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Sissejuhatus

Tervelt 95% tinapdeval maailmas eksisteerivatest taimeliikidest kuuluvad miikoriissetesse
perekondadesse, mis tdhendab, et nad saavad kas osa voi koik toitained stimbioosist seentega
(Smith & Read 2008; Pringle jt. 2009). Antud t66 esimeseks eesmérgiks on anda iilevaade
miukoriissest siimbioosist, keskendudes selle levinuimale tiitibile, arbuskulaarsele miikoriisale

(AM).

Kuna miikoriisseid seeni on mérksa vdhem kui taimeliike, mis miikoriisat moodustavad
(Smith & Read 2008), on seni levinud arvamus, et siimbioosi moodustavatel partneritel
puudub iiksteise suhtes eelistus. Hiljutised t60d on aga ndidanud, et koik taimed ei ole
vordselt miikoriisast soltuvad (Hempel jt. 2013) ning ka taimeliikide ja miikoriissete seente
liikide omavaheline sobivus on erinev (Uibopuu jt. 2012). Antud t66 teiseks eesmargiks on

selgitada, kuidas erinevad AM seenete kooslused mdjutavad taimede kasvu ja levikut.

Inimtegevuse kaasabil on mitmed organismid, sealhulgas ka mitmed taimeliigid, levinud
kaugele oma tekkepiirkondadest, jddnud uues piirkonnas piisima ning hakanud md&jutama
sealsete liikide elukdiku (Richardson jt. 2000a). Sellist protsessi nimetatakse invasiivsuseks
(Richardson jt. 2000a) ning see mojutab olulisel maidral kogu maailma Okosiisteeme.
Kéesoleva t06 kolmandaks eesmirgiks on anda {ilevaade taimede invasiivsusest, sealhulgas ka
nendest taimede tunnustest ning keskkonna omadustest, mis seda protsessi oluliselt

mdjutavad.

Uha enam tiihtsustatakse biootiliste tegurite, sealhulgas ka AM-seenekoosluste, mdju taimede
invasioonile (Pringle jt. 2009). Kéesoleva t66 viimaseks eesmirgiks ongi anda iilevaade

sellest, milline on AM seenekoosluste arvatav roll taimede invasiooniedukuse médramisel.



1. Miikoriisne siimbioos
1.1. Miikoriisa olemus

Miikoriisa on slimbiootiline iihendus seene ja taimejuure vahel, mis on vajalik {ihe voi
molema osapoole eluks ning mille pohifunktsiooniks on toitainete iilekanne (Brundrett 2004).
Pohilise osa toitainetest omastavadki maismaataimed miikoriisade, mitte taimejuurte kaudu.
Enamikel juhtudel toimub l4bi miikoriisa mineraalainete (pohiliselt fosfori ja l&mmastiku)
transport seenest taime ning siisiniku transport taimest seende (Smith & Read 2008).
Paranenud toitainetega varustatuse tottu suurendab miikoriisa taimede kohasust.
Miikoriissusel on teatud juhtudel taimede jaoks Kka teisi eeliseid nagu parem veega varustatus

ning kaitse patogeensete mikroorganismide eest (Cairney 2000).

Miikoriisadest radkides kasutatakse tihti siinoniiiimidena termineid siimbioos ja mutualism.
Miikoriisseid tihendusi on korrektne nimetada siimbioosideks, kasutades selle kdige laiemat
definitsiooni — kahe voi enama organismi kooselu (Brundrett 2004). Mutualism on palju
spetsiifilisem termin, mis maééiratleb, et molemad osapooled peavad saama interaktsioonist
kasu (Klironomos 2003; Brundrett 2004). Miikoriisset siimbioosi aga ei saa alati méaaratleda
mutualistliku assotsiatsioonina, sest monedel juhtudel ei saa seened kooselust taimedega kasu
(Brundrett 2004). Nii on see niiteks miiko-heterotroofsete taimede puhul (Brundrett 2004),
mis on kohastunud hankima enamuse vOi koik vajalikest toitainetest seente kaudu, kuid

seened neilt vajalikke iihendeid vastu ei saa (Leake 1994).

Miikoriissel siimbioosil on mitmeid erinevaid tiitipe. Taksonoomia ja morfoloogia alusel
eristatakse arbuskulaarset miikoriisat (vt. peatiikk 1.2), ektomiikoriisat (EM), orhidoidset,

erikoidset, monotropoidset, arbutoidset ja ektendomiikoriisat (Smith & Read 2008).

Ektomiikoriisa koosneb kolmest pohikomponendist — juurt tmbritsevast seenmantlist,
juurerakkude vahel olevatest hiilifidest moodustunud Hartigi vorgustikust ja juurevélisest
miitseelist. Ektomiikoriisat moodustavad pdhiliselt mitmeaastased puittaimed ning peamiselt
on ektomiikoriisa levinud boreaal- ja parasvodtme metsades (Taylor & Alexander 2005).
Peamised ektomiikoriisat moodustavad seenesugukonnad on kandseened (Basidiomycota) ja
kottseened (Ascomycota) (Finlay 2008).

Orhidoidset miikoriisat moodustavad taimed sugukonnast orhideelised (Orchidaceae), mis on
iiks suurimaid ja mitmekesisemaid sugukondi maailmas. Enamik orhideelistest on

autotroofsed, kuid sinna hulka kuulub ka umbes 100 liiki miiko-heterotroofseid taimi, mis on
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taielikult soltuvad miikoriissest assotsiatsioonist. Autotroofsed orhideelised moodustavad

enamasti siimbioosi kandseentega (Finlay 2008).

Erikoidset miikoriisat moodustavad pohiliselt kolm taimesugukonda: kanarbikulised
(Ericaceae), kukemarjalised (Empetraceae) ja roopkanarbikulised (Epacridaceae), mis koik
kuuluvad seltsi kanarbikulaadsed (Ericales) (Smith & Read 2008). Erikoidset miikoriisat
leidub enamasti toitainetevaestes piirkondades, niiteks boreaalmetsade alustaimestikus, aga
ka vahemerelises kliimas. Erikoidset miikoriisat moodustavad seened hoimkonnast kottseened

(Finlay 2008).

Monotropoidset, arbutoidset ja ektendomiikoriisat v&ib vaadelda kui pdhilisemate
miikoriisatiitipide erivorme. Monotropoidset miikoriisat moodustavad miiko-heterotroofsed
taimed, mis tihti kasvavad okaspuumetsades puude juurtel ja moodustavad pallikujulisi
struktuure (Smith & Read 2008). Need taimed on tdielikult soltuvad miikoriisaseentest, mis
edastavad neile siisinikku ja muid vajalikke toitaineid (Finlay 2008). Arbutoidset ja
ektendomiikoriisat moodustavad tiitipiliselt taimeperekonnad maasikapuu (Arbutus), leesikas
(Arctostaphylos) ja sugukond uibulehelised (Pyrolaceae) ning ektomiikoriissed seened.
Ektendendomiikoriisa sarnaneb nii ekto- kui ka arbuskulaarsele miikoriisale, hiiiifid tungivad
epidermirakkudesse (tdpsem kirjeldus peatiikis 1.2) ning Hartigi vorgustik on hésti arenenud.
Arbutoidne miikoriisa esineb peamiselt puittaimedel (Smith & Read 2008; Finlay 2008).

1.2. Arbuskulaarne miikoriisa

Arbuskulaarne miikoriisa (AM) on levinuim ning evolutsiooniliselt vanim miikoriisavorm,
mis moodustub laial hulgal taimedel (Smith & Read 2008). AM koosneb kolmest
peakomponendist: taimejuurest, juurte rakkude sisestest ja vahelistest seenchiiilifidest ning
juurevilisest seenemiitseelist mullas. Seened edastavad risosfddrist taimedele enamasti
toitaineid, saades vastu siisinikuithendeid (Smith & Read 2008). Toitainete vahetus toimub
juure juhtkimpudes, kuhu seen moodustab harulisi struktuure — arbuskuleid. Sealjuures
seenehiiiif ei 14bi taimeraku membraani, vaid juure plasmamembraan sopistub sisse ning tekib
rakkudevaheline ruum, mis vdimaldab toitainete iilekannet (Genre jt. 2008). Varem peeti
arbuskulaarse miikoriisa oluliseks madramistunnuseks ka lipiide siilitavaid vesiikuleid, mis
voivad paikneda taimerakkude vahel ja sees. Niilidseks on selgunud, et vaid ~80% AM-
seentest suudavad moodustada vesiikuleid ning seetottu ei saa seda kriteeriumi pidada

tileiildiseks médramistunnuseks (Smith & Read 2008). Kuna viliste tunnuste alusel on AM-



seeni pea vOimatu liikideks médrata, radgitakse AM-seente puhul peamiselt molekulaarsetest
taksonitest, mida eristatakse geenijérjestuste alusel. Néiteks voib tuua virtuaalse taksoni (VT)
kontseptsiooni (Opik jt. 2009, 2013; Moora jt. 2011). Kiesolevas t60s kasutatakse ka seente

puhul terminit liik.

Arbuskulaarse miikoriisa peamiseks funktsiooniks peetakse kahepoolset vajalike toitainete
iilekannet. Juurevilised hiiiifid hangivad mullast toitaineid, paigutavad neid {imber ning
suunavad taimesse (Smith & Read 2008). Enamasti viiakse taimesse véheliikuvaid toitaineid.
Pohiliselt limiteerib taimede kasvu fosfor ning mikroelemendid (nditeks Zn ja Cu), seda eriti
stressirohketes keskkondades (Clark & Zeto 2000; Willis jt. 2013). Fosfaatioonid on mullas
véheliikuvad, sest nad moodustavad lahustamatuid ithendeid erinevate katioonidega, niiteks
AP Fe** ja Ca?* (Fitter 2005). Intensiivsel toitainete tarbimisel voivad taimejuurte imbruses
vajalikud toitained ammenduda (Smith & Read 2008). AM seened saavad seda efekti
vihendada, kuna suudavad fosfori omastamise raadiust oluliselt suurendada — hiiifide
kaugemale kasvatamise soodustamine on taimele oluliselt odavam kui juurte kasvatamine.
Samuti on AM-seened oluliselt vdimekamad fosfori omastamisel raskesti lahustuvatest
allikatest, nagu niiteks moned anorgaanilised fosfaatid ja orgaanilised fosforiiihend, seda
toendoliselt tdnu hiilifide poolt mulda eritatavatele orgaanilistele reagentidele (Clark & Zeto
2000; Smith & Read 2008). Fosfori kittesaadavust mullast voib mdjutada ka pH-véartuste
muutumine. Mulla pH tostmine tiitipiliselt suurendab Al- ja Fe-fosfaatide, kuid véhendab Ca-
fosfaatide kittesaadavust (Clark & Zeto 2000). Reeglina on anorgaaniline fosfor mullast
koige paremini omastatav pH 6,5 juures (Smith & Read 2008). Samuti voivad AM-seened
parandada taime vastupanuvdimet poua ning haiguste korral (Selosse jt. 2006; Smith & Read
2008), hoivata juurepatogeenide nisi, vdhendada toksiliste raskemetallide hanget mullast,
vihendada putukakahjustusi, soodustada putuktolmlemist ning tdsta jargmise pdlvkonna

seemnete idanemise voimet (Willis jt. 2013).

Arbuskulaar-miikoriissed seened on taimedega koos elanud ilmselt juba miljoneid aastaid.
Esimesed maismaataimed ilmusid Kesk-Ordoviitsiumis (~480 min. aastat tagasi) (Kenrick &
Crane 2000). Juba need vanimad fossiliseerunud maismaataimed, milledel polnud veel tdelisi
juuri, olid koloniseeritud seenehiiiifide poolt, mis moodustasid tdnapdevasele arbuskulaarsele
miikoriisale sarnaseid vesiikuleid ja arbuskuleid (Smith & Read 2008). Ka molekulaarsed
vanusehinnangud toetavad AM teket juba Ordoviitsiumis, mistottu voib jireldada, et kdik
tanapdevased miikoriisatiilibid parinevad AM moodustavate seente eellastest (Cairney 2000).

Sel perioodil olid mullad toitainevaesed ning arvatavasti suutsid maismaa koloniseerida vaid
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miikoriissed taimed, mis paésesid ligi neile toitainetele, mis teistele olid kittesaamatud (Smith
& Read 2008).

AM-seeni leidub ~150 morfoliiki ja potentsiaalseid peremeestaimi on ~200000 (80-90%
maismaataimedest). See tdhendab, et igal seeneliigil v3ib olla palju erinevaid peremeestaimi.
AM moodustavatel seentel pole viga efektiivseid levimismehhanisme ning seetdttu
panustavad nad tdendoliselt madalale peremeesspetsiifilisusele. Nii on neil v&imalik
moodustada siimbioosi paljude erinevate taimeliikidega ning seeldbi omastada kergesti
stisinikku. AM on enamlevinud roht- ja puittaimedel — peremeestaimede hulka kuulub
esindajaid katteseemne- ja paljasseemnctaimedest, koldtaimedest, sdnajalgtaimede
sporofiiiitidest ja mdnede sammal- ja sdnajalgtaimede gametofiilitidest. Kuna AM on
ildlevinud, on lihtsam nimetada need sugukonnad, mis ei moodusta arbuskulaarset
miikoriisat: maltsalised (Chenopodiaceae), ristoiclised (Brassicaceae), nelgilised
(Caryophyllaceae), tatralised (Polygonaceae), loalised (Juncaceae) ja prootealised
(Proteaceae) (Smith & Read 2008). Ka okaspuude sugukonnad on valdavalt AM
moodustajad, vélja arvatud ménnilised, mis moodustavad enamasti ektomiikoriisat. Tuntud ja
vadrtuslikud AM moodustavad puittaimed on niiteks vaher (Acer), pappel (Populus), paju
(Salix) ja dunapuu (Malus) (Smith & Read 2008).

Arbuskulaarne miikoriisa on esindatud iile maailma pea koigis bioomides (Treseder & Cross
2006). Enim on see esindatud subtroopilistes ja troopilistes piirkondades, aga iisna sage on see
ka parasvodtme kliimas, kus AM on enim uuritud (Smith & Read 2008; Opik jt. 2013). AM
moodustavaid seeni on iitha enam leitud ka piirkondadest, kus nende esinemist peeti
vihetoendoliseks, nditeks margaladelt, stressirikastest ja héiritud piirkondadest (Carvalho jt.
2004) ja arktilistest 6kosiisteemidest (Opik jt. 2013). See niitab, et arbuskulaarne miikoriisa

on tdendoliselt levinud iile maailma erinevates okostisteemides.

AM  moodustavad seened kuuluvad monofiileetilisse hdimkonda krohmseened
(Glomeromycota). Krohmseened paljunevad aseksuaalselt ning seetdttu ei moodusta nad
viljakehi. Uue AM areng voib alata juba iihe vOi mitme taimega siimbioosis oleva miitseeli,
eoste vOi koloniseeritud taimejuure fragmentide abil. Eoste puhul on olulisemateks
arenguetappideks eose idanemine, kasv ja algse miitseeli morfogenees. Eos vdib hakata
idanema ka peremeestaime juuresolekuta, kuid aja moddudes kasv lakkab peremeestaime
juurtelt tulevate signaalmolekulide puudumise tdttu. See tdhendab, et AM-seened on
obligaatsed siimbiondid, mis soltuvad téielikult peremeestaimest ja tema poolt pakutavatest
fotosiinteesiproduktidest. AM-seeni on seetdttu tiisna raske isoleeritult kasvatada ja
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kultiveerida. Lihedal olevates taimedest tulevate signaalmolekulide abil saab hiiiif kasvada ja
haruneda juure suunas kuni kokkupuuteni. Kahe-kolme péaeva moddudes moodustub
appresoorium, mille kaudu hiiif siseneb juure epidermi. Kahe pdeva moddudes moodustub
harunenud arbuskul ning algab taime ja seene vaheline toitainetevahetus (Smith & Read
2008).

AM moodustavate taimeliikide hulgas on obligaatne siimbioos seenega samuti levinud. Samas
leidub ka liike, kellel esineb nii miikoriisseid kui ka miikoriisavabu elustaadiume. Neid, kes
suudavad edukalt kasvada ka ilma miikoriisse siimbioosita, nimetatakse fakultatiivseteks
miikoriisseteks taimedeks (Smith & Read 2008; Pringle jt. 2009; Hempel jt. 2013).
Fakultatiivsed miukoriissed taimed saavad arbuskulaarsest miikoriisast kasu ainult siis, Kui
mulla fosfori tase on tisna madal. Fakultatiivsed taimed v&ivad reguleerida oma AM-
stimbioosi ulatust juhul, kui siimbioos neile piisavalt kasu ei anna (Brundrett 2004). Need
taimed eelistavad moddukaid tingimusi, samal ajal kui obligaatsed miikoriissed taimed on
titipiliselt levinumad vdiksema toitainesisaldusega, kuivemates ja kdrgema pH-ga muldades

ning soojemates kasvukohtades (Hempel jt. 2013).



2. Arbuskulaarse miikoriisa seenekoosluste moju taimede
levikule ja kasvule

2.1. AM-seenekooslused ja taimede levik

Taimede ja mullaorganismide vahelistel interaktsioonidel voib olla oluline md&ju
taimekoosluste arengule (Bever 2003). Nagu eelpool mainitud, on miikoriisa vdga levinud ja
vana kooseluvorm taimede ja seente vahel (Smith & Read 2008). Mitmed t66d on nédidanud,
et taimed kasvavad koos miikoriisaga paremini kui ilma (Moora jt. 2004; Uibopuu jt. 2009).
Niiteks leidsid Moora jt. (2004), et kaks katsealust liiki nii idanesid kui ka kasvasid paremini,
kui nad olid AM seentega siimbioosis. Uheks tdenidoliseks pdhjuseks, miks AM-seente
olemasolu parandab taimede kasvu, on paranenud fosfori omastamine (vt. peatiikk 1.2). Seda
kinnitavad ka mitmed eksperimentaalsed uurimused. Naiteks on tdestatud, et suurem AM-
kolonisatsioon taimede juurtes on positiivses seoses fosfori omastamisega ning taimekudede

fosforisisaldusega (van der Heijden jt. 1998; Moora jt. 2004).

Kodik AM-seente kooslused ei ole aga koikidele taimedele iihtviisi sobivad, seetdttu voib
taimeliigi levikuulatus ja -tihedus sdltuda oluliselt teatud spetsiifiliste AM-seeneliikide voi -
koosluste olemasolust (van der Heijden jt. 1998). Seda ilmselt seetSttu, et niiteks
fosforitilekande intensiivsus taimele varieerub sdltuvalt koloniseerivate siimbiontsete seente
liikidest (Willis jt. 2013). Isegi samas kasvukohas koos eksisteerivad taimeliigid voivad
mitmeti reageerida antud elupaigas levinud erinevatele AM-seentele (Uibopuu jt. 2012).
Uibopuu jt. (2012) néitasid nii eksperimentaalsetes kui ka looduslikes tingimustes, et sobiva
AM-seenekoosluse olemasolu vdib taimedele anda kasvueelise teiste samas koosluses

kasvavate taimede ees. Parem kasv aitab eeldatavasti kaasa aga ka edukamale levimisele.

Teatud hulk taimelitke suudavad hea levikuvdoime abil oma levikuareaali margatavalt
suurendada ning ka selles protsessis on miikoriissetel seentel oma roll. Kui miikoriissed
seened oleks looduses iihtlaselt jaotunud, siis ei oleks miikoriissetel assotsiatsioonidel taimede
levikuareaali suurendamise edukuses olulist tdhtsust. Miikoriisaseente kriiptilise eluviisi tottu
on nende leviku kohta olemas suhteliselt vdhe infot (Chaudhary jt. 2008; Dumbrell jt. 2010).
Samas suurendavad niilidisaegsed uurimismeetodid (néditeks DNA jérjestusel pohinev liikide
midramine) kiiresti ja oluliselt sellealaseid teadmisi (niiteks Opik jt. 2013). Mitmed algselt
morfoloogia kaudu eristatud liigid on osutunud geneetiliste andmete pohjal paljudeks

fiilogeneetiliselt erinevateks ja geograafiliselt eraldatud liikideks. Isegi geograafiliselt iisna



lahedastes piirkondades voib mérgata erinevusi miikoriisaseente kooslustes, mis voivad olla

pdhjustatud niiteks mullakeemiast (Opik jt. 2013).

Lisaks mojutab miikoriisaseente geograafilist levikut ka sobivate peremeestaimede olemasolu
(Opik jt. 2010). See vdib aga omakorda osutuda iiheks seeneliikide lahknemise pdhjuseks
(Pringle jt. 2009). Mdned miikoriisaseente taksonid on siiski ka iildlevinud (Opik jt. 2006,
2010; Moora jt. 2011). Laialt levinud AM-seened on tiitipiliselt seostunud vdga mitmete
taimeliikidega, eriti sellistega, mis ei oma kasvukoha suhtes selgeid eelistusi. Vdhemlevinud
AM-seened seostuvad aga viiksema arvu liikidega, mis on teatud keskkonnatingimustele

spetsialiseerunud ja seega ka kitsamalt levinud (Opik jt. 2010).

2.2. Taimeliigid ja AM-seenekooslused iiksteise méjutajana

Taimed mdjutavad nii otseselt (Idbi metabolismi) kui ka kaudselt (mdjutades taime- ja
mullakoosluste arengut ja struktuuri) mullakeemiat, -bioloogiat ja -6koloogiat, ja see
omakorda mdjutab kohalikku AM-seente kooslust (Shah jt. 2009). Sel moel kujunenud
mullaorganismide kooslus voib aga taimede kasvu ning ka levikut mdjutada teisiti, kui seda
tegi samas kohas eelnevalt olnud mullaorganismide kooslus (Bever 2003). Muutuda voib
taimede toitainete kattesaadavus, interaktsioonid herbivooridega voi ka teiste taimedega (Shah

jt. 2009).

Olukorda, kus taimed kujundavad oma juurte iimber mullakoosluse, mis on nende enda
kasvuks ebasoodsam kui neid uUmbritsevatele teistest liikidest taimedele, nimetatakse
negatiivseks tagasisideks (Kuyper & Goede 2005). Negatiivset tagasisidet on tavaliselt
kirjeldatud antagonistlike (taim-patogeen) suhete puhul, kuid iiha rohkem leidub téendeid
negatiivse tagasiside kohta ka taimede ja nende mutualistide suhetest (Bever 2002). Uheks
heaks néiteks selle kohta on Beveri (2002) uuring siistlehise teelehega (Plantago lanceolata),
kus negatiivne tagasiside véljendus kasu ja kahju aslimmeetrilisuses taime ja teda
koloniseeriva AM-seene vahel (Scutellospora calospora). See AM-seen kasvab koige
paremini just siistlehise teelehe juurtel, samal ajal pérssides taime kasvu. Siistlehise teelehe
kasvu soodustab enim aga samas koosluses kasvava taimeliigi Panicum sphaerocarpon juuri
koloniseerivad AM-seened (Acaulospora morrowiae ja Archaeospora trappei). Selline
stistlehise  teelehe negatiivne tagasiside annab kasvueelise taimeliigile Panicum
sphaerocarpon. Samas soodustab taimeliigi Panicum sphaerocarpon kasv labi muutuste AM-

koosluses jille siistlehise teelehe kasvu. Selline olukord aitab kaasa nende kahe taime
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kooseksisteerimisele ja seega nii taimede kui AM-seente mitmekesisuse piisimisele (Bever
2002; Kuyper & Goede 2005).

Positiivne tagasiside viljendub olukorras, kus taimed loovad oma juurte timber sellise
mullaorganismide koosluse, mis soosib samade taimeliikide kasvu rohkem Kkui teistest
taimeliikidest parit indiviidide oma. Selline ndhtus on vdimalik juhul, kui taimed on
kasumlikus suhtes oma juurte timbruses elavate mikroorganismidega, kaasa arvatud
miikoriissete seentega (Kuyper & Goede 2005). Positiivse tagasiside moju on silmnéhtav, kui
taimele vajalik siimbiont on keskkonnast puudu ja taime kasv on seetdttu limiteeritud (Bever
2003). Hea niide sellele on Moora jt. (2004) uurimus, kus AM-seeni sisaldavas mullas
kasvanud taimed olid palju edukamad kui need taimed, mis kasvasid steriilses mullas (Moora
jt. 2004).

Positiivselt tagasisidestatud mutualistlikke interaktsioone taime ja seene vahel peetakse
tavaliselt taimekoosluste mitmekesisust kahjustavaks (Bever 2002; Reinhart & Callaway
2006). Positiivne tagasiside vOib aga osutuda kasulikuks taimeliikide levikul, suurendades
taimeliikide ellujidmust ja konkurentsivdimet uues elupaigas. Uhed aktuaalseimad niited
mullaelustiku positiivse tagasiside mdjust taimekooslustele on seotud invasiivsete taimedega

(van der Putten jt. 2013), milledele keskendub ka kéesoleva t66 teine pool.
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3. Taimede invasiivsus

3.1. Taimeliikide invasiivseks muutumine

Uhe kasvukoha taimekoosluse moodustavad erinevatest liikidest taimeisendid, mis on sinna
kasvukohta levida suutnud ja seal kasvama jddnud (van Andel 2005). Suurem osa
taimekoosluses olevatest liikidest on parismaised (ingl. k. native species), mis tiahendab, et
nad on selles piirkonnas arenenud voi oma arengupiirkonnast antud kohta iseseisvalt levinud
(Rejmanek jt. 2005). Lisaks neile voivad aga taimekooslusesse kuuluda ka voorliigid (ingl. k.
alien species), mis on geograafiliselt kaugest piirkonnast vaatlusalusesse piirkonda sattunud
kas sihipdrase voi juhusliku inimtegevuse abil. Enamik voorliike esinevad uues piirkonnas
ajutiselt ja juhuslikult. Juhuslik voorliik voib olla voimeline paljunema, kuid ei suuda sdilitada
pikaajaliselt piisivat populatsiooni. Piisiva populatsiooni saavutamiseks peavad iiksikud
isendid toetuma v&imalusele, et introdutseerimisprotsess toimub korduvalt pikema aja viltel.
Selliseid voorliike, mis moodustavad jatkusuutlikke populatsioone vilise abita ja paljunevad
jarjekindlalt, kuid ei levi ulatuslikult, nimetatakse naturaliseerunud liikideks (Richardson jt.
2000a; Rejmanek jt. 2005). Osa naturaliseerunud taimedest suudavad aga moodustada suurel
hulgal paljunemisvdimelisi jarglasi, mis levivad laialdaselt kaugemale algselt introdutseeritud
alast. Neid taimi nimetatakse invasiivseteks (Richardson jt. 2000a). Seda, kas antud takson on
naturaliseerunud ja mitteinvasiivne vOi invasiivne, on tihti keeruline otsustada, kuna
tileminekud levikuetappide vahel pole alati selged. Samuti varieerub erinevatel voortaimedel
ka kohanemisperiood — iiks takson voib liikuda iihest etapist teise pika aja jooksul, teine levib
aga viga kiiresti ja edukalt. Siin tuleb lisaks arvestada ka vdortaime paljunemise isedrasusi
(Richardson jt. 2000a). Invasioonietapis on taimepopulatsioonid juba kiillaltki laiaulatuslikud
ning nende hdvimise tdendosus uues piirkonnas on viike (Menges 2000; Richardson jt.
2000a). Invasiivtaimed voivad mojutada dkosiisteemide tasakaalu ja toimimist ning neil voib

olla suur moju kohalikule mitmekesisusele (Richardson jt. 2000a).

3.2. Invasiivsete taimede omadused

Invasiivsust ei saa seletada iliheainsa mehhanismi alusel. Mingi taimeliigi potentsiaali
muutuda invasiivseks vdivad mdjutada taime enda bioloogilised omadused (Rejmanek jt.
2005; Pringle jt. 2009). Rejmanek jt. (2005) iildistas mitmeid uurimusi, mis on vorrelnud

invasiivsete taimede omadusi parismaiste taimede omadega, et jouda arusaamisele, millised
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omadused tagavad eduka invasiooni. Nad jireldasid, et edukamad invandid on sellised
taimed, millel on iihtlaselt hea kohasus suure keskkonnatingimuste ulatuse juures. Taime
invasiivsuspotentsiaali voib nédidata ka taime lai levikuulatus, kuigi leidub ka erandeid, nditeks
kiirjas ménd (Pinus radiata) ja viikesediene lemmalts (Impatiens parviflora). Koige
olulisemaks invasiivsuse potensiaali niitajaks peetakse aga mitmeid paljunemise ja
levimisega seotud tunnuseid. Naiteks on efektiivseks paljunemisstrateegiaks vegetatiivne
paljunemine, mis on eriti tihedalt seotud veekeskkonnas invasiivseks muutumisega. Edukalt
uusi alasid koloniseerivad taimed on sageli isetolmlejad. Samas vdib heterogeenses
keskkonnas tulla invasioonile kasuks levimisstrateegiate  paindlikkus vastavalt
keskkonnatingimustele. See tdhendab, et kui invadeeruva liigi isendeid on véhe, tasub liigil
investeerida rohkem isetolmlemisse. Populatsiooni kasvades tasub aga suurendada
risttolimlemise osakaalu, kuna geneetiliselt —mitmekesisem populatsioon  suudab
keskkonnatingimustega paremini kohaneda ning on pika aja jooksul piisivam. Lisaks on
invasiivsetel taimedel tiiiipiliselt korge seemnetest paljunemise edukus. Ka selgroogsete abil
seemnete levitamine voib invasiivsetele taimedele anda eelise teiste taimede ees, samas kui
nditeks haruldastel taimedel on tihti darmiselt keerukad levimismehhanismid (Rejmanek jt.
2005).

3.3. Keskkonna roll taimede invasioonis

Samas voivad voorliigi invasiivseks muutumist mdjutada uue keskkonna biootilised ja
abiootilised tegurid (Pringle jt. 2009). Lokaalsete keskkonnatingimuste erinevus vdimaldab
osaliselt seletada ka samas regioonis paiknevate erinevate koosluste varieeruvat invantide
rohkust (Rejmanek jt. 2005). Uldiselt on mdddukate keskkonnatingimustega Okosiisteemis
paiknevad taimekooslused invasioonile vastuvotlikumad kui ekstreemsete tingimustega
kohanenud kooslused. Oletatavasti on ariidsed tingimused sobimatud invasiivtaimede
idanemiseks ja taime ellujaamiseks. Niisked elupaigad aga ei paku invantidele vajalikke
ressursse (peamiselt valgust) ning konkurentsitase kohalike liikidega on korge. Samas, kui
uude regiooni introdutseeritakse kdikide sealsete keskkonnatingimustega sobiv liik, voib ka
algselt invasiooniresistentseks peetud piirkond olla invasioonile vastuvotlik (Rejmanek jt.
2005).

Kuna invasiivsed taimed on enamasti inimkaaslejad, on nad sageli kohastunud
okostlisteemidele, kus esineb mitmesuguseid inimtegevusest pohjustatud hdiringuid. Nii leidub

invasiivsete taimede hulgas rohkelt umbrohutaimi, mis kasvavad pdldudel ja maanteede ddres.
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(Sax & Brown 2000). Vaid vihesed invasiivsed liigid suudavad suktsessiooniliselt arenenud
kooslustesse tungida, néiteks pdlistes metsades esineb voorliike vahesel méadral (Rejmanek jt.
2005). Koige vdhem leidub invasiivseid taimi niisketes rohumaakooslustes ning soodes
(PySek jt. 2002). Ka héirimata troopilised metsad, kus on Kkiirelt arenev ja vahelduv

mitmerindeline taimestik, on invasiivsetele taimedele iisna vastupidavad (Rejmanek jt. 2005).

Uurides taimekoosluse vastuvotlikkust invasioonile tuleb peale abiootiliste tegurite arvestada
ka biootilistega (Pringle jt. 2009). Senised t66d, mis on keskendunud uue piirkonna biootilise
keskkonna mojudele taimede invasiivsusele, on tegelenud peamiselt invasiivsete taimede ja
nende looduslike vaenlaste (herbivooride, patogeenide) vaheliste interaktsioonidega.
Positiivsetele vastastikmdjudele on vihem tdhelepanu pooratud (Pringle jt. 2009). Samas
peetakse selliseid 6kostisteeme, kus leidub rohkelt potentsiaalseid mutualistlikke partnereid,
néiteks generalistlikke miikoriisaseeni ja tolmeldajaid, invasioonile vastuvotlikumaks
(Richardson jt. 2000b). Seetottu voib niiteks miikoriissetel seentel olla oluline roll taimede

invasiooniedukuses (Pringle jt. 2009).
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4. Arbuskulaarse miikoriisa tihtsus invasioonis
4.1. Arbuskulaarse miikoriisa méju taimede invasiivsusele

Kuna AM-seened on levinud iile maailma ja enamik maismaaliike (80-90%) on AM-seentega
stimbioosis, arvati varem, et AM-seened omavad viikest peremeesspetsiifilisust (Wang & Qiu
2006; Smith & Read 2008). Seetdttu peeti vdahetdendoliseks, et just AM-seened vodivad
pohjustada teatud vodrliikide dominantsust ja invasiivsust (Richardson jt. 2000b). Samas on
hiljutised uvuringud ndidanud, et moned AM-seente liigid omavad siiski eelistusi
peremeestaimede liikide vdi dkoloogiliste gruppide suhtes (Bever 2003; Fitter 2005; Opik jt.
2009). Lisaks on leitud, et taimede voime moodustada siimbioosi generalistlike
mutualistidega soodustab nende invasiivseks muutumist (Rejmanek jt. 2005) ja sobivate
mutualistide puudumine uues piirkonnas vaib invasiooni pidurdada (Parker 2001). Seega voib
arvata, et miikoriissel siimbioosil v3ib olla véga oluline roll liigi dkoloogilises seisundis ja

invasiooniedukuses (Pringle jt. 2009).

Nagu koikide taimede puhul, véivad ka invandi ja AM-seente vahelised interaktsioonid
varieeruda mutualismist ja kommensalismist parasitismini. See soltub erinevatest faktoritest
nagu peremeestaime isedrasustest, mulla toitainerohkusest ja paljudest muudest
keskkonnatingimustest. Nende interaktsioonide puhul eristatakse AM-seene moju, mis
vihendab invasiivtaime konkurentsivoimet looduslike liikide suhtes ehk tekitab negatiivse
tagasiside taime ja seene arvukuse vahel (negatiivne moju) ja sellist, mis tdstab nende
konkurentsivoimet ehk tekitab positiivse tagasiside (positiivne mdju). Enamus uuringuid on
taheldanud AM-seente positiivset mdju invantidele, kuid on ka néiteid, kus AM on loodusliku

liigi eelistamisega invantide leviku maha surunud (Shah jt. 2009).

Samas on ka toid, mis nditavad AM-seente véiikest rolli taimede invasiooniedukuse
médramisel. Naiteks Klironomose (2002) katsed Kanada rohumaade invasiivsete ja kohalike
haruldaste taimedega nditasid, et kohalikel AM-seentel oli nii invasiivsetele kui ka
haruldastele taimedele sarnane moju. Taimede kasvuerinevus tekkis hoopis mullapatogeenide
tottu — haruldaste taimede kasvu piirasid nende juurtele kuhjunud patogeenid ning seetdttu
said invasiivsed liigid kohalike ees eelise (Klironomos 2002). Samas kui looduslikud liigid
peavad koevolutsioneerunud konkurentidega elukoha ja ressursside iile voistlema, leidub
invantidel vidhe looduslikke konkurente ja vaenlasi. Seda nimetatakse vaenlasest vabanemise

hiipoteesiks (ingl. k. enemy release hypothesis) (Mitchell & Power 2003).
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Miikoriisa ja invantide vaheliste suhete uurimine on siiani olnud teatud mééral tihekiilgne.
Téheldada voib niiteks liiga suurt keskendumist iihe- ja mitmeaastastele niidu rohttaimedele
vorreldes muude Okosiisteemidega. Samuti on vélivaatluste asemel liiga suurt rohku pandud
kasvuhooneeksperimentidele, mis ei suuda piisavalt matkida loodusliku keskkonna
interaktsioonide keerukust (Shah jt. 2009). Tihti eelistatakse eksperimentides kasutada seeni,
mis on generalistid, taluvad erinevaid keskkonnatingimusi ning on  Kiire
koloniseerimisvoimega (Smith & Read 2008). Samuti on leitud, et AM-seeneliike on palju
rohkem, kui seni arvatud (Opik jt. 2013). Niiteks Moora jt. (2011) artiklis kirjeldati mdnede
Euroopast ja Hiinast périt mullaproovide AM-seente kooslusi ning leiti, et 17% Euroopa
proovidest ja 57% Hiina proovidest leitud seenetaksonitest olid varem Kkirjeldamata. See
nditab, kui vdhe on AM-seente globaalset mitmekesisust seni uuritud, ning seetdttu tuleb

suhtuda kriitiliselt seniste andmete baasil loodud tildistustesse.

4.2. Invasiivse taime miikoriisne staatus

Selgitamaks miikoriisa voimalikku rolli taimede invasioonis on esmaoluline invasiivse taime
miikoriisse staatuse madramine. Pringle jt. (2009) t5id vilja kaks peamist hiipoteesi invasiivse

taime ja AM-seene suhete kirjeldamiseks:
1) Invasiivne taim on mittemiikoriisne voi fakultatiivne siimbiont.

Pringle jt. (2009) uurisid USA léddne- ja California regioonis invasiivsete taimede miikoriisset
staatust. Selgus, et enamik uuritud taimedest miikoriisset siimbioosi ei moodustanud. Sellest
voiks jdreldada, et invasiivsetel taimedel on kasulikum olla vdimalikult vdhe soltuv
umbritsevatest keskkonnatingimustest, et edukalt erinevate tingimustega kooslustes
naturaliseeruda, ehk olla kas mittemiikoriisne voi fakultatiivselt miikoriisne (Pringle jt. 2009).
Suur osa uuritud invasiivtaimeliikidest on leitud hairingutega piirkondadest, kus
konkurentsitase kohalike liikidega peaks teoreetiliselt olema vdiksem. Héiringutega alad on
sobivamaks elupaigaks just mittemiikoriissetele taimedele, seda seetdttu, et héiritud muldades
on miitseel tihti 16hutud voi katkestatud, samuti pole seal fosforipuudust. Ristdielised, mis on
tiks suurimaid mittemiikoriisseid sugukondi, eelistabki just héiringutega elupaiku, samas
sugukond 10ikheinalised (Cyperaceae), mis on samuti tiitipiliselt mittemiikoriisne, eelistab

hdirimata kooslusi (Fitter 2005).

2) Invasiivne taim on obligatoorne siimbiont, mis on oma mutualistlikes suhetes paindlik

vO1i spetsiifiline.
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Obligatoorsed AM-taimed ei suuda edukalt levida oma areaalist viljaspool, vélja arvatud
juhtudel, kui taim suudab moodustada siimbioosi kohalike seentega, taim levib koos
siimbioosis oleva seenega vO0i taime spetsiifiline siimbiont on juba uues koosluses
naturaliseerunud (Pringle jt. 2009). Arvatakse, et sobiva AM-seenpartneri leidmine on taimele
reeglina lihtne (Rosendahl jt. 2009). Invasiivsete taimede head sobiva seenpartneri leidmist
nditas nditeks Moora jt. (2011) wuuring karuspalmi (Trachycarpus fortunei) juuri
koloniseerivatest AM-seente kooslustest erinevates piirkondades. Karuspalm introdutseeriti
eksperimentaalselt iiheksasse erinevasse kohta Euroopas, kus karuspalm pole naturaliseerunud
ja tihte piirkonda, kus ta on iseseisvalt invasiivseks muutunud. Karuspalmiga assotsieeruvate
AM-seente liigilist koosseisu vorreldi taime looduslikus elupaigas, Hiinas, leiduvaga.
Tidpiliselt olid karuspalmi juured koloniseeritud seente poolt, mida leidus paljudel
peremeestaimeliikidel ja mis olid geograafiliselt laialt levinud. Seega Kkinnitati uurimuses
hiipoteesi, et edukaid invante ei piira tuttavate miikoriisaseente puudumine, vaid nad
suudavad need asendada teiste sobivate liikidega. Tulemused vodivad viidata sellele, et
generalistlikud AM-seened suudavad kiirelt kohaneda uute taimedega vdi on invasiivsed

liigid suutelised muutma AM-seente kooslust endale sobivaks (Moora jt. 2011).

4.3. AM-seente tihtsus invasiivsust soodustavates mehhanismides
4.3.1 Mutualistliku tohususe hiipotees

Kuna hiljutised uuringud on aga leidnud tdestust ka sellele, et AM-siimbioosis olevatel seen-
ja taimpartneritel on iiksteise suhtes eelistusi (nditeks Uibopuu jt. 2009), voib AM-
seenekoosluste erinev levik (Opik jt. 2013) mdjutada taimede invasiivsust. Mutualistliku
tohususe hiipoteesi (ingl. k. enhanced mutualisms hypothesis) kohaselt aitavad mutualistid
invasiivset liiki introdutseeritud alal rohkem kui oma looduslikus elupaigas ning invasiivsed
liigid voivad saada eelise looduslike liikide ees tidnu uudsetele siimbioosidele. Niiteks
Reinhart ja Callaway (2006) leidsid, et invasiivsetel taimedel on oma looduslikes elupaikades
enamasti negatiivsem mullakoosluse kogumdju kui introdutseeritud piirkondades. Samas
mullakoosluste positiivne v3i negatiivne moju taimedele v3ib aja jooksul intensiivistuda voi
vidheneda, kuna mullakoosluste enda struktuur muutub aja jooksul (Bever 2002). Ka
invasiivsetel taimedel muutub mullakoosluse kogumdju aja jooksul negatiivsemaks, kuna
asustustihedus touseb ning patogeenid kuhjuvad (Klironomos 2002). Samuti pole
mutualistliku tdhususe hiipoteesi veel teaduslikult tdestatud. Niiteks uuringus hariliku

robiiniaga leiti, et see taim kasvab koos looduslikust piirkonnast parinevate AM-Seentega
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paremini kui laienenud ja invasiivsetest piirkondadest péarinevatega. See voib viidata hariliku
robiinia ja selle looduslikus elupaigas levinud AM-seente omavahelisele spetsialiseerumisele,
kuna puu oli edukalt koloniseeritud paljude erinevate mutualistide poolt koigis kolmes

piirkonnas (Callaway jt. 2011).

4.3.2 Degradeeritud mutualismide hiipotees

Miikoriisa mdju invasiivtaime konkurentsivOimele ei pea avalduma otseselt, vaid vdib
avalduda ka teiste koosluses esinevate liikide kaudu. Degradeeritud mutualismide hiipotees
(degraded mutualisms hypothesis) seisneb mittemiikoriissete invasiivsete taimede eeldatavas
voimes mojutada kohalike AM-seente kooslusi ning seeldbi ka neid koloniseerivaid taimi.
Hairitud mullaelustik  v3ib muutuda vastuvotlikumaks —mittemiikoriissete  taimede
invasioonile, péarssides samal ajal kohalikke taimi. Néiteks Vogelsang jt. (2004) poolt uuritud
California rohumaade kohalikud liigid sdltuvad iisna tugevalt neid koloniseerivatest AM-
seentest. Kui sinna piirkonda tungis mittemiikoriisne invant, inhibeeris see kohalikke AM-
seeni tugevalt ning see mdjus negatiivselt ka kohalike taimede kasvule (Vogelsang jt. 2004;
Reinhart & Callaway 2006).

4.3.3 Uudsete relvade hiipotees

Invasiivsete taimede voime mojutada taime ja mullakooslusi voib avalduda ka 14dbi invantide
poolt eritatud keemiliste {ihendite, mis vdivad olla tdhusamad uutes elukohtades, kuna
sealsetel organismidel puudub nende vastu kohastumus. Seda nimetatakse uudsete relvade
hiipoteesiks (ingl. k. novel weapons hypothesis). Invantide poolt eritatud biokemikaalid
voivad moju avaldada erinevat moodi. Fiitotoksilised kemikaalid mdjutavad otseselt teiste
taimede kohasust (niiteks Inderjit jt. 2006). Samas voivad kemikaalid stimuleerida kohalike
taimede mullapatogeenide kasvu. Mangla ja Callaway (2008) niitasid katses troopilise
invasiivtaimega Chromolaena odorata, et taime poolt eritatud kemikaalid soodustasid
generalistist patogeenseene Fusarium semitectum kuhjumist kohalike taimede risosféari.
Patogeenide kuhjumine kahjustas ja inhibeeris kohalike taimede kasvu tugevasti ning aitas
kaasa invasiivtaime domineerimisele. Lisaks patogeenidele vodivad keemilised tihendid
mojutada ka kohalike taimede mutualistlike mullaorganismide elutegevust. Inhibeerides
mutualistide elutegevust, vidhendavad invandid sel moel ka kohalike, obligaatselt
mutualistlike taimede kohasust (Callaway jt. 2008). Naiteks Callaway jt. (2008) niitasid, et

Euroopas tavaline salukddrik (Alliaria petiolata), mis on Pohja-Ameerika hairimata
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metsakoosluste madalrindes iiks agressiivsemaid invante, inhibeerib juureeritiste abil kohalike
liikide mutualistlike AM-seente elutegevust. Kohalikud liigid on nendest miikoriisaseentest
soltuvad ning seetdttu nende toitainete kéttesaadavus halveneb. See suurendab voorliigi
edukust uues piirkonnas. Euroopas salukddrikuga samas koosluses olevad taimed on aga
nende biokemikaalidega kohastunud ning seetdttu on erinevate biokemikaalide m&ju neile
vdiksem. Samuti ei reageerinud juureeritistele mittemiikoriisseid taimeliigid, mis tdestab

otsest AM-seente inhibeerimist.
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Kokkuvote

Kédesolev t66 seletas lahti miikoriisa moiste ja andis kirjandusel pohineva liihiiilevaate
arbuskulaarse miikoriisa (AM) olemusest ning funktsioonidest. Vaadeldi ka seda, kuidas AM
moodustavate seente liigid ja nende levik voiks mojutada taimede levikut. Klassikalise
arusaama kohaselt on AM-seeneliigid iilemaailmselt levinud ja valdavalt generalistlikud,
millisel puhul saab jéreldada, et AM moju taimede levikule on minimaalne. Samas on
viimastel aastatel avaldatud t66d naidanud, et erinevatest Okosiisteemidest péarit AM-
seenckooslused mojutavad taimi erinevalt, kusjuures see mdju voib sdltuda konkreetsest
taimeliigist. Selline muster annab ka alust arvata, et AM-seentel on tdenéoliselt oluline mdju
taimeliikide levikule. Samas on ka teada, et taimekooslused mojutavad AM-seente kooslust
ning see muutus mdjutab omakorda taimekooslusi. Olukord, kus taime poolt kujundatud AM-
seente kooslus kiirendab sama taimeliigi levikut ja domineerivaks muutumist, voib olla

oluline taimede invasiooni soodustaja.

Kéesolevas t60s kirjeldatakse ka taimede invasiooni mdistet ning tegureid, mis soodustavad
taimede invasiooniedukust ja keskkonna rolli selles. Suure invadeerumispotensiaaliga
taimedeks peetakse eelkdige neid, millel on robustsed paljunemis- ja levimisstrateegiad.
Lisaks mojutavad taimede invadeerumise edukust nii abiootilised kui ka biootilised tegurid,

nditeks mutualistlike mullaorganismide olemasolu.

AM-seentel on tiiiipiliselt tdheldatud positiivset mdju invandi elumusele, kuid mdnedel
juhtudel voib mutualistlike mullaorganismide mdju olla tiihine ja méédravaks saada hoopis
patogeensete mullaorganismide moju. AM-seente olulisuse selgitamisel on vaja méarata
invasiivsete taimede miikoriisne staatus, ning see, kas need taimed omavad eelistusi AM-
seenpartnerite suhtes. Viimaste aastatega on selgunud itha enam, et nii otsesed kui ka kaudsed
interaktsioonid AM-seentega vdivad soosida invasiivsete taimede domineerimist, nditeks
juhul, kui luuakse uudseid mutualisme uues piirkonnas voi kui invasiivtaimed suruvad alla

kohalikele taimedele vajalikke AM-mutualiste.

Seega voib arbuskulaarne miikoriisa olla oluline komponent invasiivsust soodustavates
mehhanismides, mistottu ei saa invasiooni selgitada puhtalt taim-taim suhete kontekstis, vaid
tuleb arvestada nii koosluse maapealsete kui ka maa-aluste teguritega. AM seente koosluste
tipne moju taimede invasioonile vajab aga veel edasist uurimust, kuna seda kaisitlevaid toid

on endiselt vihe.
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Summary

The role of arbuscular mycorrhiza in determining the distribution of plant
species

In the current thesis | explained the definition of mycorrhizal symbiosis in general and gave an
overview about the nature and functions of arbuscular mycorrhiza (AM), which is the most
abundant type of mycorrhiza. Conventionally, AM fungi are expected to be uniformly
distributed over the continents and form predominantly generalistic associations with plant
species. In such case, the effect of AM on the distribution of plants is expected to be rather
indistinguishable. Recent evidence therefore demonstrates that AM-fungi from different
ecosystems differ from their effect on the performance of studied plant species and this effect
can be plant species-specific. In the light of this accumulating evidence, the distribution of
AM-fungal species can be an important factor influencing the distribution of plant species. It is
also known that simultaneously with the effect of plant communities on AM-fungal
communities, the latter can shape plant communities in turn. If this existing feedback
mechanism has positive effect, it can strongly promote the distribution and dominance of some

plant species and it can play a role in plant invasions.

In the current thesis | also defined plant invasions and described the factors, which facilitate
the invasiveness of a plant species and the effect of environmental factors on this process.
Successful reproductive and dispersal abilities are believed to be the key factors of invasive
plant species. However, abiotic and biotic factors are also believed to play important role in

determining the success of plant invasions.

Occurrence of mutualistic soil biota like AM-fungi have typically shown to have positive
effect on the growth of invasive plant species. However, the role of mutualistic fungi can be
minor compared to the effect of other soil organisms like pathogenic fungi. To disentangle the
role of AM-fungi on plant invasions, it is crucial to consider the mycorrhizal status of invasive
plants and study whether they have specific preferences to AM-fungal partners. Accumulating
evidence is demonstrating that direct and indirect interaction with AM-fungi is promoting the
invasiveness of plants. For example, plant species can form novel mutualisms in their
introduced habitat, while inhibiting the abundance of soil mutualists which are beneficial to

their competitors.

21



Thus, arbuscular mycorrhiza can be an important component of the mechanism that promotes
plant invasion. However, the exact role of AM-fungi still needs to be verified as the amount of
evidence, especially considering the effect of AM-fungal species, is still limited.
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