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Abstract. The introduction of alien tree species has become a worldwide phenomenon over the last centuries and the cultivation
of these species is an economically important branch of forestry in many countries. However, the cultivation of alien plant species
poses the threat of introducing potentially invasive species, both trees and its mutualistic symbionts, such as mycorrhizal fungi.
Myecorrhizal fungi are obligatory symbionts and a key element in the proper development and functioning of trees. It is thought that
mycorrhizal fungi may also profoundly influence the invasiveness of alien tree species worldwide, with the proper fungal species
acting as a driver to make this invasion possible. Co-invasion of alien trees and its mutualistic symbionts are well-known in the case
of pines and co-invading ectomycorrhizal fungi in the southern hemisphere.

Invasive tree species constitute a major ecological and economic problem through intense competition and modification of
local habitats leading to a decline in biodiversity and potentially threatening many rare, native and endangered species, including
fungi. Despite the fundamental role that fungi have in the functioning of forests, the impact alien tree species could have on
mycorrhizal fungi in native forest ecosystems has not received much attention.

Understanding the relationships between mycorrhizal fungi and alien tree species can allow us to better predict and counter-
act alien species invasions, which is necessary in order to maintain biodiversity and preserve native ecosystems. On top of that,
climate change could threaten some European tree species and thus free ecological niches for other species, like alien, invasive

or potentially invasive trees.
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1. Wstep

Gatunki obce to wszystkie te gatunki, ktore wystepuja
poza swoim naturalnym zasiggiem i zostaty introdukowane
na skutek dziatalnosci cztowieka, celowo na potrzeby upraw
lub przypadkowo jako gatunki zawleczone (Richardson et al.
2000a). Do Europy obce gatunki roslin sprowadzano juz od
starozytno$ci. Obecnie odgrywaja one istotng rolg¢ w europej-
skiej gospodarce, stanowigc duzg cz¢s¢ upraw zboz (m.in.
pszenica, jeczmien), warzyw (m.in. ziemniaki, pomidory),
drzew owocowych (m.in. jabton domowa, brzoskwinie) (Eu-
rostat 2018) czy produkcji drewna (m.in. robinia Robinia L.)
(Krumm, Vitkova 2016).

W przeciagu ostatnich stuleci uprawa drzew obcego po-
chodzenia stala si¢ zjawiskiem powszechnym, niosac ze soba
ryzyko inwazji biologicznej, zarowno drzew, jak i zwigza-
nych z nimi symbiontéw, takich jak grzyby mykoryzowe

(Nunez, Dickie 2014). Inwazyjne gatunki drzew, czyli te
gatunki obce, ktore wykazuja zdolno$¢ do samoistnego,
gwaltownego rozprzestrzeniania si¢ poza swoim naturalnym
zasiggiem (Richardson et al. 2000a), modyfikujac lokalne
ekosystemy i wypierajac rodzime gatunki, stanowia powazne
zagrozenie dla utrzymania réznorodnosci rodzimych ekosy-
stemow (Butchart et al. 2010). W procesie rozprzestrzeniania
si¢ 1 inwazji obcych gatunkow drzew istotng role odgrywa
nawigzywana przez nie symbioza mykoryzowa (Richardson
et al. 2000b; Pringle et al. 2009; Dickie et al. 2010).

2. Historia introdukcji obcych gatunkow drzew
w Europie

Wraz z eksploracja i kolonizacja nowych ladéw, zapoczat-
kowana odkryciem Ameryki w 1492 roku, obce gatunki drzew
zostaty introdukowane do Europy na niespotykang wczes$niej
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skale. Juz od XVI wieku zaktadano w Europie liczne ogrody
botaniczne dedykowane kolekcjonowaniu i hodowli roslin
z calego $wiata oraz badaniom nad ich aklimatyzacja i moz-
liwo$ciami uprawy. Szczegolng uwage zwrdcono na rosliny
z Ameryki Péinocnej, poniewaz pod wzgledem warunkow
klimatycznych USA i Kanada sg zblizone do Europy. Kiedy
pod koniec XIX wieku, wraz z postepujaca industrializacja,
zasoby drewna w europejskich lasach zaczgly si¢ kurczyc,
rozpoczeto testowanie obcych gatunkéw drzew na potrze-
by gospodarki lesnej. Pionierskie badania w tej dziedzinie
przeprowadzili niemieccy i austriaccy lesnicy: Schwappach,
Cieslar i Wiedemann, ktorzy na przetomie XIX i XX wieku
zatozyli w lasach $rodkowej Europy liczne, eksperymentalne
powierzchnie z obcymi gatunkami drzew. Niektore z ponad
pigcdziesigciu obcych gatunkéw drzew, ktore wprowadzili
do lasoéw, takie jak dab czerwony Quercus rubra L., sosna
wejmutka Pinus strobus L. czy daglezja zielona Pseudotsuga
menziesii (Mirb.) Franco, wykazaly zadowalajace rezultaty
w produkcji drewna. Doprowadzito to do masowego sadze-
nia tych drzew w europejskich lasach (Biatobok, Chylarecki
1965), gdzie z czasem zaczely si¢ samoistnie rozprzestrze-
nia¢ (Krumm, Vitkova 2016).

Wsrod wielu introdukowanych gatunkéw obcych, nie-
liczne wykazuja tendencje do ekspansywnego rozprzestrze-
niania si¢ poza swoim naturalnym zasiggiem i moga stac si¢
gatunkami inwazyjnymi (Richardson et al. 2000a). Wyste-
powanie gatunkéw inwazyjnych to istotny problem wspol-
czesnej ochrony przyrody i gospodarki. Poprzez modyfikacje
siedliska oraz konkurencj¢ o zasoby pokarmowe obce gatun-
ki drzew wplywaja na lokalne ekosystemy i moga stanowic
zagrozenie dla gatunkdéw rodzimych, w tym rzadkich i za-
grozonych, a takze prowadzi¢ do obnizenia réznorodnosci
biologicznej (Butchart et al. 2010; Duefias et al. 2018). Na
szczeblu krajowym i migdzynarodowym podejmowane sa
liczne dzialania majgce na celu ograniczenie ekspansji ga-
tunkéw inwazyjnych, a mimo to w samej Europie inwazyjne
gatunki roslin generujg straty oceniane na 4 mld euro rocznie
(Kettunen et al. 2008).

3. Symbioza obcych i inwazyjnych gatunkow
drzew i jej znaczenie

Badania ostatnich lat zwracaja uwage, ze w procesie in-
wazji roslin istotng role moze odgrywaé symbioza myko-
ryzowa (Richardson et al. 2000b; Pringle et al. 2009), czyli
zwiazek pomiedzy korzeniami ro$lin i grzybami (Smith,
Read 2008). Najpowszechniejszym typem symbiozy drzew
w lasach strefy umiarkowanej i borealnej jest ektomyko-
ryza (EM), ktora wspottworza rézne rodzaje drzew (m.in.
deby, buki, graby, sosny i $wierki) oraz wiele gatunkow
grzybow z gromady podstawczakéw (np. borowiki, kurki,
rydze) 1 workowcow (np. trufle). Niektore drzewa (m.in.
klony, jesiony, kasztanowce) tworza mykoryze arbuskular-
na (AM) z grzybami z gromady Glomeromycota. Symbioza
mykoryzowa ma charakter mutualistyczny, czyli wzajem-
nie korzystny dla obu partneréw zwiazku symbiotycznego:

grzyby mykoryzowe otrzymuja od drzew we¢glowodany,
a zapewniaja drzewom zwigkszony dostep do wody i soli
mineralnych oraz ochron¢ przed patogenami i niekorzyst-
nymi warunkami §rodowiska, warunkujac ich prawidlowy
rozwdj (Smith, Read 2008). Dlatego symbioz¢ mykory-
zowg nalezy rozpatrywaé jako czynnik, mogacy wpltywac
na rozprzestrzenianie si¢ obcych gatunkow drzew poza ich
naturalnym zasiggiem. Dyspersja obcych gatunkoéw drzew
jest uzalezniona od ich zdolnosci do reprodukcji na nowym
terenie, konkurencji ze strony innych organizmoéw, czy do-
stepnosci nisz ekologicznych. W latach 90. XX wieku sfor-
mulowano tzw. ,hipotez¢ uwolnienia od wrogéw”, ktora
zaktada, ze na nowym terenie gatunki obce sg pozbawione
naturalnych wrogow, takich jak patogeny czy wyspecjalizo-
wani roslinozercy, co utatwia im konkurencj¢ z rodzimymi
gatunkami, a w efekcie umozliwia rozprzestrzenianie si¢
(Keane, Crawley 2002). Callaway i in. (2011) wskazali, ze
czynnikiem zwigkszajacym inwazyjnos¢ robinii akacjowe;j
Robinia pseudoacacia L. w Europie moze by¢ brak paso-
zytow z jej naturalnego zasiggu, takich jak grzyb Fomes ri-
mosus (Berk.) Cooke czy chrzaszcz Megacyllene robiniae
Forster. Podobne obserwacje, wskazujace, ze brak natural-
nych wrogow moze zwigksza¢ inwazyjnos$¢ gatunku obce-
go, poczyniono dla klonu jesionolistnego Acer negundo L.
i czeremchy amerykanskiej Prunus serotina Ehrh. (Reinhart
et al. 2003; Reinhart, Callaway 2004). Dalsze badania po-
zwolity postawi¢ hipotezy dotyczace roli symbiozy mutua-
listycznej w procesie inwazji gatunkow obcych. Hipoteza
wzmocnienia mutualizmu (ang. enhanced mutualism hy-
pothesis) zaktada, ze nawigzywanie przez gatunki rosnace
poza naturalnym zasiggiem nowych, wydajniejszych relacji
symbiotycznych ulatwia rozprzestrzenianie si¢ gatunkow
obcych (Reinhart, Callaway 2006). Z kolei hipoteza osta-
bienia mutualizmu (ang. degraded mutualism hypothesis)
mowi, ze gatunki inwazyjne czerpia mniej korzysci z sym-
biozy, a wigc sa od niej mniej zalezne niz gatunki rodzime
(Vogelsang, Bever 2009). Jak dotad hipotezy te nie zostaty
jednoznacznie potwierdzone w badaniach grzybéw myko-
ryzowych zwigzanych z obcymi gatunkami drzew (Bunn et
al. 2015).

Obce gatunki drzew, rosnace poza swoim naturalnym za-
siggiem, moga nawiaza¢ symbioz¢ mykoryzowa z grzybami
kosmopolitycznymi, wystgpujacymi zarowno w naturalnym
zasiegu obcego gatunku drzewa, jak i na nowym terenie, jak
réwniez z grzybami rodzimymi, ktore nie wystepuja w natu-
ralnym zasiggu obcego gatunku drzewa. Jednakze rozprze-
strzenianie si¢ obcych gatunkow drzew moze by¢ uzaleznione
od obecnosci specyficznych gatunkdéw grzybow, wystepuja-
cych tylko w naturalnym zasiegu drzew (Pringle et al. 2009;
Dickie et al. 2010). Kiedy obce gatunki drzew nawigzuja
symbiozg¢ z obcymi gatunkami grzybow, ktore zostaty zawle-
czone razem z drzewami, mozemy mowic o koinwazji drzew
i grzybow obcego pochodzenia (Nunez, Dickie 2014).

Wigkszo$¢ inwazyjnych gatunkéw drzew w Europie na-
wigzuje symbiozg z grzybami arbuskularnymi (tab. 1). Wiele
sposrod okoto 250-350 zidentyfikowanych grzyboéw ar-
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buskularnych to gatunki o zasiggu globalnym, ktore nie sa
specyficzne wobec partnera ro§linnego (Davison et al. 2015).
Powoduje to, Ze niewiele miejsc na $wiecie mozna uznac za
»wolne” od kompatybilnych grzybéw arbuskularnych. Wy-
kazano, ze ro$liny obcego pochodzenia, w tym najbardziej
inwazyjne w Europie gatunki drzew, jak klon jesionolistny,
czeremcha amerykanska czy robinia akacjowa, powszechnie
nawigzuja symbioz¢ z szeroko rozpowszechnionymi grzyba-
mi arbuskularnymi (Moora et al. 2011; Majewska et al. 2015).
Mozna wigc wnioskowaé, ze obce gatunki drzew, tworzace
mykoryzg arbuskularng, nie wymagaja zawleczenia grzybow
arbuskularnych ze swojego naturalnego zasiggu, aby mogtly
sta¢ si¢ gatunkami inwazyjnymi.

W przeciwienstwie do mykoryzy arbuskularnej symbioza
ektomykoryzowa jest wspottworzona przez wiele gatunkow
grzybow nalezacych do 160 rodzajow z 66 linii filogenetycz-
nych (Tedersoo et al. 2010). Przypuszcza si¢, ze grzybow ek-
tomykoryzowych moze by¢ nawet 25 tys. gatunkéw (Rinaldi
et al. 2008). Drzewa moga nawigzywac¢ symbioz¢ mykoryzo-
w3 zardwno z niewyspecjalizowanymi symbiontami ektomy-
koryzowymi, jak czerniak pospolity Cenococcum geophilum
Fr. czy krowiak podwinigty Paxillus involutus (Batsch) Fr.,
jak rowniez z symbiontami specyficznymi. Przyktadem spe-
cyficznych symbiontdow moga by¢ rézne gatunki maslakow
Suillus P. Micheli spp., ktore sa zwigzane z sosnami i wy-
stepuja w zasiggu sosen w strefie umiarkowanej i borealne;j
potkuli pétnocnej (Tedersoo et al. 2010).

Sosny nalezag do najbardziej inwazyjnych gatunkow
drzew na $wiecie. Rodzina sosnowatych Pinaceae obejmu-
je 32 gatunki inwazyjne: 23 gatunki sosen oraz pojedyncze
gatunki §wierkow, jodet, modrzewi i daglezji (Rejmanek,
Richardson 2013). Sosny byly powszechnie introdukowa-
ne poza swoj naturalny zasi¢g i sa do dzi§ uprawiane na
catym §wiecie. Ze wzgledu na wysoka produkcyjnosé, upra-
wy sosen czesto zaktadano w krajach poétkuli potudniowej,
m.in. w Australii i poludniowej Afryce. Poczatkowo uprawy
te konczyly si¢ niepowodzeniem, co zmienito si¢ dopiero po
wprowadzeniu wraz z gleba grzybow ektomykoryzowych
z naturalnego zasiggu sosen z Europy i Ameryki Péhnoc-
nej (Pringle et al. 2009; Nunez et al. 2017). Obecnie uwaza
si¢, ze z okoto 200 znanych obcych gatunkow grzybow ek-
tomykoryzowych ponad potowe¢ (57%) zawleczono razem
z sosnami i innymi gatunkami drzew z rodziny sosnowa-
tych, a z tego 1/3 (ponad 40 gatunkow) stanowity grzyby
suilloidalne: maslaki Suillus oraz piestrowki Rhizopogon Fr.
(Vellinga et al. 2009).

Obecnos$¢ grzybow suilloidalnych odgrywa kluczowa role
w inwazji sosen (Policelli et al. 2018). Maslaki i piestrowki,
ktore sa zwigzane z sosnami w pierwszych fazach rozwoju
drzew (Rudawska et al. 2018a), tworza ektomykoryzy o tzw.
»dlugodystansowym typie eksploracyjnym” (obfita mufka,
rozbudowana grzybnia zewng¢trzna, dtugie sznury grzybnio-
we). Grzyby o tym typie eksploracyjnym przenikaja wigksze
obszary gleby, wydajniej pozyskujac wode i sole mineralne.
W efekcie grzyby suilloidalne umozliwiajg drzewom roz-
przestrzenienie si¢ poza miejscem introdukcji (Hayward et al.

2015), szczegoblnie w ekosystemach, w ktorych drzewa dotad
nie wystepowaty, jak np. pampa w Argentynie (Pauchard et
al. 2015). Mozna wicc mowi¢ o koinwazji sosen i grzybow
suilloidalnych.

W Europie, pomimo obecno$ci zwigzanych z sosnami
grzybow ektomykoryzowych, obce gatunki sosen, jak sosna
wejmutka Pinus strobus czy sosna wydmowa P. contorta
Dougl. ex Loud pochodzace z Ameryki Poinocnej, sa mnie;j
inwazyjne niz na p6otkuli potudniowej. Podobnie europejskie
gatunki sosen, jak np. sosna zwyczajna P. sylvestris L. czy
kosodrzewina P. mugo Turra, sa stosunkowo mniej ekspan-
sywne w Ameryce Pélnocnej (Nunez et al. 2017). Moze to
wynika¢ z obecnoséci w Europie i Ameryce Pétnocnej — na-
turalnym zasiggu sosen — specyficznych patogenoéw i paso-
zytdw sosny, takich jak np. grzyb Sphaeropsis sapinea (Fr.)
Dyko & B. Sutton, ktore moga ograniczy¢ rozprzestrzenianie
si¢ obcych gatunkow sosen (Mortenson, Mack 2006). Wpisu-
je si¢ to w zatozenia hipotezy uwolnienia od wrogow, w mysl
ktoérej poza naturalnym zasi¢giem sosen, np. w Australii i na
Nowej Zelandii, nie wystgpuja zwigzane z sosnami pasozyty
1 patogeny, przez co obce gatunki sosen rozprzestrzeniaja si¢
efektywniej.

W Europie koinwazja obcych gatunkow: drzew oraz grzy-
boéw ektomykoryzowych, dotyczy w szczegdlnosci potudnia
kontynentu, gdzie uprawiane sa egzotyczne gatunki drzew,
takie jak eukaliptusy. Koinwazja eukaliptuséw i1 grzybow po
raz pierwszy zostata szeroko opisana na Potwyspie Iberyj-
skim, gdzie razem z eukaliptusami zawleczono obce w Eu-
ropie grzyby ektomykoryzowe, m.in. pochodzace z Australii
Descolea alba (Klotzsch) Kuhar, Nouhra & M.E. Sm., Red-
dellomyces donkii (Malengon) Trappe, Castellano & Malaj-
czuk, (blisko spokrewniony z truflami) i Setchelliogaster
rheophyllus (Bertault & Malengon) G. Moreno & Kreisel
(Diez et al. 2005). Kolejne przyktady koinwazji eukaliptusow
i grzyboéw opisano takze m.in. w Afryce, na Madagaskarze
i w Brazylii. Obecnie uwaza si¢, ze okoto 1/4 obcych gatun-
kéw grzybow ektomykoryzowych mogta by¢ introdukowana
razem z eukaliptusami (Vellinga et al. 2009), a same eukalip-
tusy sa uwazane za gatunki inwazyjne w wielu krajach, m.in.
w Hiszpanii, Brazylii, USA i Indiach.

Zagadnienie koinwazji grzybow ektomykoryzowych wraz
z ich ro$linnymi partnerami nie dotyczy wszystkich obcych
gatunkéw drzew. Inwazyjny w Europie dab czerwony Q.
rubra nawiazuje symbioz¢ z europejskimi gatunkami grzy-
béw (Trocha et al. 2012). Warto zwrdci¢ uwagg, ze obcy dab
czerwony, rosnac w bezposrednim sasiedztwie europejskiego
debu szyputkowego Q. robur L., tworzyt symbioze z mniej-
szg liczba gatunkow grzybow niz gatunek rodzimy oraz nie
nawigzywat symbiozy, np. z mleczajem dgbowym Lactarius
quietus (Fr.) Fr., wspottworzacym 1/3 ektomykoryz debu szy-
putkowego (Trocha et al. 2012). Sugeruje to pewne roéznice
W nawigzywaniu symbiozy mykoryzowej pomiedzy rodzi-
mym i obcym gatunkiem d¢bu. Wynika¢ to moze z faktu, ze
naleza one do dwoch, odmiennych genetycznie grup debow:
pénocnoamerykanskiej sekcji Lobatae (dab czerwony) oraz
sekcji Quercus (dab szypulkowy), ktore rdznig si¢ od siebie
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Tabela 1. Relacje symbiotyczne obcych i inwazyjnych gatunkéw drzew, ze szczegélnym uwzglednieniem gatunkéw inwazyjnych

w Europie

Table 1. Symbiotic relations of invasive alien tree species with special emphasis on Europe

Rodzina Gatunek Symbioza* Poch.B Obszar introdukeji®
Family Species Symbiosis Native Invasive range
Pinus contorta Dougl. Ex Loud EM A.Pn EU, AU, A.Pd
Pinus radiata D.Don EM A.Pn EU, AU, A.Pd, Afr,
Pinaceae Pinus strobus L. EM A.Pn EU, AU
Pinus sylvestris L. EM EU AU, A.Pn, A.Pd,
Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco EM A.Pn EU, AU, A.Pd
Salix fragilis L. EM EU AU, A.Pn, A.Pd., Afr
Salicaceae
Populus alba L. EM, AM EU AU, A.Pn, Afr
Fagaceae Quercus rubra L. EM, AM A.Pn EU
Betulaceae Alnus glutinosa Gaertn EM, AM, N EU AU, A.Pn, A.Pd., Afr
Casuarinaceae Casuarina equisetifolia L. EM, AM, N AU A.Pn, A.Pd, Afr, Azja
Acacia mangium Willd. EM, AM, N AU A.Pd, Aft, Azja
Fabaceae Acacia melanoxylon R.Br. AM, N AU EU, A.Pn, A.Pd, Aft, Azja
Robinia pseudoacacia L. AM, N A.Pn EU, AU, A.Pd, Aft, Azja
Rosaceae Prunus serotina Ehrh AM A.Pn EU, Afr
Eucalyptus camaldulensis Dehnh. EM, AM AU EU, A.Pn, Aft, Azja
Myrtaceae
Eucalyptus globulus Labill. EM, AM EU, A.Pn, A.Pd
Acer negundo L. AM A.Pn EU, Azja
Sapindaceae
Acer platanoides L. AM EU AU, A.Pn, A.Pd
Simaroubaceae Ailanthus altissima (Mill.) Swingle AM Azja EU, AU, A.Pn, A.Pd, Afr
Paulowniaceae Paulownia tomentosa Steud. AM Azja EU, A.Pn

A _ symbioza ektomykoryzowa (EM), arbuskularna (AM) i z bakteriami wiazacymi azot (N);

B

—region pochodzenia oraz introdukcji i inwazji drzew: Europa (EU), Ameryka Pélnocna (A.Pn), Australia i Nowa Zelandia (AU), Ameryka Poludnio-
wa (A.Pd), Poludniowa Afryka (Afr) i Azja (Rejmanek, Richardson 2013)

A _ ectomycorrhiza (EM), arbuscular mycorrhiza (AM) and nitrogen-fixing symbiosis (N)

B _ the native and invasive range of alien tree species : Europe (EU), North America (A.Pn), Australia and New Zealand (AU), South America (A.Pd), South

Africa (Afr) and Asia (Azja) (Rejmanek, Richardson 2013)

m.in. zawartoscig lignin i tanin w lisciach (Moreira et al.
2018), co moze wptywac na sklad chemiczny $ciotki (Sko-
rupski et al. 2012), a przez to réwniez na grzyby ektomyko-
ryzowe (Lilleskov et al. 2011).

Interesujacym przyktadem obcych gatunkéw drzew w Eu-
ropie sg orzeszniki Carya Nutt. spp., ktére w swoim natural-
nym zasi¢gu w Ameryce Potnocnej wystepuja razem z dgbem
czerwonym, tworzac lasy dgbowo-orzesznikowe, przypomi-
najace grady. Orzeszniki rosnace w europejskich lasach nie
wykazuja cech gatunkéw inwazyjnych (Tokarska-Guzik et
al. 2012; Paz et al. 2018), a zbiorowiska grzybow ektomy-
koryzowych im towarzyszace sa tworzone wylacznie przez
europejskie gatunki grzybow, w wigkszosci (90%) symbionty

debdw. Zbiorowiska te cechuje wysoka réznorodnos¢ (okoto
100 gatunkoéw) (Rudawska et al. 2018b; Wilgan et al. 2020),
poréwnywalna, a nawet wyzsza niz réznorodno$é grzybow
ektomykoryzowych w rodzimych lasach dgbowo-grabowych
(Wilgan et al. 2020). By¢ moze odzwierciedla to zatozenia
hipotezy ostabienia mutualizmu, zgodnie z ktora gatunki
obce, ktore staty si¢ inwazyjne (jak np. dab czerwony), na-
wigzywalyby symbioze¢ z mniejszg liczbg gatunkow grzybow
1 byly mniej zalezne od symbiozy niz gatunki obce, ktore nie
sg inwazyjne, takie jak orzeszniki. Weryfikacja tej hipotezy
wymaga jednak dalszych badan.

Deby oraz blisko z nimi spokrewnione rodzaje drzew, takie
jak np. buki, graby, olchy czy brzozy, jedne z gtéwnych ga-
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tunkow lisciastych w lasach strefy umiarkowanej w Europie
i Ameryce Polnocnej, stosunkowo rzadko staja si¢ gatunka-
mi inwazyjnymi. Jedynie pojedyncze gatunki obce z rodziny
bukowatych (5 gatunkéw, m.in. dab czerwony, azjatycki dab
Quercus acutissima Carruth. inwazyjny w Ameryce Potnocnej
czy dab szyputkowy, inwazyjny na potudniu Afryki) i brzo-
zowatych (3 gatunki: leszczyna potudniowa Corylus maxima
Mill. oraz olsza czarna Alnus glutinosa Gaertn. i brzoza bro-
dawkowata Betula pendula Roth, inwazyjne m.in. w Amery-
ce Poinocnej) zostaty uznane za gatunki inwazyjne, pomimo
szerokiego rozprzestrzenienia geograficznego i wysokiej roz-
norodnosci tych rodzin (tacznie ponad 1100 gatunkéw). To
niewiele w poréwnaniu do innych rodzin drzew, jak np. sos-
nowatych (Pinaceae), do ktorych naleza 32 gatunki inwazyjne,
mitrowatych (Mitraceae) z 31 gatunkami inwazyjnymi drzew,
w tym eukaliptusami, czy bobowatych (Fabaceae), do ktorych
nalezy 89 gatunkéw inwazyjnych drzew, w tym 30 gatunkow
akacji (Rejmanek, Richardson 2013). Drzewa takie jak deby,
buki i graby cechuje stosunkowo wolny wzrost i ci¢zkie na-
siona. W efekcie sa rzadziej uprawiane poza swoim natural-
nym zasig¢giem i rownoczesnie rozprzestrzeniaja si¢ wolniej
niz szybko rosngce, pionierskie gatunki drzew, takie jak sosny,
eukaliptusy i akacje (Dodet, Collet 2012).

Jednym z czynnikéw, ulatwiajacych rozprzestrzenia-
nie si¢ obcych gatunkéw drzew, moze by¢ zdolnos¢ czgsci
z nich do nawigzywania tzw. podwojnej symbiozy myko-
ryzowej, czyli rownoczes$nie ektomykoryzy i mykoryzy
arbuskularnej. Tym typem symbiozy charakteryzuja si¢
takie drzewa jak eukaliptusy, wierzby i topole, do ktorych
nalezg liczne gatunki inwazyjne, np. topola biata Populus
alba L., inwazyjna m.in. w Australii i Ameryce Potnocnej.
Podwodjna symbioza mykoryzowa wystepuje takze m.in.
u olszy czarnej A. glutinosa inwazyjnej w Ameryce Pot-
nocnej czy u dgbu czerwonego (Dickie et al. 2001). Gatunki
drzew u ktorych dominuje ektomykoryza, ale jednoczes$nie
sa zdolne do tworzenia symbiozy arbuskularnej, zwlasz-
cza na pierwszych etapach rozwoju roslin oraz w trudnych
warunkach siedliskowych, moga wykazywaé wieksza kon-
kurencyjno$¢ wzgledem rodzimych gatunkéw (Brundrett,
Tedersoo 2018). Sprawia to, ze niektore gatunki, np. euka-
liptusy i dab czerwony, maja stosunkowo wigksza szanse,
aby stac si¢ gatunkami inwazyjnymi.

Innym przyktadem wystgpowania podwodjnej symbiozy,
ktéra moze wspieraé rozprzestrzenianie si¢ inwazyjnych
gatunkéw drzew, jest mykoryza arbuskularna wspomagana
symbioza z endofitycznymi grzybami z grupy DSE (ang. dark
septate endophytes), ktore wptywaja korzystnie na wzrost
drzew (Reininger, Sieber 2013). Ten typ symbiozy stwierdzo-
no u bozodrzewu gruczotowatego Ailanthus altissima (Mill.)
Swingle, gatunku inwazyjnego m.in. w Europie i Ameryce
Potnocnej. Rosnacy poza swoim naturalnym zasiggiem bo-
zodrzew gruczotowaty moze nawigzywaé symbioze z lo-
kalnymi gatunkami grzyboéw DSE (Knapp et al. 2012), co
prawdopodobnie sprzyja jego rozprzestrzenianianiu sig.

Rozprzestrzenianie si¢ inwazyjnych gatunkow drzew moze
wspomagac takze tzw. symbioza trdjstronna (ang. tripartite

symbiosis), wystepujaca pomiedzy roslinami, grzybami my-
koryzowymi i bakteriami wigzacymi azot. Ten typ symbiozy
jest charakterystyczny dla rodziny bobowatych (Fabaceae),
ktéra obejmuje 20% znanych inwazyjnych gatunkow drzew,
W tym m.in. robini¢ akacjowa (Rejmanek, Richardson 2013),
wystepuje takze m.in. u olszy Alnus Mill. 1 rzewni Casuarina
L. Bakterie wigzace azot atmosferyczny zaopatruja drzewa
w przyswajalne zwiazki azotu, co ulatwia obcym gatunkom
drzew aklimatyzacje na ubogich siedliskach i zwigksza ich
mozliwo$ci rozprzestrzenienia si¢.

4. Wplyw obcych gatunkow drzew i grzybow
na rodzima mykobiote

Wptyw obcych gatunkéw drzew na rodzime gatunki
grzyboéw mykoryzowych nie jest dobrze poznany. Obce ga-
tunki drzew mogg modyfikowaé chemizm gleby i warunki
siedliskowe (Skorupski et al. 2012), przeksztatcajac siedli-
sko w bardziej odpowiednie dla gatunkow o specyficznych
wymaganiach (Chabrerie et al. 2010; Vitkova et al. 2017).
W konsekwencji masowe wystgpowanie obcych gatunkow
drzew moze prowadzi¢ do degradacji rodzimych ekosy-
stemow (Dodet, Collet 2012; Tokarska-Guzik et al. 2012),
a takze wypierania rodzimych gatunkow grzybow, zagrazajac
tym samym rodzimej mykobiocie. Na przyktad robinia aka-
cjowa wzbogacajac siedlisko w azot, moze stwarza¢ warunki
korzystne dla rozwoju grzybdéw nitrofilnych. Rownoczesnie
wzbogacenie gleby w azot niekorzystnie wplywa na wyste-
powanie grzybow ektomykoryzowych wrazliwych na wy-
sokie zawartos$ci azotu, takich jak np. maslaki czy borowiki
(Lilleskov et al. 2011).

Koinwazja obcych gatunkéw drzew i grzybow niesie
ze sobg szereg zagrozen dla rodzimych gatunkow i ekosy-
stemow. Na przyktad muchomor czerwony Amanita mu-
scaria (L.) Lam., gatunek inwazyjny na Nowej Zelandii,
nawigzuje symbiozg¢ z rosngcym tam bukiem potudniowym
Nothofagus Blume spp., a masowe wystepowanie mucho-
mora w lokalnych lasach stwarza zagrozenie dla rodzimych
i endemicznych dla Nowej Zelandii grzybéw ektomyko-
ryzowych (Orlovich, Cairney 2004). Podobnie lakowka
ceglasta Laccaria fraterna (Sacc.) Pegler, zawleczona do
Europy wraz z eukaliptusami, nawigzuje symbioz¢ z euro-
pejskim czystkiem ladanowym Cistus ladanifer L., jednak
jej wptyw na rodzime gatunki grzybow z nim zwigzanych
nie jest dotad znany. Pytanie, czy rodzime grzyby ekto-
mykoryzowe sa wypierane przez obce gatunki grzybdw,
w wielu przypadkach pozostaje bez odpowiedzi. Jednakze
udokumentowano, ze trufla azjatycka Tuber indicum Cooke
& Massee zawleczona do europejskich ogrodéw truflo-
wych wypiera cennne gatunki trufli, ktore sg tam uprawiane
(Murat et al. 2008). Mozna wigc spodziewac si¢, ze ana-
logiczne wypieranie rodzimych gatunkow grzybow przez
obce gatunki grzyboéw ektomykoryzowych moze zachodzié¢
rowniez w innych przypadkach. Obce gatunki grzybow
moga réwniez stanowi¢ zagrozenie dla ludzi. Smiertelnie
trujacy muchomor zielonawy Amanita phalloides (Vaill. ex
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Fr.) Link zostat zawleczony m.in. do Ameryki Potnocnej
i Afryki, gdzie powoduje liczne $miertelne zatrucia wsrod
miejscowej ludnosci (Wolfe et al. 2010).

W S$wietle obserwowanych zmian klimatu rozprzestrze-
nianie si¢ obcych gatunkéw drzew poza swoim naturalnym
zasiggiem moze ulec zmianie. Zmiany klimatu prowadza
do modyfikacji warunkéw Srodowiskowych, przez co moga
wplyna¢ na czynniki kluczowe dla ekspansji gatunku obcego,
jak konkurencja czy dostepno$¢ nisz ekologicznych. Modelo-
wanie zmian zasiggu gtdéwnych gatunkéw drzew w Europie
wskazuje na tendencje do przesunigcia si¢ optimum klima-
tycznego i przesunigcie si¢ zasiegu gatunkdw, takich jak dab
szypulkowy Q. robur, sosna zwyczajna P. sylvestris czy brzo-
za brodawkowata B. pendula w kierunku pétnocnym i wyco-
fywania si¢ tych gatunkéw z Europy Srodkowej (Dyderski et
al. 2017). Uwaza si¢, ze moze to spowodowaé ,,uwolnienie
nisz” ekologicznych, co moze by¢ korzystne dla gatunkow
obcych. Wraz ze zmiang klimatu niektoére gatunki obce, jak
robinia akacjowa czy klon jesionolistny, moga znaczaco
zwigkszy¢ zasigg swojego wystepowania i udziat w rodzi-
mych ekosystemach (Camenen et al. 2006; Dyderski et al.
2017), co moze negatywnie wptyna¢ na relacje mykoryzowe
rodzimych gatunkow drzew.

5. Konkluzja

Symbioza mykoryzowa wspiera aklimatyzacj¢ obcych
gatunkow drzew 1 odgrywa kluczowa rol¢ w rozprzestrze-
nianiu si¢ gatunkéw obcych i inwazyjnych. Dotychczasowe
badania dowodza, ze obecno$¢ odpowiednich symbiontow
mykoryzowych moze umozliwia¢ i przyspiesza¢ rozprze-
strzenianie si¢ obcych gatunkow drzew. Innym czynnikiem
ulatwiajacym rozprzestrzenianie si¢ obcych gatunkow drzew
poza swoim naturalnym zasi¢giem moze by¢ zdolnos¢ czesci
z nich do rownoczesnego nawigzywania kilku form relacji
symbiotycznych.

Nawigzujac rozne formy symbiozy i w rdzny sposob
modyfikujac lokalne siedliska, obce gatunki drzew w zréz-
nicowany sposob oddziatujg na rodzime ekosystemy i ich
elementy, w tym grzyby mykoryzowe, ktore sa niezbgdne dla
prawidtowego funkcjonowania laséw. Wptyw obcych i inwa-
zyjnych gatunkow drzew na rodzimg w Europie mykobio-
te pozostaje jednak w niewielkim stopniu zbadany, a wraz
ze zmianami klimatu inwazyjno$¢ obcych gatunkéw drzew
moze wzrosngc.

Dalsze badania interakcji pomi¢dzy obcymi gatunkami
drzew, reprezentujacymi rozne stopnie inwazyjnosci i réozne
strategie nawigzywania symbiotyzy, oraz mykobiota w ro-
dzimych lasach sg niezbgdne w celu lepszego zrozumienia
mechanizmoéw kierujacych dynamika rozprzestrzeniania si¢
obcych gatunkéw drzew. Zrozumienie zaleznos$ci migdzy
obcymi gatunkami drzew a grzybami mykoryzowymi moze
poméc nam w lepszym przewidywaniu i przeciwdziataniu
rozprzestrzenianiu si¢ gatunkow obcych w rodzimych ekosy-
stemach, co jest niezb¢dne dla ochrony i zachowania r6zno-
rodnosci biologiczne;j.
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Abstract. The introduction of alien tree species has become a world wide phenomenon over the last centuries and the cultivation
of these species is an economically important branch of forestry in many countries. However, the cultivation of alien plant species
poses the threat of introducing potentially invasive species, both trees and its mutualistic symbionts, such as mycorrhizal fungi.
Mycorrhizal fungi are obligatory symbionts and a key element in the proper development and functioning of trees. It is thought
that mycorrhizal fungi may also profoundly influence the invasiveness of alien tree species worldwide, with the proper fungal
species acting as a driver to make this invasion possible. Co-invasion of alien trees and its mutualistic symbionts are well-known
in the case of pines and co-invading ectomycorrhizal fungi in the southern hemisphere.

Invasive tree species constitute a major ecological and economic problem through intense competition and modification of
local habitats leading to a decline in biodiversity and potentially threatening many rare, native and endangered species, inclu-
ding fungi. Despite the fundamental role that fungi have in the functioning of forests, the impact alien tree species could have
on mycorrhizal fungi in native forest ecosystems has not received much attention.

Understanding the relationships between mycorrhizal fungi and alien tree species can allow us to better predict and coun-
ter-act alien species invasions, which is necessary in order to maintain biodiversity and preserve native ecosystems. On top of
that, climate change could threaten some European tree species and thus free ecological niches for other species, like alien,

invasive or potentially invasive trees.

Keywords: ectomycorrhiza, arbuscularmycorrhiza, biological invasion, nature conservation, climate change

1. Introduction

Alien species are all those that occur outside their natural
range and have been introduced as a result of human ac-
tivity, either deliberately for cultivation or as inadvertently
transported species (Richardson et al. 2000a). Alien plant
species have been introduced in Europe since ancient times.
Today, they play an important role in the European econ-
omy, making up a large share of cereal crops (e.g. wheat,
barley), vegetables (e.g. potatoes, tomatoes), fruit trees (e.g.
apples, peaches) (Eurostat 2018) and wood production (e.g.
black locust Robinia L.) (Krumm and Vitkova 2016).

Over the last few centuries, the cultivation of trees of fore-
ign origin has become a common phenomenon, with the risk
of biological invasion both of the trees and their associated
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symbionts such as mycorrhizal fungi (Nunez and Dickie 2014).
Invasive tree species, i.e. those alien species able to spontaneo-
usly and rapidly spread beyond their natural range (Richardson
et al. 2000a), modifying local ecosystems and displacing native
species, pose a serious threat to the maintenance of native eco-
system diversity (Butchart et al. 2010). In the process of the
invasion and spread of alien tree species, an important role is
played by the mycorrhizal symbiosis they establish (Richard-
son et al. 2000b; Pringle et al. 2009; Dickie et al. 2010).

2. History of the introduction of alien tree
species in Europe

With the exploration and colonisation of new lands begun
with the discovery of America in 1492, alien tree species
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were introduced to Europe on a heretofore unprecedented
scale. Since the 16th century, numerous botanical gardens
have been established in Europe, dedicated to the collection
and breeding of plants from all over the world, as well as to
research on their acclimatisation and cultivation potential.
Particular attention was paid to plants from North America,
as the climatic conditions in the USAand Canada are sim-
ilar to those in Europe. When industrialisation progressed
andthe wood resources of European forests began to shrinkat
the end of the 19thcentury, alien tree species began to be
tested for use in forest management. Pioneering research in
this field was conducted by German and Austrian foresters,
Schwappach, Cieslar and Wiedemann, who at the turn of the
19th and 20™ centuries, established numerous experimental
areas with alien tree species in the forests of central Europe.
Some of the more than 50 alien tree species they introduced
into the forests, such as the red oak Quercus rubra L., white
pine pinus strobus L. and Douglas fir Pseudotsuga menziesii
(Mirb.) Franco, gave satisfactory results for woodproduction.
This led to the mass planting of these trees in European forests
(Biatobok and Chylarecki 1965), where they began to spread
spontaneously over time (Krumm and Vitkova 2016).

Of the many introduced alien species, few tend to expand
beyond their natural range and become invasive (Richardson
et al. 2000a). The presence of invasive species is an import-
ant issue for modern nature conservation and management.
Through habitat modification and competition for food re-
sources, alien tree species affect local ecosystems and can
endanger native species, including rare and threatened ones,
and lead to a decline in biodiversity (Butchart et al. 2010;
Dueiias et al. 2018). Numerous measures are being taken at
the national and international levels to limit the expansion of
invasive species; yet in Europe alone, invasive plant species
generate losses estimated at EUR 4 billion per year (Ket-
tunen et al. 2008).

3. The symbiosis of alien and invasive tree
species and its significance

Recent studies have pointed out that mycorrhizal sym-
biosis, i.e. the relationship between plant roots and fungi
(Smith and Read 2008), may play an important role in the
process of the plant invasions (Richardson et al. 2000b;
Pringle et al. 2009). The most common type of tree symbi-
osis in temperate and boreal zone forests is ectomycorrhiza
(EM), which is formed together by different types of trees
(e.g. oaks, beeches, hornbeams, pines and spruces) and
many species of fungi from the Basidiomycota division
(e.g. porcini, chanterelles, milk-cap mushrooms) and sac
fungi (e.g. truffles). Some trees (e.g. maples, ash, chestnut
trees) form arbuscular mycorrhiza (AM) with fungi from

the Glomeromycota division. Mycorrhizal symbiosis is
mutualistic, i.e. mutually beneficial for both partners of the
symbiotic relationship: mycorrhizal fungi receive carbohy-
drates from trees and provide trees with increased access
to water and mineral salts and protect against pathogens
and adverse environmental conditions thatdetermine their
proper development (Smith and Read 2008). Therefore,
mycorrhizal symbiosis should be considered a factor that
can affect the spread of alien tree species outside their nat-
ural range. The dispersion of alien tree species depends on
their ability to reproduce in new areas, competition from
other organisms, or the availability of ecological niches. In
the 1990s, the ‘enemy release hypothesis’ was formulated,
which assumes that alien species have no natural enemies,
such as pathogens or specialised herbivores, in the new
area,which makes it easier for them to compete with native
species and, as a result, enables them to spread (Keane and
Crawley 2002). Callaway et al. (2011) indicated that the
invasiveness of black locust Robinia pseudoacacia L. in
Europe may be increased by the absence of parasites from
its natural range, such as the fungus Fomes rimosus (Berk.)
Cooke or the beetle Megacyllene robiniae Forster. Similar
observations, indicating that the absence of natural ene-
mies may increase the invasiveness of alien species, were
made for the box elder Acer negundo L. and the Amer-
ican black cherry Prunus serotina Ehrh. (Reinhart et al.
2003; Reinhart and Callaway 2004). Further research has
allowed hypotheses to be formulatedon the role of mutual-
istic symbiosis in the invasion process of alien species. The
enhanced mutualism hypothesis assumes that the establish-
ment by species growing outside their natural range of new,
more efficient symbiotic relationships facilitates the spread
of alien species (Reinhart and Callaway 2006). In turn, the
degraded mutualism hypothesis states that invasive species
benefit less from symbiosis and are therefore less depen-
dent on it than native species (Vogelsang and Bever 2009).
So far, these hypotheses have not been unequivocally con-
firmed in studies of the mycorrhizal fungi associated with
alien tree species (Bunn et al. 2015).

Alien tree species, growing outside their natural range,
can establish a mycorrhizal symbiosis with cosmopolitan
fungi, both in the natural range of the alien tree species
as well as in the new area, and also with native fungi that
do not occur in its natural range. However, the spread of
alien tree species may depend on the presence of specific
fungi that only occur in the tree’s natural range (Pringle et
al. 2009; Dickie et al. 2010). When alien tree species es-
tablish symbiosis with alien fungal species that have been
transported together with the trees, we can then call it a
co-invasion of trees and fungi of alien origin (Nunez and
Dickie 2014).
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Most invasive tree species in Europe develop symbiosis
with arbuscular fungi (Table 1). Many of the approximately
250-350 identified arbuscular fungi are global species that
are not specific to a plant partner (Davison et al. 2015). This
means that few places in the world can be considered to be
‘free’ from compatible arbuscular fungi. It has been shown
that plants of foreign origin, including the most invasive
tree species in Europe, such as the box elder, the American
black cherry or the black locust, are commonly associated in
symbiosis with widely distributed arbuscular fungi (Moora
etal. 2011; Majewska et al. 2015). Thus, it can be concluded
that alien tree species, forming AM, do not need arbuscular
fungi to be transported from their natural range to become
invasive species.

In contrast to AM, ectomycorrhizal symbiosis is co-cre-
ated by many fungal species belonging to 160 genera from
66 phylogenetic lines (Tedersoo et al. 2010). It is assumed
that there may be as many as 25,000 species of ectomycor-
rhizal fungi (Rinaldi et al. 2008). Trees may establish mycor-
rhizal symbiosis both with non-specialised ectomycorrhizal
symbionts, such as Cenococcum geophilum Fr. or Paxillus
involutus (Batsch) Fr.,as well as with specialisedsymbionts.
Examples of specialised symbionts are various fungal spe-
cies in the genusSuillus P. Micheli spp., which are associated
with pines and occur in the range of pines in the temperate
and boreal zones of the Northern Hemisphere (Tedersoo et
al. 2010).

Pines are among the most invasive tree species in the
world. The Pinaceaepine family includes 32 invasive spe-
cies: 23 pine species and single species of spruce, fir, larch
and Douglas fir (Rejméanek and Richardson 2013). Pines
were widely introduced beyond their natural range and are
still cultivated worldwide today. Due to their high produc-
tivity, pine cultivation was often established in countries of
the Southern Hemisphere, including Australia and southern
Africa. Initially, these crops were unsuccessful, which chan-
ged only after the introduction of ectomycorrhizal fungi
from the natural range of pines in Europe and North America
(Pringle et al. 2009; Nunez et al. 2017). Currently, it is belie-
ved that out of about 200 known alien species of ectomycor-
rhizal fungi, more than half (57%) were transported together
with pines and other tree species from the pine family, and
of this number,one third (more than 40 species) were suillo-
idfungi: slippery jacks Suillus and false truffles Rhizopogon
Fr. (Vellinga et al. 2009).

The presence of suilloid fungi plays a key role in pine
invasions (Policelli et al. 2018). Slippery jacks andfalse
truffles, which are associated with pines in the first sta-
ges of tree development (Rudawska et al. 2018a), form
an EM of the so-called ‘long-distance exploration type’
(reproductive structure, extensive external mycelia, long

mycelial cords). These exploration types of fungi penetrate
larger areas of soil, obtaining water and mineral salts more
efficiently. As a result, suilloid fungi allow trees to spre-
ad beyond the point of their introduction (Hayward et al.
2015), especially in ecosystems where trees have not yet
been found, such as the pampas of Argentina (Pauchard et
al. 2015). It is, therefore, possible to speak of a co-invasion
of pines and suilloid fungi.

Despite the presence of ectomycorrhizal fungi associa-
ted with pines in Europe, alien pine species such as white
pine P. strobus and Douglas fir Pinus contorta Dougl. ex
Loud. originating in North America are less invasive than in
the Southern Hemisphere. Similarly, European pine species,
such as Scots pine Pinus sylvestris L. and mountain pine
Pinus mugo Turra, are relatively less expansive in North
America (Nunez et al. 2017). This may be due to the presen-
ce in Europe and North America — the natural range of pines
— of specific pine pathogens and parasites, such as the fun-
gus Sphaeropsis sapinea (Fr.) Dyko & B. Sutton, which can
limit the spread of alien pine species (Mortenson and Mack
2006). This is in line with the assumptions of the enemy re-
lease hypothesis because beyond the natural range of pines,
e.g. in Australia and New Zealand, there are no pine-related
parasites and pathogens, which makes the spread of alien
pine species more effective.

The co-invasion of alien species — trees and ectomycor-
rhizal fungi — is particularly relevant to the southern region
of Europe, where exotic tree species are grown, such as eu-
calyptus. The co-invasion of eucalyptus and its fungi was
first widely described from the Iberian Peninsula, where
ectomycorrhizal fungi, alien in Europe, were transpor-
ted together with the eucalyptus, including Descolea alba
(Klotzsch) Kuhar, Nouhra & M.E. Sm, Reddellomyces po-
tkii (Malencon) Trappe, Castellano & Malajczuk, (closely
related to truffles) and Setchelliogaster rheophyllus (Ber-
tault & Malengcon) G. Moreno & Kreisel (Diez et al. 2005)
originating in Australia. Subsequent examples of eucalyptus
and fungi co-invasions have also been described in Africa,
Madagascar and Brazil, among others. It is now believed
that about one-fourth of alien ectomycorrhizal fungi species
may have been introduced together with eucalypti (Vellinga
et al. 2009), and the eucalypti themselves are considered to
be invasive species in many countries, including Spain, Bra-
zil, the USA and India.

The issue of ectomycorrhizal fungi co-invasions with
their plant partners does not encompass all alien tree spe-
cies. In Europe, the invasive red oak Q. rubra establishes
symbiosis with European fungi species (Trocha et al. 2012).
It is worth noting that the alien red oak, growing in the im-
mediate vicinity of the European pedunculate oak Quercus
robur L., formed symbiosis with fewer fungi species than
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Table 1. Symbiotic relations of invasive alien tree species with special emphasis on Europe

Family Species Symbiosis * Native & Invasive range B

Pinus contorta Dougl. Ex Loud EM A.Pn EU, AU, A.Pd

Pinus radiata D.Don EM A.Pn EU, AU, A.Pd, Afr,
Pinaceae Pinus strobus L. EM A.Pn EU, AU

Pinus sylvestris L. EM EU AU, A.Pn, A.Pd,

Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco EM A.Pn EU, AU, A.Pd

Salix fragilis L. EM EU AU, A.Pn, A.Pd., Afr
Salicaceae

Populus alba L. EM, AM EU AU, A.Pn, Afr
Fagaceae Quercus rubra L. EM, AM A.Pn EU
Betulaceae Alnus glutinosa Gaertn EM, AM, N EU AU, A.Pn, A.Pd., Afr
Casuarinaceae Casuarina equisetifolia L. EM, AM, N AU A.Pn, A.Pd, Afr, Azja

Acacia mangium Willd. EM, AM, N AU A.Pd, Aft, Azja
Fabaceae Acacia melanoxylon R.Br. AM, N AU EU, A.Pn, A.Pd, Afr, Azja

Robinia pseudoacacia L. AM, N A.Pn EU, AU, A.Pd, Aft, Azja
Rosaceae Prunus serotina Ehrh AM A.Pn EU, Afr

Eucalyptus camaldulensis Dehnh. EM, AM AU EU, A.Pn, Aft, Azja
Myrtaceae

Eucalyptus globulus Labill. EM, AM EU, A.Pn, A.Pd

Acer negundo L. AM A.Pn EU, Azja
Sapindaceae

Acer platanoides L. AM EU AU, A.Pn, A.Pd
Simaroubaceae Ailanthus altissima (Mill.) Swingle AM Azja EU, AU, A.Pn, A.Pd, Afr
Paulowniaceae Paulownia tomentosa Steud. AM Azja EU, A.Pn

A — ectomycorrhiza (EM), arbuscular mycorrhiza (AM) and nitrogen-fixing symbiosis (N)
B _ the native and invasive range of alien tree species : Europe (EU), North America (A.Pn), Australia and New Zealand (AU), South America (A.Pd), South

Africa (Afr) and Asia (Azja) (Rejmanek, Richardson 2013)

the native species and did not establish symbiosis, e.g. with
oak milkcap Lactarius quietus (Fr.) Fr., which co-creates
one-third of the EM of pedunculate oak (Trocha et al. 2012).
This suggests some differences in the establishment of my-
corrhizal symbiosis between native and alien oak species.
This may be due to the fact that they belong to two geneti-
cally different groups of oaks: the North American Lobatae
section (red oak) and the Quercus section (pedunculate oak),
which differ, among others, in the content of lignins and
tannins in the leaves (Moreira et al. 2018). This may affect
the chemical composition of the leaf litter (Skorupski et al.
2012), and thus also the ectomycorrhizal fungi (Lilleskov et
al. 2011).

An interesting example of alien tree species in Europe is
the hickory Carya Nutt. spp., which in their natural range
in North America occur together with the red oak, creating
oak—hickory forests that resemble hornbeam forests. The
hickories growing in European forests do not exhibit the
characteristics of invasive species (Tokarska-Guzik et al.
2012; Paz et al. 2018), and the ectomycorrhizal fungi com-
munities associating with themare formed exclusively by
European fungi species, the majority (90%) of which are oak
symbionts. These communities are characterised by high di-
versity (about 100 species) (Rudawska et al. 2018b; Wilgan
et al. 2019), comparable to and even higher than the diversi-
ty of ectomycorrhizal fungi in native oak—hornbeam forests
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(Wilgan et al. 2019). Perhaps this reflects the assumptions
of the degraded mutualismhypothesis, wherein alien species
that have become invasive (such as red oak) would become
symbiotic with fewer fungal species and be less dependent
on symbiosis than non-invasive alien species such as hic-
kories. However, further research is needed to verify this
hypothesis.

Oaks and closely related tree genera such as beeches,
hornbeams, alders and birches, some of the main deciduous
species in the temperate forests of Europe and North Ameri-
ca, become invasive relatively rarely. Only individual alien
species from the Fagaceae family (five species, including the
red oak, Asian sawtooth oak Quercus acutissima Carruth.,
invasive in North America, or the pedunculate oak, invasive
in southern Africa) and the Betulaceae family (three species:
filbert Corylus maxima Mill., black alder Alnus glutino-
sa Gaertn. and silver birch Betula pendula Roth, invasive
in, among others, North America) have been recognised as
invasive species, despite the wide geographical range and
the high diversity of these families (more than 1100 species
in total). This is not much compared to other tree families,
such as pine (Pinaceae), which includes 32 invasive species,
Myrtaceae with 31 invasive tree species, including eucalyp-
tus, and Fagaceae, which includes 89 invasive tree species,
including 30 acacia species (Rejmanek and Richardson
2013). Trees such as oaks, beeches and hornbeams are cha-
racterised by relatively slow growth and heavy seeds. As a
result, they are less frequently cultivated outside their natu-
ral range and at the same time spread more slowly than fast-
growing, pioneering tree species such as pines, eucalyptus
and acacias (Dodet and Collet 2012).

One of the factors facilitating the spread of alien tree spe-
cies may be the ability of some of them to establish dual
mycorrhizal symbiosis, i.e. they are able to associate simul-
taneouslywith EM and AM. This type of symbiosis occurs in
trees such as eucalyptus, willows and poplars, which include
numerous invasive species, e.g. silver poplar Populus alba
L., invasive in Australia and North America. Dual mycor-
rhizal symbiosis also occurs, among others, in the invasi-
ve black alder 4. glutinos in North America or in the red
oak (Dickie et al. 2001). Tree species which are dominated
by EM, but at the same time are capable of establishing ar-
buscular mycorrhizal symbiosis, especially in the first stages
of plant development and in difficult habitat conditions, may
be more competitive with native species (Brundrett and Te-
dersoo 2018). This makes some species, such as eucalyptus
and red oak, relatively more likely to become invasive.

Another example of dual symbiosis that can support the
spread of invasive tree species is AM supported by symbio-
sis with dark septate endophytes (DSE), which has a positi-
ve effect on tree growth (Reininger and Sieber 2013). This

type of symbiosis was found inailanthus Ailanthus altissima
(Mill.) Swingle, an invasive species in Europe and North
America, among others. Growing beyond its natural range,
Ailanthus can establish symbiosis with local DSE fungi
(Knapp et al. 2012), which is likely to promote its spread.

The spread of invasive tree species can also be suppor-
ted by tripartite symbiosis between plants, mycorrhizal
fungi and nitrogen-fixing bacteria. This type of symbiosis is
characteristic of the legume family (Fabaceae), which inc-
ludes 20% of known invasive tree species, including, among
others, black locust (Rejmanek and Richardson 2013);this
also occursin alders A/nus Mill. and Casuarina L. Nitrogen
-fixing bacteria supply trees with assimilable nitrogen com-
pounds, which makes it easier for thealien tree species to
acclimatise to poor habitats and increases their potentialto
spread.

4. The effects of alien tree and fungi species on
native mycobiota

The impact of alien tree species on native mycorrhizal
species is not well known. Alien tree species can modi-
fy soil chemistry and habitat conditions (Skorupski et al.
2012), transforming the habitat into a more suitable one for
species with specific requirements (Chabrerie et al. 2010;
Vitkova et al. 2017). As a consequence, the massive occu-
rrence of alien tree species may lead to the degradation of
native ecosystems (Dodet and Collet 2012; Tokarska-Guzik
et al. 2012), as well as the displacement of native fungal spe-
cies, thus threatening native mycobiota. For example, black
locust, by enriching the habitat with nitrogen, may create
favourable conditions for the development of nitrophilous
fungi. At the same time, enriching the soil with nitrogen
adversely affects the occurrence of ectomycorrhizal fungi
sensitive to high nitrogen content, such as slippery jacks or
porcini (Lilleskov et al. 2011).

The co-invasion of alien tree and fungi species carries
a number of threats to native species and ecosystems. For
example, fly agaric Amanita muscaria (L.) Lam., an invasive
species in New Zealand, becomes symbiotic with the southern
beeches Nothofagus Blume spp. growing there, and the mas-
sive occurrence of this fungus in local forests poses a threat
to native and endemic New Zealand ectomycorrhizal fungi
(Orlovich and Cairney 2004). Similarly, the gumtree deceiver
Laccaria fraterna (Sacc.) Pegler, transported to Europe with
eucalyptus, establishes symbiosis with European labdanum
Cistus ladanifer L., but its impact on the native fungi it as-
sociates with is not yet known. The question of whether nati-
ve ectomycorrhizal fungi are being displaced by alien fungal
species remains unanswered in many cases. However, it has
been documented that the Asian black truffle Tuber indicum
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Cooke & Massee transported to European truffle gardens
displaces the valuable truffle species cultivated there (Murat
et al. 2008). It can, therefore, be expected that native fungi
species can be similarly displaced by alien ectomycorrhizal
fungal species in other cases. Alien fungal species can also
pose a threat to humans. The deadly poisonous death capAma-
nita phalloides (Vaill. ex Fr.) Link was transported to North
America and Africa, among others, where it causes numerous
fatal poisonings of the local residents (Wolfe et al. 2010).

In light of observed climate change, the spread of alien
tree species outside their natural range may change. Clima-
te change is leading to altered environmental conditions,
which may affect key factors in the expansion of alien spe-
cies, such as competition and the availability of ecological
niches. Modelling changes in the ranges of major Europe-
an tree species showa trend towards a shift in the climatic
optimum.The ranges of species such as pedunculate oak Q.
robur, Scots pine P. sylvestris or silver birch B. pendula are
shifting towards the north and withdrawing from central Eu-
rope (Dyderski et al. 2017). It is believed that this may result
in the ‘release’ of ecological niches, which may benefit alien
species. With climate change, some alien species, such as
the black locust and the box elder, may significantly increase
their range and share in native ecosystems (Camenen et al.
2006; Dyderski et al. 2017), which may adversely affect the
mycorrhizal relationships of native tree species.

5. Conclusion

Mycorrhizal symbiosis supports the acclimatisation of
alien tree species and plays a key role in the spread of alien
and invasive species. Research to date has shown that the
presence of appropriate mycorrhizal symbionts can enable
and accelerate the spread of alien tree species. Another fac-
tor facilitating this spread of alien tree species outside their
natural range may be the ability of some of them to simulta-
neously establish several forms of symbiotic relationships.

By establishing different forms of symbiosis and modi-
fying local habitats in different ways, alien tree species in-
teract with native ecosystems and their elements, including
mycorrhizal fungi, which are essential for the proper func-
tioning of forests. However, the impact of alien and invasive
tree species on Europe's native mycobiota remains a little
studied topic and the invasiveness of alien tree species may
increase with climate change.

Further research into the interaction between alien tree
species, representing different degrees of invasiveness and
different strategies for establishing symbiosis, and my-
cobiotics in native forests is required to better understand
the mechanisms guiding the dynamics of the spread of
alien tree species. Understanding the relationship between

alien tree species and mycobiotic fungi can help us better
anticipate and prevent the spread of alien species in native
ecosystems, which is essential for the protection and con-
servation of biodiversity.
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