, Bra riv—
Brachythecium rivulare, Con sal-Conocephalum salebrosum, Oxy hia—Oxyrrhynchium hians,
Bra rut—Brachythecium rutabulum, Oxy spe—Oxyrrhynchium speciosum).
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The overall average bryophyte species richness at the 228 sites was 4.17 £ 0.25 species
per site, while 27% of the sites had only one species and other sites up to a maximum of
20 species (Fig. 6). Two-thirds of the sampling sites in the present study were species-poor
(containing fewer than four species) and one third were species-rich (with more than four
species).

The collected species belong to 10 orders, 21 families and 43 genera (Table 1). Regarding
the number of recorded species, the families most represented were Pottiaceae (14),
Amblystegiaceae and Brachytheciaceae (10 each), Fissidentaceae and Mniaceae (seven
each), Bryaceae and Ricciaceae (six each) (Fig. 7). Genera with the highest number of
recorded species were Fissidens (seven species) and Bryum, Didymodon and Riccia (five
species each) (Table 1).

The vast majority of recorded species had quite low coverage in survey localities, with the
mean coverage of all species being 3.3%. As many as 69 species had a mean cover in the
investigated sites of less than 5%, whereas just three species displayed a mean coverage
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greater than 10% (Hymenostylium recurvirostrum — 22.5%, Palustriella commutata —
17.9% and Cinclidotus aquaticus — 17.1%).

Figure 5. m

The most common freshwater bryophyte species in Croatia: A—Fontinalis antipyretica, B—
Rhynchostegium riparioides, C—Leptodyctium riparium, D-Cratoneuron filicinum, E—
Cinclidotus aquaticus, F-C. fontinaloides, G—C. riparius, H-Apopellia endiviifolia, |-Fissidens
crassipes.

The chorological analyses, based on major biomes, indicated the predominance of the
temperate chorotype in Croatian freshwater bryoflora: temperate (30.1%), boreo-temperate
(24.1%), southern-temperate (21.7%) and wide-temperate (8.4%). The biogeographical
spectrum, based on the eastern limit, showed that the dominant chorotypes were
circumpolar (54.2%) and European (31.3%). Analysis of life-forms, based on the species
frequencies, revealed that the most dominant were aquatic trailings (28%), turfs (18%),
rough mats (15%), smooth mats (11%) and wefts (11%). Regarding the life strategy, the
most frequent were perennials (34%), colonists (30%) and competitive perennials (19%).

The recorded bryoflora displays rather wide niche heterogeneity concerning the humidity
levels preferred. Only six recorded species could be classified as obligate aquatics, having
litle or no tolerance to drought conditions (Fissidens arnoldii, F. fontanus, Fontinalis
antipyretica, F. hypnoides var. duriaei, Hygroamblystegium fluviatile and Ricciocarpos
natans), while the majority (40 species) were facultative aquatics, having some degree of
tolerance to desiccation and xerophytic conditions. Seven of the recorded species were
semi-aquatic emergents, thriving on a periodically waterlogged substrate. Twenty-five
recorded species were associated with moist or moderately moist substrates, whereas the
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least represented group with only five species was that characteristic of a well-drained
terrestrial substrate.
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Concerning the threat status, the majority of the recorded species are considered to be of
least concern (LC). Philonotis marchica is evaluated as endangered (EN), while Fissidens
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arnoldii, Physcomitrium eurystomum and Ph. sphaericum are vulnerable (VU) species on a
European level.

Dinaric vs. Pannonian Ecoregion

The study revealed that the Dinaric Ecoregion supports higher freshwater bryophyte
diversity (70 bryophyte species, out of which 60 are mosses), than the Pannonian
Ecoregion with 57 recorded bryophyte species (44 mosses) (Table 2). In contrast, both
ecoregions were shown to harbour the same liverwort diversity in aquatic and semi-aquatic
habitats, represented by four leafy and 11 thallose species. The two regions share as many
as 44 species (53.0%), while 26 species (31.3%) were exclusively found in the Dinaric and
13 species (15.7%) in the Pannonian Ecoregion. In the Dinaric Ecoregion, the dominant
species with occurrence frequencies higher than 30%, were Fontinalis antipyretica,
Rhynchostegium riparioides and Cinclidotus fontinaloides, whereas in the Pannonian
Ecoregion, the only truly dominant species was Leptodictyum riparium. The most common
species occurring in both ecoregions were Fontinalis antipyretica, Cratoneurum filicinum,
Fissidens crassipes and Marchantia polymorpha. The common species in the Dinaric
Ecoregion were also Cinclidotus fontinaloides, Apopellia endiviifolia, Cinclidotus aquaticus,
Ptychostomum pseudotriquetrum, Didymodon tophaceus and Eucladium verticillatum,
while in the Pannonian Ecoregion Pohlia melanodon, Conocephalum salebrosum,
Oxyrrhynchium hians, Peelia neesiana, Physcomitrium patens, Oxyrrhynchium speciosum
and Riccia fluitans were frequent.

Table 2.

Comparison amongst Croatian ecoregions and subecoregions.

(sub)ecoregion

Pannonian Dinaric Dinaric-Continental Dinaric—
Mediterranean

Total number of bryophyte 57 70 65 40
species
Mosses (Bryophyta) 44 60 55 33
pleurocarpous 19 23 21 16
acrocarpous 25 37 34 17
Liverworts 15 15 10 7
leafy 4 4 4 3
thallose 1 1 6 4
dominant species Lept rip Fon ant, Rhy Fon ant, Rhy rip, Cra fil, ~ Fon ant, Rhy
more than § species rip, Cra fil, Cin  Cin fon, Cin rip, Apo end  rip,

fon Cra fil
coverage % (mean) 240 3.60 4.04 4.15
species richness 3.40+0.35 4.60+0.33 5.90 £ 0.58 3.40+£0.29

(total, mean + SE)
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(sub)ecoregion

Pannonian Dinaric Dinaric-Continental Dinaric—
Mediterranean

range (min—max) 1-15 1-20 1-20 1-12
Families
number of families 18 20 20 19
dominant families Amb, Bra, Ricc, Pott, Brac, Pott, Brac, Ambl, Mnia, Pott, Ambl,
frequency over 30% Fiss, Mni. Ambl, Fiss, Fiss Brac,
Mnia Fiss, Brya
Watercourses/sampling sites 68/76 85/132 43/62 42/70
rivers/sampling sites 50/56 69/107 39/57 30/50
artificial and heavily-modified 18/20 16/25 4/5 12/20
watercourses / sampling sites
Standing waters/sampling sites 3/3 14117 6/8 8/9
natural lakes/ sampling sites - 5/5 3/3 2/2
artificial or heavily-modified 3/3 9/12 3/5 6/7

standing waters / sampling sites

Altitude (m a.s.l.)

mean + SE 146 + 8.23 231+ 13.53 310+ 18.32 162 + 16.15
range (min-max) 81-547 1-711 111-703 1-711
Climate

mean annual air temperature (°C) 11.6 0.1 124 £ 0.1 10.9+0.1 13.7+0.1
(£ SE)

mean daily mean air 174+04 11.1+£0.2 11.6+0.3 10.7+0.3

temperatures of the wettest
quarter (°C) (£ SE)

mean daily mean air 3.3+0.1 14.1+0.8 6.5+0.9 20.9+0.6
temperatures of the driest quarter

(°C) (= SE)

annual precipitation amount (kg/m 935.3 £ 14.6 1360.2 + 20.5 1415.1£24.7 1311.5+31.0

2) (mean * SE)

The Dinaric Ecoregion had a higher species richness (4.6+0.33 species) and mean
coverage (3.6%) per sampling site than the Pannonian Ecoregion (3.4+0.35 species; mean
coverage 2.4%) per sampling site (Table 2). In the Dinaric Ecoregion, the dominant
bryophyte families were Pottiaceae, Brachytheciace, Amblystegiaceae, Fissidentaceae and
Mniaceae, while in the Pannonian Ecoregion, they were Amblystegiaceae, Brachytheciace,
Ricciaceae, Fissidentaceae and Mniaceae.

Within the Dinaric Ecoregion, the Continental Subecoregion showed a higher species
richness (65 bryophytes; 55 mosses and 10 liverworts) than the Mediterranean
Subecoregion with 40 bryophyte species (33 mosses and seven liverworts) recorded within
this study. Furthermore, the Continental Subecoregion features higher species richness
(5.9 + 0.58 species) per sampling site than the Mediterranean Subecoregion (3.4+0.29
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species), while the mean coverage per sampling site was similar in both subecoregions
(Table 2). The same trends are detectable from the Shannon-Wiener and Margalef alpha
diversity indices (Fig. 8).
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Figure 8. [E)

Comparison of alpha diversity (Shannon-Wiener and Margalef alpha diversity indices) in the
Pannonian Ecoregion, Dinaric Ecoregion, Dinaric—Continental Subecoregion and Dinaric—
Mediterranean Subecoregion.
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Figure 9. E&H

Chorological spectra of freshwater bryophytes, based on major biomes for Croatia, Pannonian
Ecoregion, Dinaric Ecoregion, Dinaric—Continental Subecoregion and Dinaric-Mediterranean
Subecoregion.
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The chorological comparison of Croatian eco- and subecoregions, based on major biomes,
revealed large chorotype overlapping, with the dominance of temperate chorotypes;
however, some biogeographical differences were highlighted. The Mediterranean-Atlantic
chorotype was almost completely absent from the Pannonian Ecoregion, while within the
Dinaric Ecoregion, this type was more frequent in the Continental Subecoregion. On the
other hand, the boreo-arctic and boreal-montane chorotypes were absent in the
Mediterranean Subecoregion (Fig. 9).

The chorological comparison of Croatian eco- and subecoregions, based on the eastern
limit, showed the dominance of circumpolar and European chorotypes in all eco- and
subecoregions (Fig. 10). The sub-oceanic and oceanic chorotypes are very rare in the
Pannonian Ecoregion, while in the Dinaric Ecoregion they are more common in the
Continental Subecoregion.
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Figure 10. I

Chorological spectra of freshwater bryophytes, based on the eastern limit for Croatia,
Pannonian Ecoregion, Dinaric Ecoregion, Dinaric—Continental Subecoregion and Dinaric—
Mediterranean Subecoregion.

Bryophyte life-forms were not evenly distributed within Croatian eco- and subecoregions
(Fig. 11), with the most conspicuous difference in the share of the aquatic trailings. In the
Dinaric Ecoregion, this life-form predominates (33%) and, in the Pannonian, it reaches only
14% considering the frequency of the species with that particular life-form. By contrast,
rough mats are almost three times as frequent in the Pannonian (28%) as in the Dinaric
Ecoregion (10%). Finally, wefts are twice as frequent in the Dinaric (13%) as in the
Pannonian Ecoregion (6%).

Regarding the life strategies, all Croatian eco- and subecoregions feature the dominance
of perennial and colonist bryophyte species. However, competitive perennial strategy is
almost twice as frequent in the Dinaric Ecoregion (21%) as in the Pannonian (13%).
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Contrarily, the annual shuttle strategy in the Dinaric Ecoregion is almost negligible (1%),
while in the Pannonian Ecoregion, it is relatively more frequent (10%) (Fig. 12).
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Figure 11. [Ef1

Life-form spectra of freshwater bryophytes for Croatia, Pannonian Ecoregion, Dinaric
Ecoregion, Dinaric—Continental Subecoregion and Dinaric-Mediterranean Subecoregion,
based on species frequencies (At—Aquatic trailing, De—dendroid, Le— lemnoid, Mr-rough mat,
Ms—smooth mat, Mt—thalloid mat, St—solitary thalloid, Tf-turf, Ts—scattered turf, Tuft-tuft and
We—wetft).
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Life strategy spectra of freshwater bryophytes for Croatia, Pannonian Ecoregion, Dinaric
Ecoregion, Dinaric-Continental Subecoregion and Dinaric-Mediterranean Subecoregion,
based on species frequencies (p—perennials, c—colonists, pc—competitive perennials, |-long-
lived shuttle, a—annual shuttle, cp—pioneer colonists).
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Discussion

The present study is the first to compile a comprehensive floristic catalogue on Croatian
freshwater bryophyte species including 83 species representing 12% of Croatian bryoflora
(Alegro and Segota 2022). Mosses were represented with notably higher number of
species than liverworts, as already reported in previous work focusing on the freshwater
bryoflora (Muotka and Virtanen 1995, Scarlett and O'Hare 2006, Gecheva et al. 2010,
Ceschin et al. 2012a, Vieira et al. 2012a), which was to be expected given their low
resistance to mechanical water scouring and desiccation, as well as continuous
submersion compared to mosses (Gimingham and Birse 1957, Kimmerer and Allen 1982,
Vitt and Glime 1984). Furthermore, they also appear more sensitive to changes in
catchment land use and to elevated stream nutrient levels (Suren 1996). While the foliose
liverwort Chiloscyphus polyanthos was the only quite frequent liverwort in fast-flowing
streams, thallose species were common in splash zones and margins of rivers (e.g.
Conocephalum salebrosum, Lunularia cruciata, Pellia neesiana, Apopellia endiviifolia,
Marchantia polymorpha) in our study.

The majority of species encountered are not considered to be truly aquatic, confirming
other studies investigating the bryoflora of streams and rivers, for example, in the UK
(Scarlett and O'Hare 2006), Portugal (Vieira et al. 2012a), Bulgaria (Gecheva et al. 2010)
and ltaly (Ceschin et al. 2012a). These studies, like our own, included both species
growing permanently submerged in the riverbed, as well as those on riverbanks and other
associated periodically submerged microhabitats. In our study, only six species (Fissidens
arnoldii, F. fontanus, Fontinalis antipyretica, F. hypnoides var. duriaei, Hygroamblystegium
fluviatile and Ricciocarpos natans) were considered obligate aquatics sensu Vitt and Glime
(1984) or rheophilic or limnophylic sensu Dier3en (2001), living regularly submerged in
running waters or on the surface of standing water (Hill et al. 2007) and having little or no
tolerance to drought conditions and desiccation. About half the species were facultative or
semi-aquatics sensu Vitt and Glime (1984) or hydrophytic to hygrophytic sensu Dierf3en
(2001). This was expected, since in general, only a few bryophyte species are considered
truly aquatic and, additionally, obligate aquatics are more characteristic of limnophilous
habitats (Vitt and Glime 1984), which were less represented in this study. By contrast, the
more numerous facultative aquatics are better adapted to rheophilous environments (Vitt
and Glime 1984), which were dominant in our study. The rest of the species can be
described as mesophytic to hygrophytic, living on a moderately wet substrate, adapted to
some degree of xerophytic conditions. They are mostly terricolous species that have found
an alternative niche in riparian microhabitats.

As previously recorded in other studies (e.g. Ceschin et al. 2015), most of the freshwater
bryophyte species show both low occurrences and low cover with respect to the sampled
area. Species richness was lower in the Pannonian Ecoregion (3.4), while in the Dinaric, it
was 4.6, which corresponds well with the species richness of highly seasonal
Mediterranean rivers (4.8 species per site) (Vieira et al. 2018). The Continental part of the
Dinaric Ecoregion harbours the highest species richness per site in Croatia (5.9) which is
related to the very good ecological status of watercourses, with clear, cold, well-
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oxygenated and fast-flowing water, as well as rocky substrates (Mihaljevi¢ et al. 2020).
This subecoregion largely corresponds to Mediterranean Mountains according to the
European Environmental Stratification (Metzger et al. 2005), while the rest is in the Alpine
Region. The average species richness of freshwater bryophytes for Mediterranean
Mountains was estimated at 4.5 (Vieira et al. 2018), being somewhat lower than that of the
Continental Subecoregion of Croatia.

The lowest diversity was observed in the Pannonian Ecoregion, which is presumably
related to the dominant characteristics of the water bodies there. These are mostly slow,
eutrophic lowland streams and rivers with unstable sandy and gravelly alluvial sediments
and higher depth of the water column (Mihaljevi¢ et al. 2020). Moreover, the freshwater
bryophytes here are subject to intense competition with vascular macrophytes, leading to
an overall lower coverage and richness or the complete absence of bryophytes (Vitt and
Glime 1984, Glime 1992). Furthermore, the majority of watercourses in the Pannonian
Ecoregion are subjected to a significant level of hydromorphological alterations, such as
flow regulation through canalisation, riverbed deepening and embankment, as well as
considerable changes in land-use practice, with riparian vegetation being removed
(Vuckovic et al. 2021), while nutrient input and water pollution are increasing substantially,
thereby reducing the habitat quality for bryophytes. Bryophytes are generally absent from
streams flowing through modified catchments of easily eroded geology or small substrate
sizes and shallow gradients. These streams may also have relatively high nutrient levels
affecting the bryophyte cover and communities (Suren 1996, Gecheva et al. 2010, Ceschin
et al. 2012b, Gecheva et al. 2017).

The low mean coverages of all species (3.3%) can be explained by the fact that our study
included evenly upper, middle and lower river sections. In our study, only three species
with mean coverage greater than 10% were either tufa-forming mosses of waterfalls, such
as Hymenostylium recurvirostrum and Palustriella commutata (Mucina et al. 2016, Lyons
and Kelly 2017) or mosses characteristic of headwater streams as Cinclidotus aquaticus
(Kochjarova et al. 2007, Ceschin et al. 2012b). In such habitats, the bryophytes form large
colonies, having no competition from vascular plants which are not able to withstand such
harsh environments, i.e. cold, fast-flowing water and rocky substrates (Suren 1996, Tremp
et al. 2012). Additionally, bryophytes have lower demand for nutrients which allows them to
thrive in headwater streams, characterised by low nutrient levels (Vanderpoorten and
Goffinet 2009).

Fontinalis antipyretica and Rhynchostegium riparioides, the most abundant and common
aquatic species in our study, were also amongst the most frequent aquatic species in other
surveys (Scarlett and O'Hare 2006, Gecheva et al. 2010, Ceschin et al. 2012a, Ceschin et
al. 2015). The occurrence of F. antipyretica was not previously related to specific physico-
chemical and trophic conditions, suggesting a wide ecological behaviour (Muotka and
Virtanen 1995, Vanderpoorten et al. 1999, Scarlett and O'Hare 2006, Ceschin et al.
2012b). On the other hand, different studies gave contradictory results regarding the
ecological preferences of R. riparioides, most of them referring to this species as acid
sensitive and characteristic of unpolluted running waters (Ceschin et al. 2012b, Tremp et
al. 2012). While F. antipyretica was present in both Croatian ecoregions, both in
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watercourses and standing waters, Rhynchostegium riparioides was more frequently found
in the Dinaric Ecoregion, while in the Pannonian Ecoregion, it was mostly restricted to
smaller and faster streams. The only dominant species in the Pannonian Ecoregion was
found to be Leptodictyum riparium, which has already been detected as the most abundant
and characteristic species of middle and lower stream sections (Papp et al. 2006, Gecheva
et al. 2010, Ceschin et al. 2012b) and is regarded as the most pollution-tolerant (Frahm
1974), with preferences for eutrophic waters (Vanderpoorten et al. 1999, Ceschin et al.
2012b).

Amongst dominant families, Amblystegiaceae, Brachytheciaceae, Fissidentaceae and
Mniaceae were common in both ecoregions. However, the most represented family in the
Dinaric Ecoregion was Pottiaceae, reflecting the presence of karstic watercourses in this
region, a suitable habitat of aquatic species within the genus Cinclidotus, the tufa-forming
Didymodon tophaceus and several other Didymodon species inhabiting the periodically
submerged niches and splashing zones along karstic rivers. By contrast, in the Pannonian
Ecoregion, the family Ricciaceae is the third most represented family, with free-floating
Riccia fluitans, R. rhenana and Ricciocarpos natans, characteristic of stagnant and slow-
flowing lowland streams or canals with eutrophic water and several other Riccia species
recorded on fine gravelly and sandy drawdown zones of the watercourses and standing
water bodies in the Croatian lowlands. The species exclusive to the Dinaric Ecoregion
(Didymodon insulanus, D.  spadiceus, Hygrohypnum  luridum, Hymenostylium
recurvirostrum, Philonotis marchica, Rhynchostegiella curviseta, R. teneriffae etc.) were
associated with stable rocky substrates, cold, clear, well-oxygenated waters of karstic
rivers and their springs, characteristic of this region (Mihaljevi¢ et al. 2020). The species
restricted to the Pannonian Ecoregion (Leptobryum pyriforme, Pellia neesiana,
Physcomitrium eurystomum, Ph. sphaericum, Riccia frostii, R. glauca, R. rhenana,
Ricciocarpos natans, Fissidens pusillus etc.) were associated with moist and fine-textured
substrata of the margins of lakes, reservoirs and rivers, with the exception of F. pusillus, a
saxicolous species which was found in semi-mountain springs with a siliceous bedrock.

Considering the chorological spectrum of studied flora, the prevailing presence of
temperate (circumpolar) species corresponds with the biogeographical characteristics of
the studied area. This was also detected in the bryoflora of running waters of central Italy
(Ceschin et al. 2012a) and the European Mediterranean Region (Vieira et al. 2018). The
chorological comparison of Croatian sub- and ecoregions revealed some biogeographical
peculiarities. The rarity of Mediterranean-Atlantic, as well as of suboceanic and oceanic
chorotypes (e.g. Rhynchostegiella curviseta, R. teneriffae, Lunularia cruciata) in the
Pannonian Ecoregion and the presence of those in the Dinaric—Continental Subecoregion
largely corresponds with the climatic limitations. The mean air temperatures of the wettest
quarter are significantly higher in the Pannonian (17.4+0.4°C) than in the Dinaric Ecoregion
(11.1£0.2°C) and mean air temperatures of the driest quarter are significantly lower in the
Pannonian (3.3+0.1°C) than in the Dinaric Ecoregion (14.1£0.8°C) (Karger et al. 2017).
Moreover, the amount of precipitation is significantly lower in the Pannonian Ecoregion and
highest in the Dinaric—Continental Subecoregion (Table 2). Similarly, the absence of boreo-
arctic and boreal-montane chorotypes (e.g. Dichodontium flavescens, D. pellucidum,
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Plagiomnium ellipticum) in the Dinaric-Mediterranean Subecoregion is most likely
conditioned by the higher mean annual air temperature and the annual precipitation
amount in this region (Table 2).

Bryophyte life-forms can be interpreted as recurring arrangements of the photosynthetic
tissues that minimise evaporative water loss and maximise primary production (Bates
1998). Life-forms of aquatic bryophytes present better adaptations to seasonal desiccation
and dragging forces either during permanent submersion or flood events, with a firmer
structure able to resist mechanical forces (Vitt and Glime 1984, Muotka and Virtanen 1995,
Fritz et al. 2009). The dominant life-form in our study were aquatic trailings, described as
aquatic bryophytes (mostly mosses) attached to the substrate and trailing in the water (Hill
et al. 2007). They correspond with “streamers”, a term defined by Glime (1968) and used in
Vieira et al. (2012b), which includes long, dangling aquatics (e.g. Chiloscyphus polyanthos,
Cinclidotus aquaticus, C. fontinaloides, C. riparius, Fissidens fontanus, Fontinalis
antipyretica, F. hypnoides var. duriaei). They are associated with more deeply submerged
sites (found up to 30 cm of depth), mostly in the slower currents of streambed in full
sunlight (Vieira et al. 2012b). Turfs, the second most represented life-form, feature many
loosely or closely packed vertical stems with limited branching (Bates 1998, Hill et al.
2007). They colonise microhabitats usually subjected to seasonal floods with a strong
impact of water (e.g. Ptfychostomum pseudotriquetrum, Dichodontium flavescens,
Didymodon tophaceus, Fissidens crassipes, Hymenostylium recurvirostrum, Philonotis
marchica etc.); however, they are not very hydrodynamic-resistant, both to desiccation and
water abrasion (Vitt and Glime 1984, Vieira et al. 2012b). When the ecoregions are
compared, the life-form spectra show considerable differences. While in the Dinaric
Ecoregion, aquatic trailings associated with fast-flowing karst streams prevail (e.g.
Cinclidotus spp.) (33%), in the Pannonian Ecoregion, a similar proportion is displayed by
the rough mats category, represented by aquatic species (dominant Leptodictyum riparium
and the quite rarely recorded Hygroamblystegium fluviatile and H. tenax) and species
mostly found inhabiting riparian zones of the shaded lowland forest streams and rivulets (
Brachythecium mildeanum, B. rivulare, B. rutabulum, Oxyrrhynchium hians, O. speciosum).

Amongst Croatian freshwater bryophytes, the most frequent are those with a potential
lifespan longer than one year. This includes perennial life strategy (Fontinalis, Palustriella,
Brachytecium, Hygroamlystegium etc.) and several-year life-span colonists (Ptychostomum,
Cinclidotus, Dichodontium, Didymodon, Fissidens, Apopeelia etc.). This is concurrent with
the fact that aquatic species are mostly perennial, pleurocarpous mosses (Glime 2020) and
that submersed bryophyte communities are mostly characterised by perennials and
ephemeral colonists (Vieira et al. 2012b). In general, perennials are more likely to be found
in permanent fast-flowing currents, whereas colonists are more common in the lower
currents or emergent positions (Glime 2020). In the Dinaric Ecoregion, the competitive
perennial strategy is twice as frequent as in the Pannonian, mainly because of the high
frequencies of species associated with karstic streams and tufa formations, (e.g.
Ptychostomum pseudotriquetrum, Calliergonella cuspidata, Chiloscyphus pallescens, Ch.
polyanthos, Cratoneuron filicinum, Palustriella commutata, P. falcata) which are absent
from lowland Pannonian watercourses. On the contrary, the Pannonian Ecoregion shows a
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ten times higher frequency of annual shuttle life strategy than the Dinaric Ecoregion.
Annual shuttle species (Physcomitrium eurystomum, Ph. patens, Ph. sphaericum, Riccia
cavernosa, R. fluitans, R. frostii, R. glauca, R. rhenana, Ricciocarpos natans) are short-
lived species with high reproductive effort, i.e. producing numerous spores (During 1979,
Kirschner 2004). These ephemeral terricolous species are successful on the margins of
lowland slow-flowing or stagnant waters, where they can germinate on deposited, fine-
textured sediments and finish their whole life cycle within a brief period when water
withdraws from gently sloping margins. This period is too short to enable perennial
bryophytes to colonise and assume dominance, while ephemeral species thrive before the
water level rises again in autumn (Furness and Hall 1981, Hugonnot 2005, Bijlsma et al.
2012). These species are considered relatively rare and threatened in Europe, for
example, Physcomitrium eurystomum and Ph. sphaericum are vulnerable (VU) on the
European level (Hodgetts et al. 2019), while their habitats are protected as NATURA 2000
habitats.

Besides the primary intention of the WFD to ensure water quality assessment on the
national level, the implementation of monitoring in Croatia yielded a significant amount of
new national bryophyte records. Through five years of intensive field surveys of Croatian
freshwaters, as many as eight bryophyte species were found as new for national bryoflora:
Fissidens fontanus (Alegro et al. 2019, Segota et al. 2019), Dichodontium flavescens,
Ricciocarpos natans (Alegro et al. 2019), Physcomitrium eurystomum (Rimac et al. 2019b),
Physcomitrium sphaericum (Ellis et al. 2020), Riccia rhenana (Ellis et al. 2021a) and Bryum
klinggraeffii and Philonotis marchica (Rimac et al. 2021). In addition, several rare or
doubtful species with only old historical data have been confirmed (Fissidens arnoldii,
Hygroamblystegium fluviatile, Leptobryum pyriforme, Physcomitrium patens, Riccia
cavernosa, R. frostii, R. glauca) within this study.

The added value of our study is that, along with watercourses, we examined standing
water bodies for their bryoflora as well. Altogether, nine natural lakes and 36 artificial or
heavily-modified standing water bodies were studied. Bryophytes were found at five lakes
and 12 artificial or heavily-modified standing water bodies. Most of the 24 recorded
bryophyte species occupied shallow waters, lacustrine drawdown zones and moist riparian
habitats. However, in our study, scattered populations of the rare species in the Croatian
flora, Fissidens fontanus, were found at a depth of 2.5 m in the riverine mesotrophic Lake
Visovac (the Krka River, the Dinaric-Mediterranean Subecoregion) and large colonies of
Drepanocladus aduncus at 4 to 6 m deep water in the mesotrophic Ponikve Reservoir (the
Island of Krk, the Dinaric—Mediterranean Subecoregion). Although the majority of
bryophyte species cannot inhabit deep waters and they maintain terrestrial reproduction
features (Vitt et al. 1986), mosses can be found within the macrophyte vegetation of lakes,
even at the lower depth limit, sometimes mixed with charophytes or vascular plants
(Chambers and Kalff 1985, Riis and Sand-Jensen 2017). In temperate regions, mosses
were found to be particularly abundant in oligotrophic lakes (Raven 1988, Arts 1990,
Srivastava et al. 1995), primarily because of the sufficient amount of light penetrating to the
deeper zones of clear lakes. Although we found several truly aquatic bryophytes in our
lakes and although the majority of the surveyed lakes in the Dinaric Ecoregion were
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oligotrophic, bryophytes were not dominant in any of the lakes surveyed. On the contrary,
oligotrophic lakes were often inhabited by charophytes, which flourished in karstic lakes
with basic and alkaline water (Mihaljevi¢ et al. 2020).

Conclusions

Bryophytes are an important part of freshwater biodiversity in Croatia, inhabiting a wide
variety of ecological niches associated with running and standing waters. The diversity of
aquatic and semi-aquatic species is governed by the heterogeneity of different
environmental factors, which determine their presence or absence, as well as the
community structure. Our research revealed a quite high bryophyte diversity in aquatic and
semi-aquatic habitats, with substantial differences between particular regions, especially in
species richness and composition, as well as in life-form and life strategy spectra. The
Water Framework Directive not only improved the assessment of the ecological status of
water bodies in Croatia by including the bryophytes as a part of macrophyte vegetation, but
it has proven to be a good tool for the detection of rare, neglected or overlooked bryophyte
species. This is especially important in regions where the bryophytes are still generally little
researched, as in the case of southeast Europe. This study is, therefore, a valuable
contribution to the knowledge of freshwater bryophyte diversity of Croatia, as well as of
southeast Europe.
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Suppl. material 1: Complete list of the freshwater bryoflora of Croatia with distribution data, chorological and life-trait information on the species
and altitude and climatological data of the sites.

Table S1(a): Species list with abbreviations, life-trait and chorological information. Abbreviations: life-forms: At—Aquatic trailing, De—dendroid, Le —lemnoid, Mr—
rough mat, Ms—smooth mat, Mt—thalloid mat, St—solitary thalloid, Tf-turf, Ts—scattered turf, Tuft-tuft and We—weft); life strategy: p—perennials, c—colonists, pc—
competitive perennials, I-long-lived shuttle, a—annual shuttle, cp—pioneer colonists.

Species Abbreviation @ Life strategy Life-form (n?gj%rroggﬁ]) (;Tgrrr?tl)i/r?w?t) Family
Apopellia endiviifolia (Dicks.) Nebel & D.Quandt Apo end c Mt Southern-temperate Circumpolar Pelliaceae
Barbula unguiculata Hedw. Bar ung c Tf Wide-temperate Circumpolar Pottiaceae
Brachythecium mildeanum (Schimp.) Schimp. Bra mil p Mr Temperate Circumpolar Brachytheciaceae
Brachythecium rivulare Schimp. Bra riv pc Mr Boreo-temperate Circumpolar Brachytheciaceae
Brachythecium rutabulum (Hedw.) Schimp. Bra rut cp Mr Temperate European Brachytheciaceae
Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex F.Weber et D.Mohr) Schimp.  Bra sal cp Mr Wide-boreal Circumpolar Brachytheciaceae
Bryoerythrophyllum recurvirostrum (Hedw.) P.C.Chen Bry rec [ Tf Boreo-temperate Circumpolar Pottiaceae
Bryum argenteum Hedw. Bry arg [ Tf Wide-boreal Circumpolar Bryaceae
Bryum barnesii J.B. Wood ex Schimp. Bry bar c Tf Wide-temperate European Bryaceae
Bryum dichotomum Hedw. Bry dic c Tf Wide-temperate European Bryaceae
Bryum klinggraeffii Schimp. Bry kli ce Tf Temperate European Bryaceae
mfgc;‘:grg;rgxpjgtigc:l:iiuﬁ%gig'siiw') J.R-Spence & Pty pse pc Tf Wide-boreal Circumpolar Bryaceae
Bryum ruderale Crundw. & Nyholm Bry rud ce Tf Temperate European Bryaceae
Calliergonella cuspidata (Hedw.) Loeske Cal cus pc We Temperate Circumpolar Pylaisiaceae
Chiloscyphus pallescens (Ehrh.) Dumort. Chi pal pc Tf Boreo-temperate Circumpolar Lophocoleaceae
Chiloscyphus polyanthos (L.) Corda Chi pol pc At Boreo-temperate Circumpolar Lophocoleaceae
Cinclidotus aquaticus (Hedw.) Bruch & Schimp. Cin aqu c At Southern-temperate European Pottiaceae
Cinclidotus fontinaloides (Hedw.) P.Beauv. Cin fon c At Southern-temperate European Pottiaceae
Cinclidotus riparius (Host ex Brid.) Arn. Cin rip c At Temperate Eurosiberian Pottiaceae
Conocephalum salebrosum Szweyk., Buczk. & Odrzyk. Con sal | Mt Boreo-temperate Circumpolar Conocephalaceae
Cratoneuron filicinum (Hedw.) Spruce Cra fil pc We Wide-temperate Circumpolar Amblystegiaceae




Chorotype

Chorotype

Species Abbreviation @ Life strategy Life-form (major biom) (eatern limit) Family
Dichodontium flavescens (Dicks.) Lindb. Dic fla c Tf Boreal-montane European Amphidiaceae
Dichodontium pellucidum (Hedw.) Schimp. Dic pel cp Tf Boreo-arctic montane Circumpolar Amphidiaceae
Dicranella varia (Hedw.) Schimp. Dic var ce Tf Boreo-temperate Circumpolar Amphidiaceae
Didymodon fallax (Hedw.) R.H.Zander Did fal c Tf Southern-temperate Circumpolar Pottiaceae
Didymodon insulanus (De Not.) M.O.Hill Did ins c Tf Southern-temperate Eurasian Pottiaceae
Didymodon luridus Hornsch. Did lur c Tf Mediterranean-Atlantic Suboceanic Pottiaceae
Didymodon spadiceus (Mitt.) Limpr. Did spa c Tf Temperate European Pottiaceae
Didymodon tophaceus (Brid.) Lisa Did top c Tf Southern-temperate European Pottiaceae
Drepanocladus aduncus (Hedw.) Warnst. Dre adu p We Boreo-temperate Circumpolar Amblystegiaceae
Eucladium verticillatum (With.) Bruch & Schimp. Euc ver ps Tuft Southern-temperate European Pottiaceae
Fissidens adianthoides Hedw. Fis adi [ Tuft Boreo-temperate Circumpolar Fissidentaceae
Fissidens arnoldii R.Ruthe Fis arn S Tf Temperate Circumpolar Fissidentaceae
Fissidens crassipes Wilson ex Bruch & Schimp. Fis cra | Tf Southern-temperate European Fissidentaceae
Fissidens fontanus (Bach.Pyl.) Steud. Fis fon c At Temperate European Fissidentaceae
Fissidens gracilifolius Brugg.-Nann. & Nyholm Fis gra c Ts Southern-temperate European Fissidentaceae
Fissidens pusillus (Wilson) Milde Fis pus ce Ts Southern-temperate European Fissidentaceae
Fissidens taxifolius Hedw. Fis tax c Tf Southern-temperate European Fissidentaceae
Fontinalis antipyretica Hedw. Fon ant p At Boreo-temperate Circumpolar Fontinalaceae
Fontinalis hypnoides Hartm. var. duriaei (Schimp.) Kindb. Fon hyp p At Wide-temperate Circumpolar Fontinalaceae
Funaria hygrometrica Hedw. Fun hyg f Tuft Wide-temperate Circumpolar Funariaceae
Gymnostomum aeruginosum Sm. Gym aer cp Tf Boreo-temperate Circumpolar Pottiaceae
Hygroamblystegium fluviatile (Hedw.) Loeske Hyg flu p Mr Boreo-temperate European Amblystegiaceae
:zgreonzns]blystegium humile (P.Beauv.) Vanderp., Goffinet & Hyg hum p Mr Temperate Circumpolar Amblystegiaceae
Hygroamblystegium tenax (Hedw.) Jenn. Hyg ten P Mr Temperate Circumpolar Amblystegiaceae
Hygroamblystegium varium (Hedw.) Monk. Hyg var p Mr Temperate Circumpolar Amblystegiaceae
Hygrohypnum luridum (Hedw.) Jenn. Hyg lur p Mr Boreo-temperate Circumpolar Amblystegiaceae




Chorotype

Chorotype

Species Abbreviation @ Life strategy Life-form (major biom) (eatern limit) Family
Hymenostylium recurvirostrum (Hedw.) Dixon Hym rec c Tf Boreo-temperate Circumpolar Pottiaceae
Jungermannia atrovirens Dumort. Jun atr c Ms Wide-boreal European Jungermanniaceae
Leptobryum pyriforme (Hedw.) Wilson Lep pyr f Tuft Wide-temperate Circumpolar Meesiaceae
Leptodictyum riparium (Hedw.) Warnst. Lep rip p Mr Temperate Circumpolar Amblystegiaceae
Leskea polycarpa Hedw. Les pol p Mr Temperate Circumpolar Leskeaceae Schimp.
Lophocolea bidentata (L.) Dumort. Lop bid pc We Temperate European Lophocoleaceae
Lunularia cruciata (L.) Dumort. ex Lindb. Lun cru p Mt Mediterranean-Atlantic Suboceanic Lunulariaceae
Marchantia polymorpha L. Mar pol c Mt Boreo-temperate Circumpolar Marchantiaceae
Mnium marginatum (Dicks.) P.Beauv. Mni mar | Tf Boreo-temperate Circumpolar Mniaceae
Oxyrrhynchium hians (Hedw.) Loeske Oxy hia cp Mr Temperate Circumpolar Brachytheciaceae
Oxyrrhynchium schleicheri (R.Hedw.) Réll Oxy sch p Mr Mediterranean-Atlantic Suboceanic Brachyt