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Sissejuhatus

Tanapdeval on vdga aktuaalseks teemaks nii teaduses kui ka poliitikas bioloogilise
mitmekesisuse kaitse. Siiani on mitmekesisuse kontekstis keskendutud eelkdige liikide
mitmekesisusele, kuid see on vaid iks komponent biodiversiteedist. Vahem kasitletud ning
teaduses uuem ldhenemine on fillogeneetilise mitmekesisuse kui liikidevahelise
evolutsioonilise kauguse uurimine. Fiilogeneetilise mitmekesisuse uurimine aitab teadlastel
paremini moista liikide arenemise mustreid ning vdib teha vdimalikuks ka valjasuremiste

toimumise ennustamise.

Sellest veelgi olulisem on aga mdista, kuidas on omavahel seotud koosluse erinevate
troofiliste tasemete (naditeks taimede kui produtsentide ning nendel tegutsevate
herbivooride, tolmeldajate ja seente) mitmekesisus, seda nii liigilise kui ka flilogeneetilise
diversiteedi naol. Selliste interaktsioonide tundma Gppimine ja nendest aru saamine voib
aidata nii teadlasi kui ka praktilisi looduskaitsjaid planeedi Maa erakordse bioloogilise

mitmekesisuse sailitamisel.

Teadlased on siiani tegelenud eelkdige liigilise mitmekesisuse uurimisega, kuna see
on palju lihntsamini moddetav, kuid jarjest enam on ilmunud teadustéid fllogeneetilise
mitmekesisuse vallas, seda eriti viimastel aastakiimnenditel. Filogeneetilise mitmekesisuse
uurimiseks on valja téotatud arvestatav hulk meetodeid, kuid kuna tegemist on suhteliselt
noore teadusharuga, vGib eeldada selle edasist arengut, mis vdimaldaks veel paremini

moista bioloogilist mitmekesisust tervikuna ning flilodiversiteeti (ihe osana sellest.

Kdesoleva t00 eesmargiks on anda Ulevaade sellest, mida on tdnaseks teada
flilogeneetilisest mitmekesisusest Okoslisteemis. Selleks uurin taimekoosluste néitel
taimekoosluste flilogeneetilise mitmekesisuse moju teistele troofilistele tasemetele ja
vastupidi - teiste troofiliste tasemete moju taimekoosluste fiilogeneetilisele

mitmekesisusele.



1. Fiilogeneetiline mitmekesisus

Filogeneetilise mitmekesisuse (ingl. k. phylogenetic diversity, PD) mdiste defineeris
esmakordselt D. P. Faith oma 1992. aastal ilmunud teadustdos. Fililogeneetiline
mitmekesisus on Uks bioloogilise mitmekesisuse mddde, mis naitab seda, kui ldhedalt on
kooseksisteerivad liigid omavahel suguluses (Srivastava et al. 2012). Filogeneetiline
struktuur koosluses voib olla klasterdunud (ingl. k. clustered), juhuslik (ingl. k. random) voi
hajutunud (ingl. k. over-dispersed; Ceplova et al. 2015). Fiilogeneetilise klasterdumise puhul
on tegemist vaikese fllogeneetilise mitmekesisusega, kuna koosluses esinevad liigid on
Iahisugulased. Juhusliku fllogeneetilise mitmekesisuse korral ei erine koosluse liigiline
struktuur regiooni floorast juhuslikult valitud sarnasest liikide alamhulgast. Juhul kui
koosluse fiilogeneetiline struktuur on hajutunud, siis on liigid omavahel kaugelt suguluses
ning fllogeneetiline mitmekesisus on suur (Webb et al. 2002; Cavender-Bares et al. 2004;

Vamosi et al. 2009; Ceplova et al. 2015).

Koosluste fiilogeneetilise struktuuri uurimine on oluline mitmel p&hjusel. Uks peamisi
eesmarke selle uurimisel on saada teadmisi koosluse omadustest, seehulgas ka koosluse
funktsioneerimisest, mis on osa laiemast 6kosisteemist (Srivastava et al. 2012). Samuti on
fllogeneetiline mitmekesisus oluline looduskaitses. Mitmed uurimused on ndidanud, et
valjasuremised on mittejuhuslikud ning toimuvad fiilogeneesipuu harudel niimoodi, et kui
ks liik on valjasuremisohus, siis on ohus ka selle liigiga lahedalt suguluses olevad liigid (nt

Rezende et al. 2007).

Flilogeneetilise mitmekesisuse mdotmiseks on kasutusele voetud mitmeid indekseid,
mis katkevad endas informatsiooni koosluse liikide evolutsiooniliste suhete kohta (Chen et
al. 2015). Usna laialt kasutuses olev néditaja on Faith’i fillogeneetiline mitmekesisus (ingl. k.
Faith’s PD; Faith 1992). Faith’i fllogeneetiline mitmekesisus mdddab taksonitevahelist Gihist
fllogeneetilist ajalugu ning seda arvutatakse flilogeneesipuu harude pikkuste (juurest
harude tippudeni) summana (Chen et al. 2015). Hulk indekseid pohineb keskmistatud harude
pikkustel. Uks selliseid indekseid on keskmine taksonoomiline erisus (ingl. k. average
taxonomic distinctiveness, AvTD). Seda arvutatakse summana kaigist harude pikkustest, mis
Uhendavad kaht juhuslikult valitud liiki keskmistatuna ule kdigi liikide (Chen et al. 2015).

Flilogeneetilise kauguse mdotmise indeksid on ka keskmine liigipaaride vaheline kaugus



kauguste maatriksis (ingl. k. mean pairwise distance, MPD) ning keskmine kaugus ldhimast
taksonist (ingl. k. mean nearest taxon index, MNTD). Need indeksid kirjeldavad
fllogeneetilise mitmekesisuse erinevaid aspekte: MPD nditab taksonite sugulust ile kogu
fllogeneesipuu, MNTD aga filllogeneesipuu tippudes ehk hiljuti lahknenud Iahisugulaste
vahel (Webb et al. 2002). Nende kahe indeksi p&hjal on arvutatavad sellised néitajad nagu
summaarne suguluse indeks (ingl. k. net relatedness index, NRI) ja lahima taksoni indeks

(ingl. k. nearest taxon index, NTI; Chen et al. 2015).

1.1. Fiilogeneetiline mitmekesisus okosiisteemis

Kdik organismid, kaasa arvatud inimene, soltuvad katkematust Okoslisteemide
funktsioneerimisest. Okosiisteemide funktsioneerimise all md&istame niiteks energia- ja
toitainevoogude liikumist toiduahelates ning leviste liikumist levimisvektorite abil (Srivastava
et al. 2012). Paljud uurimused on naidanud, et liigiline mitmekesisus on positiivselt seotud
Okoslisteemide funktsioneerimisega, kuid eksperimentaalsed uurimisandmed nditavad, et
see seos on varieeruv vdga suures ulatuses (Thompson et al. 2015). On ka taheldatud, et
liigilise mitmekesisuse kahanemine koosluse tasandil voib ohustada nimetatud 6kosisteemi
funktsioone (Srivastava et al. 2012). Teised uurimused on aga naidanud, et fllogeneetilise
mitmekesisuse kasutamine 6koslisteemide funktsioneerimise ennustamisel on edukam kui
liigiline mitmekesisus. Thompson et al. (2015) tdestasid zoo- ja fltoplanktoni naitel, et
fllogeneetilise mitmekesisuse (ja sellega seotud funktsionaalse mitmekesisuse) kasutamine

aitab meil paremini moista keerukate mitmetroofsete 6koslisteemide funktsioneerimist.

Flynn et al. (2011) leidsid, et ka taimekoosluste puhul on flilogeneetilisel
mitmekesisusel voime ennustada oOkoslsteemide funktsioneerimist. Nad néitasid, et
taimekoosluse fililogeneetiline mitmekesisus mdjutab biomassi produktsiooni koosluses kui
iht okoslisteemi funktsiooni, kasutades selleks andmeid 29 asjakohasest rohumaade
eksperimendist. Autorid rohutasid veel, et flilogeneetilise mitmekesisuse kasutamine aitab

Okoslisteemi tasandil ennustada valjasuremiste tagajargi (Flynn et al. 2011).

Lisaks oOkoststeemi funktsioneerimise ennustamisele on leitud, et koosluse

fllogeneetilisel mitmekesisusel on moju ka Okoslisteemi stabiilsusele. Cadotte et al. (2012)



uurisid Minnesotas, USAs maapealse biomassi produktsiooni stabiilsust kooslustes. Nad
leidsid, et mida flilogeneetiliselt mitmekesisem oli kooslus, seda stabiilsem oli sealne
biomassi produktsioon. See tdhendab, et kooslused, kus taimeliigid on Uksteisega kaugemalt
suguluses, on stabiilsemad kui lahedalt suguluses olevate taimeliikidega kooslused (Cadotte
et al. 2012). Selle pdhjuseks pakuvad autorid, et kuna kaugemalt suguluses olevad taimed on
oma tunnuste poolest erinevamad, siis kasutavad nad paremini dra ressursse kui sarnaste

tunnustega lahemalt suguluses olevad liigid (Cadotte et al. 2012).

Asja avaldasid Venail et al. (2015) aga meta-uurimuse, milles leidsid, et
flilogeneetiline mitmekesisus ei ole 6kosisteemi funktsioneerimise ennustamisel parem
naitaja kui liigiline mitmekesisus. Nad kasutasid andmeid 16 uurimusest, mis kasitlesid
taimede liigirikkust rohumaadel ning selle mdju biomassi produktsioonile ja produktsiooni
stabiilsusele ajas. Andmeid to6deldi nelja erineva analiilisi meetodiga ning leiti, et liigirikkus
per se suurendab biomassi keskmist produktsiooni, lisaks tdstab ka produktsiooni stabiilsust
ajas, soltumata koosluse fiilogeneetilisest mitmekesisusest (Venail et al. 2015). Samuti
leidsid nad, et flilogeneetiline mitmekesisus ei ole biomassi keskmise produktsiooni ega ka
selle stabiilsusega tugevalt seotud. Sellele tulemusele tuginedes viaidavad autorid, et
fllogeneetiline mitmekesisus ei ole hea naitaja ennustamaks 6koslisteemi funktsioneerimist
(v@hemalt biomassi produktsiooni osas), kuna biomassi produktsiooniga seotud tunnustes

puudus fllogeneetiline signaal (Venail et al. 2015).

On selge, et uurides ainult taimekooslusi, ei ole véimalik mdista terve dkoslisteemi
funktsioneerimist, sest o©koslisteem koosneb mitmetest keeruliselt omavahel seotud
troofilistest vorgustikest. Taime- ja loomaliikide vahel esinevad vastastikused interaktsioonid
nagu herbivooria, tolmeldamine ja seemnete levitamine vdivad moodustada keerulisi
Uksteisest sOltuvaid vorgustikke. Need vorgustikud vdivad olla vaga heterogeensed ja
koosneda nii tugevatest kui ka norkadest ning aslimmeetrilistest taim-loom suhetest
(naiteks, kui taim séltub oluliselt loomast, siis looma sdltuvus sellest taimest on palju nérgem
vOi vastupidi; Rezende et al. 2007). Fllogeneetilist mitmekesisust kasutatakse troofiliste
suhete uurimisel sellepérast, et flilogeneetiline mitmekesisus véib holmata seni tundmatuid

interaktsioone, mis mdjutavad 6koslisteemi funktsioneerimist (Srivastava et al. 2012).



Jargnevalt uurin, kas ja kuidas taimekoosluste fiilogeneetiline mitmekesisus mdjutab
taimekooslustega seotud teisi troofilisi tasemeid ning vastupidi — kuidas teised troofilised

tasemed mdjutavad taimekoosluste flilogeneetilist mitmekesisust.



2. Taimekoosluste fiilogeneetilise mitmekesisuse moju teistele troofilistele
tasemetele

2.1. Herbivoorid

Selles peatlikis uurin, kuidas mdjutab herbivooriat taimekoosluse flilogeneetiline
mitmekesisus. Uldiselt arvatakse, et sarnaselt liigilisele mitmekesisusele viheneb
fllogeneetiliselt mitmekesises taimekoosluses herbivooria, sest suure mitmekesisuse juures
ei leia herbivoorid eelistatud taimeliiki kergesti lles (Hillebrand & Cardinale 2004). Sarnase
mustrini voib viia asjaolu, et herbivoorid vdivad peale eelistatud taimeliigi toituda ka sellega
lahedalt suguluses olevatest taimeliikidest ning herbivooria maar kasvab fiilogeneetiliselt

vaeses taimekoosluses (Srivastava et al. 2012).

Yguel et al. (2011) uurisid, kas tammedest (Quercus sp.) peremeestaimede
flilogeneetiline kaugus naaberpuudest ehk vdiksem sugulusaste vahendab fiitofaagiat.
Nende uurimuses olid enim esinevateks flitofaagideks liblikaliste vastsed, kellest suure osa
moodustasid 66liblikad. Enim esindatud liigid olid Tortrix viridana (tammemahkur), Archips
sp. (taramahkur), Hedya nubiferana, Orthosia cerasi ja Conistra erythrocephala (tamme-
talioodlane). Nad leidsid, et peremeestaime suur fllogeneetiline kaugus Umbritsevatest
puudest vahendab oluliselt fltofaagia ulatust ehk lahestikku kasvavatel ja kaugemalt
suguluses olevatel puudel esines vahem flitofaagiat kui lahestikku kasvavatel lahisugulastest
puudel. Ka oli fiilogeneetilisel kaugusel statistilises mudelis suur ennustav joud: 40%
varieeruvust lehekahjustustes véis pohjendada ainuiksi fllogeneetilise kaugusega (Yguel et
al. 2011). Samas leidsid autorid ka seda, et ruumiline isolatsioon ei omanud markimisvaarset
maoju futofaagiale. Autorid pakkusid vilja neli péhjendust seletamaks flilogeneetilise kauguse
moju fltofaagiale. Esimeseks selgituseks pakkusid nad, et Gmbritsevate puude maitsvus
viaheneb koos flilogeneetilise kauguse suurenemisega eelistatud peremeespuust ehk
lahisugulased on maitsvamad (Yguel et al. 2011). Teiseks vGimalikuks seletuseks tdid nad
kaugelt suguluses olevatel liikidel esinevad keemilised takistused, mis hairivad flitofaagidel
peremeespuu dratundmist haistmismeele kaudu (Yguel et al. 2011). Nendeks keemilisteks
takistusteks on lenduvad ihendid, mida flitofaagid ei tunne ara voi valdivad. Kolmandaks
seletuseks on lihele peremeestaimele spetsialiseerunud flitofaagide osakaalu vahenemine

ning nende asendumine mittespetsialiseerunud ehk generalistidest flitofaagidega (Yguel et



al. 2011). Neljandaks seletuseks tdid nad toiduahela levalt alla regulatsiooni tdhtsustumise,
kui peremeestaim on fillogeneetiliselt kaugemalt sugulane. Taimeliikide fllogeneetiline
sugulus ei mojuta otseselt flitofaagide looduslikke vaenlasi ning kui looduslike vaenlaste
arvukus suureneb, ilmneb ka suurem surve fiitofaagidele ning nende populatsioonid

kahanevad (Yguel et al. 2011).

Sarnase tulemuseni, et fiilogeneetiliselt |ahedalt suguluses olevatel taimeliikidel
esineb rohkem herbivooriat, j6udsid ka Dawson et al. (2009). Nad uurisid peremeestaime
taksonoomilise kauguse mdju herbivooriale koosluses esinevate voorliikide naitel. Selleks
mootsid nad (ihes Tansaania botaanikaaias kasvavatel troopilistel voorliikidel esinevat
herbivooriat. Nad md0tsid kahte erinevat nditajat: kahjustatud lehtede osakaalu ja
kahjustatud/s66dud lehepinda protsentides lehe kohta. Uurimuse tulemused naitasid, et
voorliigi kahjustatud lehtede osakaal oli positiivselt seotud looduslike sugulasliikide arvuga
uuritud piirkonnas (Dawson et al. 2009). Teine tulemus aga naitas, et kahjustatud lehepinna

protsent ja taksonoomiline kaugus ei olnud omavahel seotud (Dawson et al. 2009).

Pearse & Hipp (2009) uurisid samuti herbivooriat kooslusesse introdutseeritud
taimeliikidel. Selleks koostasid nad fiilogeneesipuu Uhes California botaanikaaias kasvavast
57 introdutseeritud tammeliigist (Quercus sp.) ja Uhest parismaisest liigist (Quercus lobata).
Nende uurimisklsimus oli, kas parismaise tammeliigiga flllogeneetiliselt [ahemalt sugulastel
on rohkem herbivooriat kui kaugemalt suguluses olevatel tammedel. Nende tulemused
nditasid, et mitteparismaiseid tammesid, mis olid loodusliku liigiga lahemad sugulased, s66di

herbivooride poolt rohkem kui neid liike, kes olid kaugemalt sugulased (Pearse & Hipp 2009).

Ka Weiblen et al. (2006) tbestasid, et herbivoorid eelistavad toituda |dhedalt
suguluses olevatel taimeliikidel. Nad uurisid putukakooslusi ldhedalt ja kaugemalt suguluses
olevatel taimeliikidel Uus-Guinea vihmametsas. Uuritud putukakooslused koosnesid
liblikaliste (Lepidoptera) rdovikutest, mardikalistest (Coleoptera) ja rohutirtsudest ning
teistest sihktiivalistest (Orthoptera). Uurimuse teostamiseks koguti enam kui 100 000 elusat
putukat 62 peremeestaime liigilt ning wuuriti mustreid putukate poolt eelistatud
peremeestaimede valikus, pidades silmas taimeliikide fiilogeneetilist kaugust. Tulemused
nditasid, et suur hulk herbivoore eelistas toituda lahisugulastest taimeliikidel ning vaike arv

herbivoore kaugemalt suguluses olevatel taimedel (Weiblen et al. 2006). Esimest tulemust



pdhjendavad autorid sellega, et herbivoorid on spetsialiseerunud mingile kindlale taimele voi
taimeriihmale, teist tulemust aga sellega, et herbivoorid valivad peremeestaime sarnaste
keemiliste, morfoloogiliste ning 6koloogiliste tunnuste, mitte suguluse alusel (Weiblen et al.

2006).

Novotny et al. (2006) uurisid herbivooridest putukate kooslusi parasvoétme ja
troopika puudel, kontrollimaks hipoteesi, et herbivooride kooseksisteerimine
mitmekesisemates kooslustes nditab spetsialiseerumist vaiksele arvule peremeestaimedele.
Parasvo0tme uurimisala asus Kesk-Euroopas ja troopika ala Paapua Uus-Guineas.
Parasvootme ja troopika tulemuste vordlemiseks valiti troopika taimeliigid nii, et neil
esineksid sarnased fiilogeneetilised mustrid nagu parasvootme taimeliikidel. Tulemused
naitasid, et peremeestaime(de)le spetsialiseerumine parasvootmes ja troopikas ei erinenud
oluliselt (Novotny et al. 2006). Samuti leidsid autorid, et herbivooride kooslused kahel
erineval taimeliigil olid seda sarnasemad, mida lahemalt olid need taimeliigid omavahel

suguluses. Selline muster leiti nii troopikas kui ka parasvootmes (Novotny et al. 2006).

Taimekoosluste flilogeneetilist mitmekesisust uurisid ka Dinnage et al. (2012). Nende
uurimisklisimus oli, kas taimekoosluste flllogeneetiline mitmekesisus on parem lilijalgsete
herbivooride mitmekesisuse ennustamisel kui liigiline mitmekesisus. Nad pdistitasid
hiipoteesi, et taimekoosluste suure flilogeneetilise mitmekesisuse puhul on taimedel
esinevate lilijalgsete liigirikkus suurem. Hiipoteesi kontrollimiseks kasutasid nad andmeid
pikaajalisest biodiversiteedi eksperimendist, mis oli ldabi viidud Minnesotas, USAs. Nad
leidsid, et taimekoosluse fiilogeneetiline mitmekesisus omas tugevat positiivset moju
lUlijalgsete liigilisele mitmekesisusele ehk taimede suurema fiilogeneetilise mitmekesisuse
juures oli lulijalgsete kooslus liigirikkam (Dinnage et al. 2012). Samuti leidsid nad, et taimede
liigilise mitmekesisuse ja fllogeneetilise mitmekesisuse vahel esines selline seos, et kui
taimede fiilogeneetiline mitmekesisus oli suur, siis oli taimede liigilisel mitmekesisusel
suurem positivne moju lilijalgsete mitmekesisusele (Dinnage et al. 2012). Autorid
jareldasid, et taimede flilogeneetiline mitmekesisus ja liigiline mitmekesisus koos aitavad
paremini seletada liilijalgsete koosluse mitmekesisust kui liigiline mitmekesisus Uksinda

(Dinnage et al. 2012).
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Dinnage (2013) uuris samuti, kas taimekoosluste flilogeneetiline mitmekesisus
ennustab paremini herbivooria maara kui liigiline mitmekesisus. Selleks vaatles autor
taimekooslusi (ihel teaduslikul uurimisalal Ontarios, Kanadas ning hindas herbivooride poolt
tekitatud lehekahjustuste taset 27 taimeliigil. Autor leidis, et taimede liigirikkus oli
herbivooride kahjustustega positiivselt seotud ehk mida liigirikkam oli taimekooslus, seda
rohkem esines taimede kahjustamist herbivooride poolt (Dinnage 2013). Taimekoosluse
fllogeneetiline mitmekesisus aga oli seotud herbivooria vihenemisega: taimekoosluse suure
flilogeneetilise mitmekesisuse korral sai taimedele osaks vdhem herbivooriat (Dinnage
2013). Samuti leidis autor negatiivse seose taimekoosluse liigilise mitmekesisuse ja
fllogeneetilise mitmekesisuse vahel: kooslustes, kus oli palju liike ja need liigid olid

omavahel lahemalt suguluses, esines kdrge herbivooria tase (Dinnage 2013).

Seevastu Hill & Kotanen (2009) said vastukdivaid tulemusi. Nad uurisid, kas
eksootiliste taimede fiilogeneetiline kaugus koosluse looduslikest liikidest ning neile osaks
saav herbivooria on omavahel korrelatsioonis. Selleks hindasid nad Ontarios, Kanadas
herbivooride poolt tehtud kahju 32 eksootilisel taimeliigil kasvuhoone eksperimendis ja 52
liigil looduslikus koosluses. Nad ma&otsid nende flilogeneetilist kaugust kooslustes
esinevatest parismaistest liikidest kolmel viisil: keskmise kaugusena (vanusena) koigist
parismaistest liikidest, keskmise kaugusena samas taimeperekonnas olevatest parismaistest
liikidest ja kaugusena ldhimast parismaisest taimeliigist. Nende tulemused naitasid, et
herbivooride poolt kahjustatud lehtede hulk ja keskmine s66dud lehepind kasvuhoone
eksperimendis vahenesid, kui eksootiline taimeliik oli parismaiste sama perekonna liikidega
kaugemalt sugulane (Hill & Kotanen 2009). Samuti ilmnes sarnane negatiivne seos
eksootilise liigi ja lahima parismaise taimeliigi vahel (Hill & Kotanen 2009). Samas ei leidnud
nad markimisvaarseid flilogeneetilisi trende looduslike koosluste puhul (Hill & Kotanen
2009). Selle voimalikuks pohjuseks pakkusid nad asjaolu, et looduslikus koosluses esinev
kontrollimatu varieerumine herbivooride kahjustusetes oli suurem kui Ukski filogeneetiline

trend ja see varjutas flilogeneetilise kauguse mdéju herbivooriale (Hill & Kotanen 2009).

Whitfeld et al. (2012) aga leidsid oma uurimusega, et taimede flilogeneetiline kaugus
ei mojuta herbivooride arvukust koosluses. Nad uurisid Uus-Guinea vihmametsas, kuidas
peremeestaimede funktsionaalsed tunnused (nagu lehtede biomass, noorte lehtede

protsent, lehe eripind, lehe lammastiku sisaldus, taimeeritiste olemasolu) lisaks taimede
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fllogeneetilisele kaugusele mdjutavad herbivooride arvukust. Herbivoorideks olid liblikaliste
(Lepidoptera) rodvikud. Tulemused naitasid, et taimede flilogeneetiline kaugus ei omanud
herbivooride arvukuses erilist rolli, kill aga mdjutasid seda uuritud funktsionaalsetest

tunnustest taimeeritiste olemasolu ja lehtede lammastiku sisaldus (Whitfeld et al. 2012).

2.2. Tolmeldajad

Selles peatiikis uurin, kuidas mojutab taimekoosluse fiilogeneetiline mitmekesisus
tolmeldamist. Teadlased ei ole jdudnud seda valdkonda veel pdhjalikult uurida, kuid senised
uurimused nditavad vastakaid tulemusi (Srivastava et al. 2012). Siiani on ndidatud, et
taimeliigi flilogeneetiline kaugus temaga samas koosluses kasvavatest taimedest voib

mojutada tolmeldamist nii positiivselt kui negatiivselt (Srivastava et al. 2012).

Sargent et al. (2011) uurisid USAs tihel California looduskaitsealal kooslusi, kus kasvas
Lasthenia fremontii (Fremonti jlngrilill). Uurimuse teemaks oli, kuidas taimekoosluse
struktuur, sealhulgas fiillogeneetiline mitmekesisus mdjutab Fremonti jlingrilille tolmeldamist
putukate poolt. Tulemused naitasid, et kooslustes, kus see liik kasvas koos lahemalt
suguluses olevate taimeliikidega, ilmnes suurem tdendosus saada edukalt tolmeldatud kui
kaugemalt suguluses olevate taimedega koosluses (Sargent et al. 2011). Autorid vaidavad, et
taimekooslused, kus kasvavad lahedalt suguluses olevad liigid, meelitavad ligi rohkem
sobivaid tolmeldajaid, samas kui kaugete sugulastega kooslused vdivad kohale meelitada

Fremonti jangrilille tolmeldamiseks ebasobivaid putukaliike (Sargent et al. 2011).

Sarnase tulemuse sai ka Moeller (2004), kes uuris liigisiseseid ja liikide vahelisi
interaktsioone taimeperekonnas Clarkia (klarkia), keskendudes liigile Clarkia xantiana ssp.
xantiana. Uurimus oli suunatud testima hiipoteesi, et C. x. xantiana’ga kooskasvavad
taimeperekond Clarkia liigid parandavad C. x. xantiana reproduktsioonivéimet, kuna on
teada, et selle perekonna liike tolmeldavad samad putukaliigid. Uurimuse tulemused

toetasid seda hlipoteesi (Moeller 2004).

Ka Vamosi et al. (2014) naitasid meta-analiilsiga, et tolmeldajad putukad eelistavad
koguda nektarit lahedalt suguluses olevatelt taimeliikidelt. Nad kasutasid andmeid 29 taim-

tolmeldaja suhteid uurinud teadustodst ning leidsid lisaks tolmeldajate filogeneetilisele
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klasterdumisele, et putukaliigid, kellel ei olnud valja kujunenud spetsiaalseid anatoomilisi
struktuure nektari katte saamiseks, kiilastasid vaiksemat arvu liike kui sellised putukad, nagu
mesilased ja liblikad, kellel on arenenud mitmekiilgsed vahendid nektarile ligi padasemiseks
(Vamosi et al. 2014). Sellise tulemuse pohjal jareldasidki autorid, et tolmeldajad, kes
koguvad nektarit vaiksemalt arvult koosluses esinevatelt taimeliikidelt, teevad seda lahedalt
suguluses olevatel liikidel, kuna need on tunnuste poolest sarnasemad ega eelda

tolmeldajatelt mitmekiilgseid nektari hankimise vahendeid (Vamosi et al. 2014).

Kuid Schuett & Vamosi (2010) said vastupidiseid tulemusi. Nad uurisid, kas
koosditsevate taimeliikide flilogeneetiline kaugus mdjutab tolmeldajate poolt taimelt
taimele viidava dietolmu hulka ning seda, kui suures mahus on see dietolm Ghele taimeliigile
kuuluv. Nende uurimisala Garry Oak’i niidud asuvad Kanadas, Briti Columbia edelaosas ning
uurimuse keskseks taimeliigiks oli Allium cernuum (kaldlauk). Nende tulemused naitasid, et
kooslustes, kus kaldlauk kasvas koos sama perekonna liigiga A. acuminatum vdi sama
sugukonna liigiga Brodiaea hyacintha, joudis kaldlauguni vahem Gietolmuteri ning Gietolm oli
heterospetsiifiline (Schuett & Vamosi 2010). Samuti leidsid nad, et kui lahisugulastest taimed
kasvavad koos, halveneb taimele jdudvate Gietolmuterade kvaliteet, sest heterospetsiifilises
Oietolmus on vdahem selle taimeliigi dietolmuteri ning taime reproduktiivne edukus on
halvem. Tulemuse pdhjenduseks pakuvad autorid, et Idhisugulastest taimeliigid

konkureerivad omavahel tolmeldajate parast (Schuett & Vamosi 2010).

2.3. Seened

Wehner et al. (2014) uurisid taimede juurtel elavaid seenekooslusi semi-ariidsel rohumaal
Saksamaal. Nad tegid plrosekveneerimisega kindlaks seenekooslused, mis esinesid 25
korvoieliste (Asteraceae) sugukonna taimeliigil. Nad kasutasid kolme naéitajat
(peremeestaimede fiilogeneetiline sugulus, ruumiline jaotus, mullatlitip), kirjeldamaks
seenekoosluste kujunemist taimede juurtel. Leitud seente mitmekesisus oli suur (156 816
sekventsi 1100 taksonoomilises Uhikus; Wehner et al. 2014). Kolm t66s kasutatud naitajat
seenekoosluste kujunemise kirjeldamiseks seletasid 30% varieeruvusest seenekoosluse
struktuuris. Naitajatest koige olulisemaks osutus peremeestaimede flilogeneetiline sugulus,

mis seletas 20% varieeruvusest taime juurtel elavates seenekooslustes. Selle pdhjal

13



jareldasid autorid, et lahedalt suguluses olevate taimede juurtel esinevad sarnased
seenekooslused, kuna ladhisugulastest taimeliikidel vdivad esineda sarnased, seentele

sobivad tunnused (Wehner et al. 2014).

Kembel & Mueller (2014) aga uurisid peremeestaimede taksonoomilise
mitmekesisuse ja funktsionaalsete tunnuste mdju taimede lehti (flllosfaari) koloniseerivate
seente kooslustele Panama vihmametsas. Peremeestaimedeks olid puittaimed 51 liigist ning
sekveneerimistulemuste pohjal esines igal uuritud taimel keskmiselt 424 + 6 lehti
koloniseerivat seene operatsionaalset taksonoomilist Ghikut ehk OTU’t (Kembel & Mueller
2014). Tulemused nditasid, et peremeestaimede taksonoomilisel mitmekesisusel oli oluline
maoju uuritud seenekooslustele — see seletas >50% seenekoosluste varieeruvusest. Enamus
seene OTU’dest olid harvaesinevad ning seotud ainult Ghe taimeisendi véi taimeriihmaga,
kusjuures 53% OTU’dest oli seotud vaid Ghe taimeliigiga (Kembel & Mueller 2014). Samuti
leidsid autorid, et ka peremeestaimede funktsionaalsetel tunnustel, nagu lehe keemiline
koostis, lehe morfoloogia ning taime kasvu- ja suremise kiirus, oli moju seenekoosluste
kujunemisele. Seevastu peremeestaimede fiilogeneetiline sugulus ei olnud seenekoosluste
kujunemisega seotud. Viimast tulemust seletasid autorid sellega, et kuigi peremeestaimede
funktsionaalsed tunnused on korrelatsioonis taimede fiilogeneetilise sugulusega, on

nendevaheline suhe siiski nérk (Kembel & Mueller 2014).

Gilbert & Webb (2007) uurisid, kuidas mdjutab taimeliikide flilogeneetiline kaugus
taime vOimalikku nakatumist lehepatogeeniga. Selleks kasutasid nad eksperimentaalseid in
situ pookimisi 53 nekrotroofse (kudesid havitava) patogeense seeneliigiga hulgal erinevatel
troopilise metsa taimeliikidel Panamas. Tulemused naitasid, et mida lahemalt suguluses olid
taimeliigid, seda suurem tdenaosus oli, et neil kujunes valja haigus (Gilbert & Webb 2007).
Selline tulemus naitab, et patogeeni leviku ulatus ja Okoloogilised mdéjud looduslikus
koosluses on tugevalt seotud selle koosluse fiilogeneetilise struktuuriga (Gilbert & Webb

2007).

Tedersoo et al. (2013) uurisid pajuliste (Salicaceae) moju ektomikoriissete seente
koosluse struktuurile ja liigilisele mitmekesisusele. Uurimistulemused naitasid, et pajuliste
liikidel esines vaga mitmekesine ektomikoriisaseente liigirikkus (Tedersoo et al. 2013).

Samuti leiti, et seenekooslused olid eeldatust sarnasemad, kui peremeestaimed olid samast
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liigist voi perekonnast ehk ldhemalt suguluses olevatel taimedel kasvasid sarnaste

seeneliikidega ektomiikoriisakooslused (Tedersoo et al. 2013).

Reinhart & Anacker (2014) aga uurisid Pdhja-Ameerika tasandike rohumaadel
arbuskulaarsete miikoriisaseente kooslusi kaheksa rohumaa taimeliigi juurtes, testimaks
hlpoteesi, et lahemalt suguluses olevatel taimeliikidel esinevad sarnased arbuskulaarsete
mikoriisaseente kooslused. PGhjuseks vdiks olla fllogeneetiline peremehe spetsiifilisus.
Tulemused aga naditasid, et taimeliikide fllogeneetiline kaugus ja arbuskulaarsete
miukoriisaseente erinevus olid omavahel negatiivses korrelatsioonis ehk ldhisugulastest
taimede juurtes olid erinevad arbuskulaarsete mikoriisaseente kooslused (Reinhart &
Anacker 2014). Sellise seose pohjenduseks pakkusid autorid, et kui ldhisugulastest
taimeliikidel on erinevad arbuskulaarsete miukoriisaseente kooslused, siis on voimalik
taiuslikumalt kasutada olemasolevaid ressursse ning edukalt koosluses koos kasvada,
hoolimata voimalikust sarnasest ressursikasutusest suguluse t&ttu (Reinhart & Anacker

2014).

Ka Veresoglou & Rillig (2014) pistitasid hipoteesi kontrollimaks flilogeneetilist
peremehe spetsiifilisust. Nad eeldasid, et taimekoosluses ldhemalt suguluses olevad liigid
omavad sarnaseid arbuskulaarsete mikoriisaseente kooslusi. Hipoteesi kontrollimiseks
teostasid autorid meta-analiiisi, milleks kasutasid andmeid andmebaasist MaarjAM. Nende
anallits aga ei kinnitanud piUstitatud hiipoteesi. Tulemused naitasid, et kahel kooskasvaval
lahedalt suguluses oleval taimeliigil esinesid erinevate arbuskulaarsete mikoriisaseente
kooslused (Veresoglou & Rillig 2014). Nad pd&hjendasid seda asjaoluga, et kui kahel
kooskasvaval lahisugulasest taimel on erinevad arbuskulaarsete miikoriisaseente kooslused,
vahendab see tOendosust, et taim tahtmatult abistab oma konkurenti [dbi Uhise

seeneniidistiku (Veresoglou & Rillig 2014).

15



3. Teiste troofiliste tasemete moju taimekoosluste fiilogeneetilisele
mitmekesisusele

3.1. Herbivoorid

Yessoufou et al. (2013) uurisid Krugeri rahvuspargis Louna-Aafrika Vabariigis, kuidas muutub
taimekoosluse fililogeneetiline struktuur ning liigiline mitmekesisus, kui kooslusest
eemaldada savannide suured herbivoorid, nagu elevandid, ninasarvikud, kaelkirjakud ja
mitmed antiloopide liigid. Uurimusega leiti, et aladel, kus suurte herbivooride mdju oli
valistatud, vahenes taimekoosluse liigiline mitmekesisus, kuid flilogeneetilise mitmekesisuse
muutus varieerus ruumis. Ruumilise varieeruvuse pohjuseks tuuakse, et see on soltuv
koosluse algsest flllogeneetilisest struktuurist (Yessoufou et al. 2013). Samuti leidsid autorid,
et aladel, kus suured herbivoorid esinesid, ilmnes taimekooslustes markimisvaarne
filogeneetiline klasterdumine. Flilogeneetilise klasterdumise pohjuseks vdib pidada teooriat,
et kui taimede kaitsemehhanismid herbivooride vastu on evolutsiooniliselt konserveerunud,
siis toimub flilogeneetiline klasterdumine generalistide suure surve tottu taimedele —
generalistid valivad s60miseks vahem kaitstud taimi, alles jaavad paremini kaitstud
Iahisugulastest liigid. Seda teooriat toetab asjaolu, et enamik Krugeri rahvuspargi suurtest

herbivooriliikidest on generalistid (Yessoufou et al. 2013).

Forrestel et al. (2015) said sarnaseid tulemusi nagu Yessoufou et al. (2013). Nad
uurisid, kuidas mojutab suurte herbivooride kadu taimekoosluse liigilist, fiilogeneetilist ja
funktsionaalset struktuuri kahel sarnasel, kuid biogeograafilise ajaloo poolest erineval
rohumaal PGhja-Ameerikas ja Louna-Aafrikas. Uurimistulemused olid mdlemas kohas natuke
erinevad, kuid taheldati siiski, et herbivooriaresistentsed taimeliigid, mis kditusid suurte
herbivooride kadumise puhul sarnaselt (see tdhendab taandusid kooslusest), omasid ka
sarnaseid funktsionaalseid tunnuseid (Forrestel et al. 2015). P&hja-Ameerikas toimus
taimekoosluses liigirikkuse kahanemine ning domineerima hakkas (ks taimeliik, mis
tdhendab, et kahanemine toimus ka taimekoosluse flilogeneetilises mitmekesisuses. Louna-
Aafrikas margati kill samasuguseid muutusi, kuid nende ulatus oli vdaiksem kui P&hja-
Ameerika rohumaal, mis annab alust arvata, et muutused kooslustes séltuvad olulisel maaral

koha biogeograafilisest ajaloost (Forrestel et al. 2015).
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Begley-Miller et al. (2014) uurisid samuti suurte herbivooride mdju taimekoosluste
struktuurile valgesaba-pampahirve (Odocoileus virginianus) naitel Wisconsinis, USAs.
Uurimus keskendus sellele, kuidas muutus taimekoosluste liigiline ja flilogeneetiline
mitmekesisus, kui kooslusest olid 23 aastaks eemaldatud hirved. Saadud tulemusi vorreldi
kooslustega, kus hirved olid olemas ning leiti, et valgesaba-pampahirvede eemaldamisega
kooslusest suurenes taimekoosluse liigiline mitmekesisus 17% ning flilogeneetiline
mitmekesisus lausa 63% (Begley-Miller et al. 2014). Autorid pakuvad vilja, et hirved
toimivad kui bioloogiline filter taimekoosluste kujunemises. Hirvede olemasolul koosluses
toimub taimeliikide hulgas fililogeneetiline klasterdumine. Alles jaavad lahedalt suguluses
olevad taimeliigid, millel esinevad funktsionaalsed tunnused, mis aitavad herbivooriaga
paremini toime tulla ning kooslusest taanduvad liigid, millel selliseid tunnuseid ei esine

(Begley-Miller et al. 2014).

3.2. Tolmeldajad

Uuritud on ka seda, kuidas mojutavad tolmeldajad taimekoosluste flilogeneetilist
mitmekesisust. Cianciaruso et al. (2013) uurisid, mis juhtub taimekoosluste fllogeneetilise
mitmekesisusega, kui koosluses vdheneb tolmeldajaputukate liigiline mitmekesisus
simuleeritud valjasuremise tagajarjel. Autorid eeldasid, et kui tks putukaliik vdlja sureb, viib
see ka selle putuka poolt tolmeldatud taimeliigi kadumiseni kooslusest ehk toimub
koekstinktsioon. Tulemused naitasid, et sellised simuleeritud véljasuremised pdhjustasid
markimisvaarset fiilogeneetilise mitmekesisuse kadu (Cianciaruso et al. 2013). Uheks
fllogeneetilise mitmekesisuse viahenemise pdhjuseks pakkusid autorid, et kui valja sureb
putukaliik, mis tolmeldab mitut samasse klaadi kuuluvat taimeliiki, pdhjustab see terve
klaadi kadumise ja sellega taimekoosluse flilogeneetilise mitmekesisuse vahenemise. Teise
pOhjusena toid autorid fillogeneesipuu kaugematel harudel paiknevate ehk evolutsiooniliselt

unikaalsete taimeliikide kadumise (Cianciaruso et al. 2013).

Sellise tulemuse said ka Vieira et al. (2013). Sarnaste uurimismeetoditega nagu
Cianciaruso et al. (2013) joudsid autorid tulemuseni, et taimeliikide ning nende tolmeldajate

koekstinktsioonide tagajarjel vaheneb taimekoosluste flilogeneetiline mitmekesisus ning
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Uheks sellise nahtuse pdhjuseks on evolutsiooniliselt unikaalsete taimeliikide valjasuremine

(Vieira et al. 2013).

3.3. Patogeenid

Petermann et al. (2008) olid esimesed uurimaks, kuidas mullapatogeenide negatiivne mdju
taimedele peegeldub taimeliikide kooskasvamise mustris looduslikus koosluses ning kuidas
see mojutab koosluse mitmekesisust sarnaselt Janzeni (1970) ja Connelli (1971) poolt vilja
pakutud ndhtusele, mida kutsutakse Janzen-Connelli efektiks. Janzen-Connelli efekt kirjeldati
algselt viljakasvatuses ning see seisneb selles, et pdlluviljadel esinevad liigispetsiifilised
patogeenid vdahendavad tdendosust, et sama vili samal pollul teist korda edukalt kasvama
laheks, kuna seal esineb liigispetsiifiline patogeen (Petermann et al. 2008). Péllumajanduses
on Janzen-Connelli efekti vdhendamiseks ja saagikuse suurendamiseks juba sajandeid
kasutusel mitme pdllu stiisteem, mille kdigus vahetatakse pidevalt samal pdllul kasvatatavat
viljakultuuri, kusjuures parima tulemuseni viib erinevatesse funktsionaalsetesse gruppidesse
kuuluvate kultuuride vahetamine nagu korrelised (nisu, oder), rohundid (raps, kaalikas,
naeris) ja liblikGielised (kaunviljad; Petermann et al. 2008). Petermann et al. (2008) pustitasid
hiipoteesi, et Janzen-Connelli efekt vdiks esineda ka looduslikes kooslustes ning mdjutada
koosluse mitmekesisust funktsionaalsete gruppide tasemel. Oma uurimuse teostamiseks
kasvatasid nad kontrollitud tingimustes kasvuhoone eksperimendis 24 Euroopa rohumaade
taimeliiki, mis kuulusid kolme funktsionaalsesse gruppi: kdrrelised, rohundid ja liblikdielised.
Lilke kasvatati monokultuuridena ning ka konkurentsis teise funktsionaalsesse gruppi
kuuluva taimeliigiga. Mullapatogeenide mdju kindlaks tegemiseks kasutati neljal erineval
viisil (gammakiiritus, aktiivne sisinik, fungitsiid, vdetamine) t66deldud muldasid. Tulemused
naitasid, et koikide liikide kasvamine oli raskendatud, kui nad kasvasid muldadel, mida nad
olid ka varem asustanud (Petermann et al. 2008). Oluline on, et negatiivne efekt véimendus
veelgi, kui liik kasvas konkurentsis teise funktsionaalse grupi liikidega, mis naitab seda, et
mullapatogeenid mdjutasid koosluste mitmekesisust funktsionaalsete gruppide tasemel.
Autorid jareldavad, et Janzen-Connelli efekt voib olla laialt levinud Euroopa rohumaade
taimekooslustes ning seletada koosluste mitmekesisust funktsionaalsete gruppide tasemel

(Petermann et al. 2008).

18



Lisaks funktsionaalsele mitmekesisusele on leitud, et patogeenid voéivad Janzen-
Connelli efekti kaudu mdjutada ka taimekoosluste flilogeneetilist mitmekesisust. Sellise
tulemuseni joudsid Liu et al. (2012). Nad uurisid tGhes subtroopilises metsas Guangdongi
provintsis, Hiinas kaheksa taimeliigi noorte taimede idanemist. Nad leidsid, et kui taimed
kasvasid koos flilogeneetiliselt |dhedaste taimeliikidega, oli nende taimede edukas
idanemine parsitud (Liu et al. 2012). Selline tulemus aga kadus, kui mulda, kus taimed
kasvasid, toodeldi fungitsiidiga. Autorid leidsid samuti, et taimede edukas idanemine kasvas
jark-jargult koos flilogeneetilise kaugusega, mitte ei toimunud jarskude hiipetega, viidates
asjaolule, et patogeenid on ilmselt koevolutsioneerunud koos eelistatud peremeestaimega

(Liu et al. 2012).

Mehrabi & Tuck (2015) teostasid aga hiljuti meta-analtiUsi testimaks Janzen-Connelli
efekti moju taimedevahelisele fllogeneetilisele kaugusele. Nad kasutasid selleks andmeid
329 asjakohasest eksperimendist, mis on labi viidud viimase kahe aastakiimne jooksul.
Tehtud meta-anallilisiga leidsid autorid, et taimedevaheline flilogeneetiline kaugus on halb
naitaja ennustamaks mullapatogeenide negatiivset méju taimedele (Mehrabi & Tuck 2015).
Autorid seletavad tulemuse puudumist sellega, et flilogenees ja tunnused (funktsionaalne
mitmekesisus) ei ole omavahel nii tihedalt seotud, kui siiani arvati: mullapatogeenid vdivad
omada negatiivset mdju  kill sarnaste tunnustega liikidele (funktsionaalsele
mitmekesisusele), kuid need liigid ei pruugi olla omavahel Iahedalt sugulased (seega moju

flilogeneetilisele mitmekesisusele puudub).
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4. Arutelu

4.1. Taimekoosluste fiillogeneetilise mitmekesisuse moju teistele troofilistele tasemetele
4.1.1. Herbivoorid

Taimekoosluste flilogeneetilisel mitmekesisusel on modju nii herbivooria maarale, mis
taimedele osaks saab, kui ka herbivooride liigirikkusele ja arvukusele, kusjuures vastavad

mustrid ja mehhanismid on keerukad ning erinevad.

Enamustes kdesolevas to0s refereeritud uurimustes jouti tulemuseni, et
taimekoosluse fllogeneetilise mitmekesisuse ja herbivooria maara vahel on negatiivne seos:
herbivooria maar on suurem ldhisugulastega taimekooslustes (Weiblen et al. 2006; Yguel et
al. 2011; Dinnage 2013). Mehhanismina vdib eeldada herbivooride spetsialiseerumist
kindlale peremeestaimele vbi peremeestaimede riihmale, sest sageli on l|dhisugulastest

taimeliikidel sarnased maitseomadused ja/vGi kaitsekohastumused (Yguel et al. 2011).

Liigiliselt mitmekesiste taimekoosluste kohta on valja pakutud ressursi
kontsentratsiooni hiipotees (ingl. k. Resource Concentration Hypothesis; Dinnage 2013). Selle
hiipoteesi kohaselt ei leia herbivoorid liigiliselt mitmekesistes taimekooslustes eelistatud
peremeestaime kergesti lles ning selle tottu vaheneb herbivooria maar koosluses. Kuigi see
hiipotees on algselt pustitatud taimekoosluste liigilise mitmekesisuse kohta, voiks seda
ilmselt laiendada ka fililogeneetilise mitmekesisuse kohta, sest kui kooslus on
fllogeneetiliselt mitmekesine, esineb seal rohkem tunnuste poolest erinevaid liike kui
fllogeneetiliselt vaeses koosluses (seda aga mitte alati). Samas eeldab see hiipotees, et
herbivoorid on monofaagid ehk nad on spetsialiseerunud toituma Ghel taimeliigil. Hlipoteesi
pohjal voib aga jareldada, et spetsialiseerunud herbivoorid eelistaksid taimekooslusi, kus
esineb vdike fllogeneetiline mitmekesisus ehk kus liigid on omavahel Iahemalt suguluses.

Seda naitavad ka mitmete teadustddde tulemused (nt Weiblen et al. 2006).

Sarnaselt looduslike taimeliikidega kooslusi uurinud té6dele on saanud samasuguseid
tulemusi ka teadustddd, mis pdhinevad koosluses esinevatel voorliikidel (Dawson et al. 2009;
Hill & Kotanen 2009; Pearse & Hipp 2009). Vaatamata asjaolule, et Dawson et al. (2009)
kasutasid oma t60s flilogeneetilise lahenemise asemel sellest vanemat ja natuke erinevamat

meetodit taksonoomilist mitmekesisust, said koik kolm t66d sarnased tulemused
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mittelooduslike koosluste puhul, kuhu oli introdutseeritud voorliik. Nimelt leiti positiivne
seos herbivooria maara ja tulnukliigi fllogeneetilise kauguse vahel. Kui voorliik oli
parismaiste liikidega lahemalt sugulane, sdid herbivoorid seda taimeliiki meelsamini ning
rohkem kui fiilogeneetiliselt kaugemaid taimeliike koosluses. Sellise seose pohjal voib jallegi
jareldada, et fllogeneetiliselt lahemalt suguluses olevatel taimedel vdivad esineda sarnased

tunnused, mille alusel herbivoorid aru saavad, milline taimeliik neile toitumiseks sobib.

Voorliikide sugulust parismaiste liikidega on seostatud ka tulnukliigi edukusega uues
koosluses. Uhe hiipoteesina on vilja pakutud vaenlasest vabanemise hiipotees (ingl. k.
Enemy Release Hypothesis; Dawson et al. 2009). Hipoteesi alusel on eelis kooslusesse
tungimisel sellistel taimeliikidel, mis on parismaiste taimeliikidega kaugemalt suguluses,
kuna uues koosluses suure tdendosusega puuduvad selle taimeliigi arvukust kontrollivad
herbivoorid, parasiidid ja patogeenid, mis esinevad liigi looduslikul areaalil. Jarelikult puudub
selline eelis parismaiste liikidega lahedalt suguluses olevatel voortaimeliikidel, kuna nende
Okoloogilised ndudmised on sarnased ning on suurem tdendosus, et uues koosluses esinevad
siiski vaenlased. Vaenlasest vabanemise hipotees vastandub Darwini naturalisatsiooni
hipoteesile (ingl. k. Darwin’s Naturalization Hypothesis; Hill & Kotanen 2009). Selle
hlpoteesi pohjal on eelis liikidel, mis on looduslike liikidega flilogeneetiliselt Iahedasemad,
kuna siis on suurem tdendosus, et uues koosluses esinevad sarnased o6koloogilised
tingimused kasvamiseks, mis voorliigi looduslikul areaalilgi. Samas on uurimustega naidatud,
et Darwini naturalisatsiooni hiipoteesi paikapidavus soltub olulisel maaral ruumiskaalast,
olles téendolisem regionaalsel skaalal (nt. Diez et al. 2008). P&hjuseks, miks regionaalsel
skaalal rakendub Darwini naturalisatsiooni hlipotees, vdib pidada voorliigi ja tema
parismaiste sugulasliikide Uhiseid tunnuseid, mis aitavad neil taimeliikidel h&ivata samu
elupaikasid. Lokaalsel skaalal ehk koosluse skaalal aga muutub seos vastupidiseks ning
mehhanismina on tdendolisem vaenlasest vabanemise hipotees. Selle p&hjuseks voib
pidada looduslike vaenlaste (herbivooride, patogeenide, parasiitide) olemasolu koosluses,
kus kasvab voortaimeliigi lahedane sugulasliik ning seetdttu on sellises koosluses eelis pigem

neil taimeliikidel, mis on looduslike liikidega kaugemalt suguluses (Diez et al. 2008).

Leitud on ka seos, et taimeliikide suur fililogeneetiline mitmekesisus p&hjustab
suuremat herbivooride liigirikkust. Sellise tulemuse said Dinnage et al. (2012), kes uurisid

lUlijalgseid herbivoore taimekooslustes. Herbivooride liigirikkuse kasvamise seletamiseks
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sobib niinimetatud nisiefekt (ingl. k. "niche’ effect, Dinnage et al. 2012). NiSiefekt tahendab,
et kui taimekoosluse flilogeneetiline mitmekesisus kasvab (koosluses on kaugemalt
suguluses olevad taimeliigid), tekitab see juurde erinevaid toitumis- ning elupaiku, mis
omakorda vOimaldab rohkematel herbivooriliikidel selles koosluses endale elutegevuseks
sobiv nis$ leida. Jarelikult voib eeldada, et vastupidises olukorras, kui taimekoosluse
fllogeneetiline mitmekesisus on vdike, leiab endale koosluses elupaiga vahem
herbivooriliike, kuna taimeliigid on lahemalt sugulased ning ei erine oma tunnuste poolest
palju ja seetbttu pakuvad sobivat elu- ning toitumispaika vaiksemale arvule

herbivooriliikidele.

Teistsuguseid tulemusi said aga Whitfeld et al. (2012), kes naitasid, et taimeliikide
flilogeneetiline kaugus ei mdjuta herbivooride arvukust koosluses. Samas leidsid nad, et
vaatamata flilogeneetilise seose puudumisele oli mdnedel taimede funktsionaalsetel
tunnustel (lehtede lammastiku sisaldus, taimeeritiste esinemine) mdju herbivooride
arvukusele. Lehtede |lammastiku sisalduse olulisus voib tuleneda sellest, et lammastik on
oluline herbivooride elutegevuses ning kui taimede lehed sisaldavad rohkem lammastikku,
esineb selles koosluses ka rohkem herbivoore. Taimeeritiste olemasolu mdju herbivooride
arvukusele voOib seostada taimede kaitsemehhanismidega — eritiste olemasolul on

herbivooride arvukus vaiksem ning vastupidi.

Uldistatult vdib delda, et kui taimekoosluste fiilogeneetiline mitmekesisus on suur,
siis herbivooria maar selles koosluses on madal ehk esineb negatiivne seos taimekoosluse
filomitmekesisuse ja herbivooria maara vahel. Herbivooride liigirikkust aga md&jutab
taimekoosluse suur flilogeneetiline mitmekesisus positiivselt ehk suure flilomitmekesisuse

korral on herbivooride kooslus liigirikkam.

4.1.2. Tolmeldajad

Nagu herbivooride puhul, nii on ka tolmeldajate puhul leitud, et taimekoosluse
fllogeneetilise mitmekesisuse moju tolmeldajatele voib olla nii positiivne kui ka negatiivne
(Srivastava et al. 2012). Kdesolevas t60s refereeritud artiklitest leidsid Moeller (2004),

Sargent et al. (2011) ja Vamosi et al. (2014), et taimekooslused, kus kasvavad taimed on
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fllogeneetiliselt lahedalt suguluses, meelitavad paremini ligi sobilikke tolmeldajaid, mille
tagajarjel kasvab taimede reproduktiivne edukus. Schuett & Vamosi (2010) aga said
vastupidise tulemuse. Nad leidsid, et kui koosluses kasvavad taimeliigid on lahisugulased,

jOuab taimeni vahem selle taimeliigi dietolmuteri ning liigi reproduktiivne edukus halveneb.

Uheks mehhanismiks, miks tolmeldajad eelistavad nektari kogumisel kiilastada
lahedalt suguluses olevaid taimeliike, on spetsialiseerumine nagu herbivooride puhulgi.
Vamosi et al. (2014) néitasid meta-analisiga, et putukaliigid, kellel ei olnud vélja arenenud
spetsiaalseid anatoomilisi struktuure nektari kattesaamiseks, kogusid nektarit ldhedalt
suguluses olevatelt taimeliikidelt. Flilogeneetilise klasterdumise pdhjuseks on lahisugulastest
taimeliikidel esinevad sarnased tunnused, mille t6ttu saavad spetsiaalsete anatoomiliste

struktuurideta putukaliigid neilt taimedelt kergesti nektarit koguda.

Uhiste tolmeldajate vahendusel on omavahel seotud ka taimeliigid. Taimeliikide
vahelised interaktsioonid vdéivad olla konkureerivad voi kaasaaitavad (ingl. k. facilitative;
Sargent et al. 2011). Kui taimeliigi populatsioonitihedus on vaike, ei suuda see taimeliik
kohale meelitada piisavat arvu putukaid edukaks tolmeldamiseks. Kuid kui taimekoosluses
on kaks voi enam ldahedalt suguluses olevate taimeliikide populatsiooni, vdivad koosluse
taimeliigid koos meelitada kohale sobivaid tolmeldajaid, eriti juhul, kui neil liikidel on
sarnased noudmised tolmeldajate suhtes. Selliste kaasaaitavate interaktsioonide korral
paraneb taimeliikide reproduktiivsus. Kaasaaitavaks interaktsiooniks tolmeldajate
meelitamisel on ka O&itsemise slinkroonsus (Moeller 2004). Kui koosluse taimeliigid on
Oitsemisperioodil jaotunud Uhtlaselt ning terve perioodi jooksul leidub taimekoosluses
korraga vahemalt (ks Gitsev taimeliik, aitab see kohal hoida vajalikke tolmeldajaid pika
perioodi jooksul. Samuti kui ihe taimeliigi arvukus lihiajaliselt vaheneb, siis teiste putukate
poolt eelistatud taimeliikide olemasolu toimib puhvrina tolmeldajate populatsioonide

diinaamikas (Moeller 2004).

Schuett & Vamosi (2010) leidsid aga oma uurimuses, et kooskasvavad ldhisugulastest
taimeliigid konkureerivad omavahel tolmeldajate parast, kuna neil on sarnane 0&ite
morfoloogia. Kuna putukad tolmeldavad mitut taimeliiki, on nende transporditav Gietolm
heterospetsiifiline ehk koosneb mitme erineva taimeliigi dietolmuteradest. Selle tagajarjel

aga voivad Uhele taimele jouda teise liigi dietolmuterad ning taim ei reprodutseeru.
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Vaatamata vastukadivatest tulemustest selle kohta, kas koosluses kasvavate
fulogeneetiliselt [ahedaste taimeliikide vahel esineb konkurents tolmeldajate parast (Schuett
& Vamosi 2010) voi paraneb hoopis nende paljunemisvdimekus Ghiste tolmeldajate tottu
(Moeller 2004), voib Gsnagi kindlalt arvata, et lahisugulastest taimeliigid meelitavad ligi samu

putukaliike (Moeller 2004; Sargent et al. 2011; Vamosi et al. 2014).

4.1.3. Seened

Kirjanduse pdhjal naib olevat mitu vdimalust, kuidas taimede fllogeneetiline mitmekesisus
mdjutab nendega koos elavate seente kooslusi. Uhed uurimused on saanud tulemusi, et
vaikese flilogeneetilise mitmekesisusega (lahedalt suguluses olevate taimedega) koosluses
on taimedel esinevad seenekooslused sarnased (Gilbert & Webb 2007; Tedersoo et al. 2013;
Wehner et al. 2014). Teised uurimused on aga mikoriisaseente puhul ndidanud, et
Iahisugulastest taimeliikidel tegutsevad erinevad seenekooslused (Reinhart & Anacker 2014;
Veresoglou & Rillig 2014). Samas on ka vdimalus, et taimekoosluse flilogeneetilisel

mitmekesisusel ei ole seenekoosluste kujundamises mingit rolli (Kembel & Mueller 2014).

Peamiseks pohjuseks, miks ldhedalt suguluses olevatel taimeliikidel kasvavad
sarnasete seeneliikidega kooslused, arvatakse olevat taimede sarnased tunnused (nt Wehner
et al. 2014). Tundub loogiline, et kuna (ihele seeneliigile on kasvamiseks vajalikud teatud
tingimused ning selliseid kasvutingimusi pakuvad kaks sarnaste tunnustega taimeliiki, siis
seen koloniseerib mdlemad taimed. Taimede juurtel elavate seente korral on sellisteks

taimede tunnusteks naiteks juurte pikkus, diameeter ja tihedus (Wehner et al. 2014).

Selliseid uurimistulemusi, mis nditavad, et lahisugulastest taimeliikidel kasvavad
erinevate seentega kooslused, on seletatud kahe mehhanismiga. Uheks pdhjuseks v&ib olla
parema ressursikasutuse saavutamine (Reinhart & Anacker 2014). Kuna miukoriisaseened
suurendavad taimejuurte pinda ning parandavad toitainete kattesaadavust taimedele, siis
arvatakse, et kui koosluse taimeliikidel kasvavad erinevad seenekooslused, esineb
funktsionaalne komplementaarsus (Reinhart & Anacker 2014). See tdhendab, et erinevad

seenekooslused vdivad hankida ressursse erinevalt ning erinevate seeneliikide esinemisel
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koosluses kasutatakse ressursse efektiivsemalt ning selle tagajarjel paraneb ka taimede

produktiivsus.

Teadustoodega on nadidatud, et kui kahte koosluses kasvavat taime koloniseerib sama
seen, siis toimub mingil maaral toitainete lilkkumine Uhelt taimelt teisele Ghise seeneniidistiku
kaudu (nt Fellbaum et al. 2014). Seda nahtust on seostatud erinevate seenekoosluste
esinemisega lahisugulastest taimeliikidel (Veresoglou & Rillig 2014). Kui kaht taimeliiki
koloniseerivad erinevad seeneliigid, ei arene nende kahe taime vahel vélja Ghist mutseeli

ning on vaiksem tdendosus, et taim tahtmatult varustaks oma konkurenti toitainetega.

4.2. Teiste troofiliste tasemete moju taimekoosluste fiilogeneetilisele mitmekesisusele
4.2.1. Herbivoorid

Herbivoorid vdivad toimida taimekoosluse kujunemisel bioloogilise filtrina, mdjutades
koosluse liigilist ja flilogeneetilist struktuuri (Begley-Miller et al. 2014). Becerra (2015) naitas,
et taimekooslus on seda liigirikkam, mida rohkem on putukatest herbivooride seas
spetsialiseerunud liike. Kuna spetsialiseerunud herbivoorid s66vad ainult kindlaid taimeliike
ning surve nendele taimeliikidele on suur, siis arendavad taimed uusi herbivooride vastaseid
tunnuseid, mis teeks nende sO06mise herbivooridele vdimatuks. See aga soodustab

taimekoosluse mitmekesistumist.

Samuti on teadust6ddega naidatud, et herbivoorid mdjutavad taimekoosluse
fllogeneetilist struktuuri. Begley-Miller et al. (2014) uurisid herbivooride mdju
taimekooslustele valgesaba-pampahirve (Odocoileus virginianus) naitel. Kooslustes, kus
esinesid hirved, oli taimekoosluste struktuur fililogeneetiliselt klasterdunud. Sarnaseid
tulemusi said ka Yessoufou et al. (2013) ja Forrestel et al. (2015), kes uurisid
rohumaakooslusi, kus elasid suured herbivoorid. Taimekoosluse fiilogeneetilist klasterdumist
vOib seletada herbivooride suure survega taimedele. Taimekooslusest kaovad sellised liigid,
millel pole valja kujunenud herbivooride vastu piisavaid kaitsetunnuseid. Kooslusesse jaavad
plisima liigid, millel sellised tunnused esinevad. Kui selliseid kaitsetunnuseid omavad
taimeliigid on fillogeneetiliselt 1dhedalt sugulased, toimub taimekoosluses fiilogeneetiline

klasterdumine.
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4.2.2. Tolmeldajad

Uurimustega, mis kasutasid meetodina simuleeritud valjasuremisi, on naidatud, et
tolmeldajate ekstinktsioonide korral leiavad suure tdendosusega aset valjasuremiste ahelad
ehk kui Ght taimeliiki tolmeldanud putukaliik valja sureb, viib see ka tema poolt tolmeldatud
taimeliigi kadumiseni kooslusest. Koekstinktsioonide tagajarjel vaheneb taimekoosluse
liigiline mitmekesisus, kuid on leitud, et toimuda vdib ka flilogeneetilise mitmekesisuse

vahenemine (Cianciaruso et al. 2013; Vieira et al. 2013).

Tolmeldajate valjasuremise tottu aset leidvate koekstinktsioonide negatiivse mdju
seletamiseks on pakutud kaks mehhanismi. Uheks mehhanismiks, miks taimekoosluste
flilogeneetiline mitmekesisus eelnevalt kirjeldatud valjasuremise ahela téttu vaheneb, on
terve taimede klaadi kadumine kooslusest (Cianciaruso et al. 2013). Selline ndhtus saab aset
leida siis, kui Uks putukaliik on tolmeldaja koigile sellesse klaadi kuuluvatele taimeliikidele.
Kui selline valjasuremine toimub, siis kaovad kooslusest kdik sellel flilogeneesipuu harul
olevad (lahisugulastest) taimeliigid ning taimekoosluse fiilogeneetiline mitmekesisus

vaheneb.

Teise mehhanismina on vidlja pakutud flilogeneesipuus eraldiseisvate ehk
evolutsiooniliselt unikaalsete taimeliikide suur valjasuremine kooslusest (Vieira et al. 2013).
See tahendab, et kui vdlja sureb evolutsiooniliselt unikaalset taimeliiki tolmeldav putukas
ning kui see taimeliik on oma flilogeneesipuu harul ainuke liik ja tolmeldaja kadumise tottu

vdlja sureb, vaheneb olulisel maaral taimekoosluse flilogeneetiline mitmekesisus.

4.2.3. Patogeenid

On nadidatud, et mullas elavad taimepatogeenid avaldavad taimedele suuremat negatiivset
maoju, kui koosluses kasvavad flilogeneetiliselt ldhedased taimeliigid. Noorte taimede
idanemine on raskendatud, kui vahetus ldheduses kasvab ldhisugulasest taimeliik (Liu et al.
2012). Samuti on tdestatud, et looduslikes kooslustes esineb Janzen-Connelli efekt nagu

pollumajanduslikes kooslustes, kus seda esmakordselt kirjeldati (Petermann et al. 2008).
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Taimede ning mullapatogeenide interaktsioonid vdivad olla seotud taimeliikide
funktsionaalsete tunnustega (funktsionaalse mitmekesisusega) niimoodi, et sarnaste
tunnustega taimeliike mo&jutavad mulla seenpatogeenid olulisemal maaral kui erinevate
tunnustega taimi (Petermann et al. 2008). Tundub loogiline, et patogeenid koloniseerivad
sarnaste tunnustega taimi, sest kui taimedel on sarnased tunnused, siis suure tdendosusega

leiavad patogeenid peremeestaime samade mehhanismide abil.

Kui Uks taimeliik on koosluses kasvanud pikka aega, toimub mullas seda liiki
koloniseerivate patogeenide akumuleerumine, mis viib Janzen-Connelli efektini selles
koosluses ning flilogeneetiliselt Iahedaste taimeliikide edukas kasvamaminek on parsitud. Liu
et al. (2012) toestasid Janzen-Connelli efekti esinemise looduslikus koosluses mulda
fungitsiidiga toodeldes. Toodeldud mullale kasvama pandud taimed idanesid normaalselt,
vaatamata sellele, et enne fungitsiidiga to6tlemist oli sellel mullal kasvanud ldhisugulasest
taimeliik. Selle pdhjal vdib arvata, et mullapatogeenid soodustavad taimekoosluse
flilogeneetilise mitmekesisuse suurenemist, sest kui koosluses kasvavad kaugemalt

suguluses olevad taimeliigid, on mullapatogeenide negatiivne mdju taimedele vaiksem.

Samas naditasid Mehrabi & Tuck (2015) meta-analiilsiga, et taimedevaheline
fllogeneetiline sugulus on halb naitaja mullapatogeenide negatiivse mdju seletamiseks.
Pigem on see mdju seletatav taimede sarnaste funktsionaalsete tunnustega. Taimede
funktsionaalne ja fiilogeneetiline mitmekesisus ei ole nii tihedalt seotud, kui on siiani
arvatud. Kahel taimeliigil vdivad kill olla sarnased tunnused, kuid nad ei pruugi olla

omavahel fllogeneetiliselt ldhedased sugulased.
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Jareldused

Kdesolevas t00s refereeritud teadusartiklite pdhjal voib jareldada, et taimekoosluste
fulogeneetilisel mitmekesisusel on oluline roll 6koslisteemide kujunemises. Seda tdestavad
mitmed uurimistulemused, mis naitavad taimekoosluste flilogeneetilise mitmekesisuse mdju

teiste troofiliste tasemete kooslustele.

Nii spetsialiseerunud putukatest herbivooride kui tolmeldajate puhul on nadidatud, et
mdlemad nimetatud troofilised tasemed eelistavad toituda ning tegutseda pigem ldhedalt
suguluses olevatel taimeliikidel. Seente puhul ei ole uurimistulemused nii Uhesugused.
Moned t66d on leidnud, et ldhedalt suguluses olevatel taimedel kasvavad sarnased
seenekooslused, teised uurimused on aga saanud vastupidiseid tulemusi. Samuti on
ndidatud, et taimekoosluste suur fllogeneetiline mitmekesisus pdhjustab suuremat liigilist
mitmekesisust teisel troofilisel tasemel, nditeks putukatest herbivooridel, tdendaoliselt

mitmekesiste 6koloogiliste nisside ehk elutingimuste tottu.

Teiste troofiliste tasemete mdju taimekoosluste flilogeneetilisele mitmekesisusele on
samuti oluline. Kui naiteks spetsialiseerunud putukatest herbivoorid eelistavad toituda
lahedalt suguluses olevatel taimeliikidel, siis pohjustab see nende taimede seas kdrgemat
herbivooria maara, mis on taimede jaoks negatiivne nahtus. Taimed vdivad sellest aga
,padseda”, kui taimekoosluse flilogeneetiline struktuur on mitmekesine ehk koosluses
kasvavad kaugemalt suguluses olevad taimeliigid. Sama nahtust vdib eeldada ka
mullapatogeenide puhul, kuid tolmeldajatega on teistmoodi. Kuna tolmeldajad tolmeldavad
eelistatult lahisugulastest taimeliike, siis voivad flilogeneetiliselt vaesemad taimekooslused
saada efektiivsemalt tolmeldatud, mis on taimede jaoks positiivne nahtus. Suurte
generalistidest herbivooride puhul on aga vastupidi: taimekooslused, kus need herbivoorid
elutsevad, on flilogeneetiliselt klasterdunud, sest plsima jddavad sarnaste herbivooria-

vastaste kaitsekohastumustega liigid, mis on tihti Idhisugulased.

Vaga oluliseks vGib taimekoosluste flilogeneetilise mitmekesisuse ja teiste troofiliste
tasemete interaktsioonides pidada taimede funktsionaalseid tunnuseid. Mitmed uurimused
on toonud taimede tunnused p&hjuseks, miks teiste troofiliste tasemete kooslused on
lahisugulastest taimedel sarnasemad kui kaugetel sugulastel. Arvatakse, et taimede

funktsionaalne mitmekesisus tunnuste ndol on seotud nende flilogeneetilise
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mitmekesisusega ehk lahemalt suguluses olevatel taimedel on sarnased funktsionaalsed
tunnused. Samas on jarjest enam ilmunud teadusartikleid, mis naditavad, et see ei pruugi alati

nii olla.
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Riin Olvet

Kokkuvote

Liigilise mitmekesisuse korval on teadlased kaasajal hakanud uurima fillogeneetilise
mitmekesisuse kui liikidevahelise evolutsioonilise kauguse rolli tldise bioloogilise diversiteedi
kujundamisel. Mitmete biodiversiteedi komponentide uurimisega on vdimalik saavutada

parem arusaamine mitmekesisusest 6koslisteemides.

Kdesoleva t66 eesmargiks on anda Ulevaade fiilogeneetilisest mitmekesisusest
Okoslisteemis. Eesmargi taitmiseks uurin taimekoosluste fillogeneetilise mitmekesisuse moju
teistele troofilistele tasemetele ning vastupidi - teiste troofiliste tasemete mdju

taimekoosluste flilogeneetilisele mitmekesisusele.

Kindlalt vdib vaita, et taimekoosluste ning teiste troofiliste tasemete vahelised
interaktsioonid on olulised mitmekesisuse kujundajad, seda nii taimede kui ka teiste
troofiliste tasemete puhul. Mdnede troofiliste tasemete nagu putukatest herbivooride
liigirikkus on suurim flilogeneetiliselt mitmekesistes taimekooslustes arvatavasti
mitmekesisemate Okoloogiliste nisSide ehk elutingimuste téttu. Sageli tegutsevad teiste
troofiliste tasemete liigid (spetsialiseerunud herbivoorid ja tolmeldajad, kuid tdenaoliselt
mitte seened) fllogeneetiliselt lahedastel taimeliikidel. Sellel v&ib olla taimekooslusele
vastandlik moju: kdrgem herbivooria maar on taimedele negatiivne nahtus, samas saavad
need kooslused tdendoliselt efektiivsemalt tolmeldatud. Suured generalistidest herbivoorid
pOhjustavad aga taimekoosluste fiillogeneetilist klasterdumist, sest plisima jadavad sarnaste

herbivooriavastaste kaitsekohastumustega taimeliigid (mis on tihti lahisugulased).

Fiilogeneetilise mitmekesisuse uurimisega on tegeletud alles vordlemisi vahe aega.
Seega on selge, et suhteliselt noore teadusharuna toimub selles pidev areng ning jarjest
rohkem saadakse uusi teadmisi. Oluline teadmine, milleni teadustéodega on hiljuti jéutud,
on flilogeneetilise mitmekesisuse seos funktsionaalse mitmekesisusega. On leitud, et need
kaks naitajat ei ole omavahel nii tihedalt seotud, kui varem arvati. Seega on erinevate
troofiliste tasemete vaheliste interaktsioonide uurimisel oluline kasutada mdélemat naitajat,

kuna liikide tunnused naivad olevat nendes interaktsioonides oluline komponent.

30



Tanuavaldus

Soovin siiralt tdnada oma suureparast juhendajat Pille Gerholdi, kes oli alati valmis aitama

ning kasulikke napunditeid jagama. Samuti soovin tdnada oma pereliikmeid, kes olid toeks ja

motiveerisid edasi tootama.

31



Kasutatud kirjandus

Anacker, B. L., Klironomos, J. N., Maherali, H., Reinhart, K. O., & Strauss, S. Y. (2014).
Phylogenetic conservatism in plant-soil feedback and its implications for plant abundance.

Ecology letters, 17(12), 1613-1621

Becerra, J. X. (2015). On the factors that promote the diversity of herbivorous insects and

plants in tropical forests. Proceedings of the National Academy of Sciences, 201418643

Begley-Miller, D. R., Hipp, A. L., Brown, B. H., Hahn, M., & Rooney, T. P. (2014). White-tailed
deer are a biotic filter during community assembly, reducing species and phylogenetic

diversity. AoB plants, 6, plu030

Cadotte, M. W., Dinnage, R., & Tilman, D. (2012). Phylogenetic diversity promotes ecosystem
stability. Ecology, 93(sp8), $223-5S233

Cavender-Bares, J., Ackerly, D. D., Baum, D. A.,, & Bazzaz, F. A. (2004). Phylogenetic

overdispersion in Floridian oak communities. The American Naturalist, 163(6), 823-843

Ceplovd, N., Lososovd, Z., Zeleny, D., Chytry, M., Danihelka, J., Fajmon, K., ... & Tichy, L.
(2015). Phylogenetic diversity of central-European urban plant communities: effects of alien

species and habitat types

Chen, H., Shao, K. T., & Kishino, H. (2015). Phylogenetic skew: an index of community

diversity. Molecular ecology

Cianciaruso, M. V., Batalha, M. A., & Petchey, O. L. (2013). High Loss of Plant Phylogenetic
and Functional Diversity Due to Simulated Extinctions of Pollinators and Seed Dispersers in a

Tropical Savanna. Brazilian Journal of Nature Conservation, 11(1), 36-42

Connell, J. H. (1971). On the role of natural enemies in preventing competitive exclusion in

some marine animals and in rain forest trees. Dynamics of populations, 298, 312

Dawson, W., Burslem, D. F. & Hulme, P. E. (2009). Herbivory is related to taxonomic
isolation, but not to invasiveness of tropical alien plants. Diversity and Distributions, 15(1),

141-147

32



Diez, J. M., Sullivan, J. J., Hulme, P. E.,, Edwards, G., & Duncan, R. P. (2008). Darwin’s
naturalization conundrum: dissecting taxonomic patterns of species invasions. Ecology

Letters, 11(7), 674-681

Dinnage, R. (2013). Phylogenetic diversity of plants alters the effect of species richness on

invertebrate herbivory. PeerJ, 1, €93

Dinnage, R., Cadotte, M. W., Haddad, N. M., Crutsinger, G. M., & Tilman, D. (2012). Diversity
of plant evolutionary lineages promotes arthropod diversity. Ecology Letters, 15(11), 1308-
1317

Faith, D. P. (1992). Conservation evaluation and phylogenetic diversity. Biological

conservation, 61(1), 1-10

Fellbaum, C. R., Mensah, J. A,, Cloos, A. J., Strahan, G. E., Pfeffer, P. E., Kiers, E. T., & Blicking,
H. (2014). Fungal nutrient allocation in common mycorrhizal networks is regulated by the

carbon source strength of individual host plants. New Phytologist, 203(2), 646-656

Flynn, D. F., Mirotchnick, N., Jain, M., Palmer, M. I., & Naeem, S. (2011). Functional and
phylogenetic diversity as predictors of biodiversity-ecosystem-function relationships.

Ecology, 92(8), 1573-1581

Forrestel, E. J., Donoghue, M. J., & Smith, M. D. (2015). Functional differences between
dominant grasses drive divergent responses to large herbivore loss in mesic savanna

grasslands of North America and South Africa. Journal of Ecology

Gilbert, G. S., & Webb, C. O. (2007). Phylogenetic signal in plant pathogen—host range.
Proceedings of the National Academy of Sciences, 104(12), 4979-4983

Hill, S. B. & Kotanen, P. M. (2009). Evidence that phylogenetically novel non-indigenous

plants experience less herbivory. Oecologia, 161(3), 581-590

Hillebrand, H., & Cardinale, B. J. (2004). Consumer effects decline with prey diversity.
Ecology Letters, 7(3), 192-201

33



Janzen, D. H. (1970). Herbivores and the number of tree species in tropical forests. American

naturalist, 501-528

Kembel, S. W., & Mueller, R. C. (2014). Plant traits and taxonomy drive host associations in

tropical phyllosphere fungal communities 1. Botany, 92(4), 303-311

Liu, X., Liang, M., Etienne, R. S., Wang, Y., Staehelin, C., & Yu, S. (2012). Experimental
evidence for a phylogenetic Janzen—Connell effect in a subtropical forest. Ecology letters,

15(2), 111-118

Mehrabi, Z., & Tuck, S. L. (2015). Relatedness is a poor predictor of negative plant—soil
feedbacks. New Phytologist, 205(3), 1071-1075

Moeller, D. A. (2004). Facilitative interactions among plants via shared pollinators. Ecology,

85(12), 3289-3301

Novotny, V., Drozd, P., Miller, S. E., Kulfan, M., Janda, M., Basset, Y., & Weiblen, G. D. (2006).
Why are there so many species of herbivorous insects in tropical rainforests?. Science,

313(5790), 1115-1118

Pearse, I. S. & Hipp, A. L. (2009). Phylogenetic and trait similarity to a native species predict
herbivory on non-native oaks. Proceedings of the National Academy of Sciences, 106(43),

18097-18102

Petermann, J. S., Fergus, A. J., Turnbull, L. A., & Schmid, B. (2008). Janzen-Connell effects are

widespread and strong enough to maintain diversity in grasslands. Ecology, 89(9), 2399-2406

Reinhart, K. O., & Anacker, B. L. (2014). More closely related plants have more distinct

mycorrhizal communities. AoB plants, 6, plu051

Rezende, E. L., Lavabre, J. E., Guimaraes, P. R., Jordano, P., & Bascompte, J. (2007). Non-
random coextinctions in phylogenetically structured mutualistic networks. Nature,

448(7156), 925-928

34



Sargent, R. D., Kembel, S. W., Emery, N. C., Forrestel, E. J. & Ackerly, D. D. (2011). Effect of
local community phylogenetic structure on pollen limitation in an obligately insect-pollinated

plant. American Journal of Botany, 98(2), 283-289

Schuett, E. M. & Vamosi, J. C. (2010). Phylogenetic community context influences pollen

delivery to Allium cernuum. Evolutionary Biology, 37(1), 19-28

Srivastava, D. S., Cadotte, M. W., MacDonald, A. A. M., Marushia, R. G. & Mirotchnick, N.
(2012). Phylogenetic diversity and the functioning of ecosystems. Ecology Letters, 15(7), 637-
648

Tedersoo, L., Mett, M., Ishida, T. A., & Bahram, M. (2013). Phylogenetic relationships among
host plants explain differences in fungal species richness and community composition in

ectomycorrhizal symbiosis. New Phytologist, 199(3), 822-831

Thompson, P. L., Davies, T. J., & Gonzalez, A. (2015). Ecosystem Functions across Trophic

Levels Are Linked to Functional and Phylogenetic Diversity. PloS one

Vamosi, J. C., Moray, C. M., Garcha, N. K., Chamberlain, S. A., & Mooers, A. @. (2014).
Pollinators visit related plant species across 29 plant—pollinator networks. Ecology and

evolution, 4(12), 2303-2315

Vamosi, S. M., Heard, S. B., Vamosi, J. C., & Webb, C. O. (2009). Emerging patterns in the
comparative analysis of phylogenetic community structure. Molecular ecology, 18(4), 572-

592

Webb, C. O., Ackerly, D. D., McPeek, M. A., & Donoghue, M. J. (2002). Phylogenies and

community ecology. Annual review of ecology and systematics, 475-505

Wehner, J., Powell, J. R., Muller, L. A., Caruso, T., Veresoglou, S. D., Hempel, S., & Rillig, M. C.
(2014). Determinants of root-associated fungal communities within Asteraceae in a semi-

arid grassland. Journal of ecology, 102(2), 425-436

Weiblen, G. D., Webb, C. O., Novotny, V., Basset, Y., & Miller, S. E. (2006). Phylogenetic

dispersion of host use in a tropical insect herbivore community. Ecology, 87(sp7), S62-S75

35



Venail, P., Gross, K., Oakley, T. H., Narwani, A., Allan, E., Flombaum, P, ... & Cardinale, B. J.
(2015). Species richness, but not phylogenetic diversity, influences community biomass
production and temporal stability in a re-examination of 16 grassland biodiversity studies.

Functional Ecology

Veresoglou, S. D., & Rillig, M. C. (2014). Do closely related plants host similar arbuscular

mycorrhizal fungal communities? A meta-analysis. Plant and soil, 377(1-2), 395-406

Whitfeld, T. J., Novotny, V., Miller, S. E., Hrcek, J., Klimes, P., & Weiblen, G. D. (2012).
Predicting tropical insect herbivore abundance from host plant traits and phylogeny.

Ecology, 93(sp8), S211-5222

Vieira, M. C,, Cianciaruso, M. V., & Almeida-Neto, M. (2013). Plant-Pollinator coextinctions

and the loss of plant functional and phylogenetic diversity. PloS one, 8(11), e81242

Yessoufou, K., Davies, T. J., Maurin, O., Kuzmina, M., Schaefer, H., Bank, M., & Savolainen, V.
(2013). Large herbivores favour species diversity but have mixed impacts on phylogenetic

community structure in an African savanna ecosystem. Journal of Ecology, 101(3), 614-625

Yguel, B., Bailey, R., Tosh, N. D., Vialatte, A., Vasseur, C., Vitrac, X., Jean, F. & Prinzing, A.
(2011). Phytophagy on phylogenetically isolated trees: why hosts should escape their
relatives. Ecology Letters, 14(11), 1117-1124

36



Relationship between plant community phylogenetic diversity and associated trophic
levels

Riin Olvet

Summary

In addition to the studies of the classical measure of species richness, an increasing number
of scientific works deals with phylogenetic diversity, i.e. evolutionary distance between
species, to understand its role in shaping biodiversity. Studying several components of

biodiversity helps to achieve better knowledge on total diversity in ecosystems.

The aim of this study is to provide an overview of the patterns and possible
mechanisms of phylogenetic diversity in ecosystems. For this | examine the impact of plant
community phylogenetic diversity on other trophic levels and vice versa - the impact of other

trophic levels on plant community phylogenetic diversity.

The results of my study reveal that interactions between plant communities and
other trophic levels are important factors in shaping diversity. The interactions are
reciprocal: there is evidence that the structure of plant communities influences other trophic
levels, and vice versa, other trophic levels can have an influence on plant communities. |
found that the diversity of some trophic levels such as insect herbivores is highest in
phylogenetically diverse plant communities most probably because of high availability of
ecological niches. Specialist insect herbivores as well as pollinators are mostly associated
with phylogenetically poor plant communities. Interestingly, this pressure on closely related
plant species is two-fold: herbivores cause damage to close relatives whereas close relatives
are better pollinated. However, large generalist herbivores cause phylogenetic clustering in

plant communities due to herbivore-resistant traits in close relatives.

Phylogenetic diversity has been in a focus of ecological research for quite a short
period of time. It is clear that this relatively new branch of science is under development and
new knowledge is being gained constantly. Important knowledge shown by recent research
includes the unclear relationship between phylogenetic and functional diversity. It has been

found that these two measures are not that closely related than assumed previously.
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Therefore it is important to use both measures when studying interactions between trophic

levels because species’ traits seem to be an important component in these interactions.
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