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1 Vorgustiku analiiiisiga seotud moisted

10.

11.

12.

13.

. Keskmine ahela pikkus (ingl. k. average path length/diameter): koige liihem keskmine

kaugus koikide vorgustiku solmede vahel (Proulx et al. 2005).
Solme vahelmisus (ingl. k. betweenness): kdige lilhemate kauguste arv vorgustikus,

millega antud (ingl. k. focal) sdlm iihenduses on (Proulx et al. 2005).

. Kahejaoline vorgustik (ingl. k. bipartite network; two-mode network): kahe selgelt

erinevat tiitipi sdlmederiihmaga vorgustik (Bascompte ja Jordano 2007).

Solme ldhedus (ingl. k. closeness): kdige lithem keskmine kaugus antud sdlme ja koigi
teiste sOlmede vahel selles vorgustikus (Proulx et al. 2005).

Vorgustiku alamosa (ingl. k. component): riihm sdlmi, mis on iiksteisega vastastikku
seotud (Proulx et al. 2005).

S6lme liilide arv ehk sdlme aste (ingl. k. node degree): liksiku solme liilide arv teiste
s0lmedega (Bascompte 2007).

Liilide arvu jaotus (ingl. k. degree distribution): iiksiku sdlme liilide arvu jaotumise
sagedus terve vorgustiku ulatuses (Bascompte 2007).

Suunatud graaf (ingl. k. directed graph): asiimmeetriliste liilide vahendusel iithenduses
olevate solmede kogum (Proulx et al. 2005).

Mitmekesisus (ingl. k. diversity): nditab vorgustikus olevate sdlmede arvu (Pascual ja
Dunne 2006).

Graafiteooria (ingl. k. graph theory): matemaatika haru, mille uurimisobjektiks on graaf
(Proulx ef al. 2005).

Lili (ingl. k. /ink): kahte vorgustikuelementi ehk sdlme ithendav vorgustiku osis (Proulx
et al. 2005).

Motiiv (ingl. k. motif): viike vorgustikusisene muster. Motiiv on juhuslikustamise teel
vorgustikku valitud sdlmede vahel esinev vastastikuste suhete muster (Bascompte 2009).
Suured vorgustikud koosnevad vidikese motiivide kombinatsioonidest ning see, kuidas
need motiivid vorgustikuks kombineeruvad, voib modjutada kogu vorgustiku {ildist
stabiilsust (May 1972).

Solm (ingl. k. node): vorgustikusisene liksikelement (Proulx ef al. 2005).
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15.
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17.

18.
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20.

21.
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Eelistatud liitumise mudel (ingl. k. preferential attachment model): vorgustiku
moodustamine ithendades sdlmesid, mis on juba teiste sdlmedega seotud (Proulx et al.
2005).

Ahel (ingl. k. path): sdlmi lihendav tee, mille jooksul liilid ei kordu (Anoniiiimne 2008).
Liihim ahel (ingl. k. shortest path): lilide arv, mis lihendavad kahte sdlme kdige otsemat
teed pidi (Proulx et al. 2005).

Viike maailm (ingl. k. small world): iildiselt nimetatakse vorgustikku viikeseks
maailmaks, kui tema sdlmedevaheline kaugus voi liilipikkus on lithike ning sdlmed on
tugevalt klasterdunud (Olesen et al. 2006).

Viikese maailma omadus (ingl. k. small world property): vorgustikul on vdikese maailma
omadused, kui tema diameeter vorreldes vorgustikus olevate liilide arvuga ehk vorgustiku
suurusega, on kiillaltki viike. Keskmine sdolmedevaheline kaugus suureneb liilide arvu
kasvades logaritmiliselt (Proulx et al. 2005).

Liigi lilide arvu jaotus (ingl. k. species’ degree): liikide arv, millega vaadeldav liik
interaktsioone omab. See on funktsioon, mis nditab liigi interaktsioonide esinemise
sagedust teiste litkidega (Williams 2011).

Suunamata graaf (ingl. k. undirected graph): suunamata graafi puhul on sdlmed omavahel
siimmeetriliste suhete kaudu iihenduses (Proulx ez al. 2005).

Solme tugevus (ingl. k. node s strength): antud sdlme koikide lilide kaalukuste summa
suunatud graafis (Barrat ef al. 2004).

S6lme topoloogiline kesksus (ingl. k. node s topological centrality): Topoloogiline mddde
médramaks vorgustiku funktsionaalsust. Kesksus véheneb, kui moni liili sdlmede vahel
katkeb. Seda kasutatakse ka médramaks sdlme panust vorgustiku funktsionaalsusesse

(Joonis 1.; Singer 2006).



2 Sissejuhatus

Elurikkus on kujunenud miljonite aastate evolutsiooni jooksul ning seda on ldbi
aegade mojutanud looduslikud protsessid ja tdnapdeval itha enam inimesed. Elurikkus
moodustab viga keerulise voOrgustiku, hdlmates geneetilist, liigilist ja Okosilisteemide
mitmekesisust. Vorgustiku kui paljudest omavahel iihendatud solmedest (ingl. k. nodes)
koosneva ahela all késitletakse nii linnu iithendavaid teedevorke, stinapside vahendusel seotud
neuroneid, sotsiaalvorgustikke kui ka vorgustikuks iihenduvaid liikidevahelisi suhteid.
Vorgustik on iga siisteem, mille elemendid on omavahel mingitviisi {thenduses (Wassermann
ja Faust 1994). Darwin (1859) kasutas litkidevaheliste keerukate interaktsioonivorgustike
iseloomustamiseks oma raamatus ,,On the Origin of Species” viimases peatiikis metafoori
tangled bank. Sellega kirjeldab ta kooslust tiheda taimkattega: ,,/---/kus podsastikus laulavad
linnud, kus siia-sinna lendlevad mitmesugused putukad, niiskes pinnases aga roomavad
ussikesed/---/”, ning arutles, ,,/---/et need viimistletud ehitusega vormid, nii erinevad
iiksteisest ning iiksteisest niivord keerukatel viisidel soltuvad/---/” (Niklus 2012).
Liikidevahelised interaktsioonid on vdga varieeruvad, hdlmates antagonistlikke saakloom-
kiskja interaktsioone, taimedevahelist allelopaatiat, parasitismi, herbivooriat, amensalismi ja
konkurentsi, aga iihtlasi ka neutralismi, kommensalismi ning mutualistlikke suhteid. Liikide
stabiilses kooseksisteerimises méngib vorgustiku struktuur olulist rolli. Seega voib

mutualistlikke vorgustikke pidada elurikkuse alustalaks (Bascompte ja Jordano 2007).

Vorgustiku analiiis (ingl. k. network analysis) kui meetod on viimastel aastatel
saavutanud véga olulise tdhtsuse, sest see voimaldab analiiiisida ning kirjeldada mitmesuguste
vorgustike erinevaid omadusi. Meetodi universaalsus ja interdistsiplinaarsus vdimaldavad
selle kasutamist vdga mitmetes valdkondades. Vorgustiku analiilis iihendab teadlasi,
praktikuid ja nende kogukondi arvukatelt teadusaladelt nagu operatsioonianaliiiis, logistika,
energeetika, informaatika, arvuti-, loodus- ja iihiskonnateadused jpt. Kuna ideed meetodi
parandamiseks ja tdiendamiseks péirinevad mitmesugustest valdkondadest, késitlevad need
laiaulatuslikult vorgustiku analiiiisi teooria ja praktika seisukohalt tdhtsaid aspekte, holmates

kompleksvorgu (ingl. k. complex network) usaldusvéirsust, tarkvara, teooriat, metoodikat ja



rakendusi (Pardalos et al. 2013). Selline pidev ja mitmekiilgne tdiendamine on oluline

analtisimeetodi kiire arenemise seisukohast.

Eluslooduses esinevate vorgustike dkoloogiline ja matemaatiline tundmine on oluline
moistmaks elurikkuse ja Okosilisteemide saatust tdnapdeval iiha tihedamini esinevate
héiringute korral (Pascual ja Dunne 2006). Kdesoleva t66 eesmérgiks on tutvuda vorgustiku
analiiiisi ning sellega seotud parameetritega, et neid teadmisi edaspidiste dpingute kdigus
suhetevorgustike uurimiseks rakendada. Samuti annan ldbivalt kogu t66 jooksul pdgusa

iilevaate selles valdkonnas ldbiviidud uuringute kohta.



3 Kooslused

Kooslusedkoloogia ehk siindkoloogia (ingl. k. community ecology) on opetus kahest
vOi enamast liigist iihel ja samal alal ning ajal, mis hdlmab saakloom-kiskja ning parasiit-
peremees interaktsioone, litkidevahelist konkurentsi ning ka mutualistlikke suhteid (Petchey
et al. 1999). Vottes aluseks kooslusedkoloogia mdiste, sonastas Krebs (1972) koosluse kui
siisteemi, mis haarab endas koiki antud alal esinevaid eri liikide populatsioone. Kooslus
koosneb seega liikide interakteeruvatest populatsioonidest (Verhoef ja Morin 2010).
Okoloogiline vorgustik (ingl. k. ecological network) on biootiliste vastastikmdjude esindatus
okosiisteemis, kus erinevate voi samade liikide isendid (s0lmed) on omavahel mitmesuguste
positiivsete ja negatiivsete suhete kaudu iihenduses (Montoya et al. 2006; Deng et al. 2012).
Selliseid lihendavaid suhteid nimetatakse vorgustiku analiiiisi terminoloogias liilideks (ingl. k.
links). SGlmed vdivad vorgustikus olla seotud otseselt avalduva vastastikmdju vahendusel voi
kaudselt 1ibi mdne teise sdlme. Sotsiaalne elu 6koloogilises vorgustikus on segu koostdost,
altruismist ja egoismist. Paljude liikide puhul tegutsevad isendid {ihise eesmérgi nimel.
Koordineeritud tegutsemist voib kohata nditeks sugukonnas Hominidae, kuhu kuuluvad nii
orangutanid, gorillad, Simpansid kui ka inimesed, samuti putukate hulgas, nagu niiteks
Aafrikas ning Aasias massiivsete kolooniatena elavate sipelglaste perekonnas Dorylus
(Verhoef, Morin 2010). Kuid sellistes suurtes kogukondades ei saa hakkama ilma konkurentsi
ja konfliktideta (Simon 2009). Selliseid lihtsaid niiteid siigavuti uurides jduame koosluseid
kooshoidva tuuma ehk isenditevaheliste interaktsioonideni. Okoloogiliste koosluste sisemiste
interaktsioonide uurimiseks kasutatakse voOrgustiku analiilisi meetodit. Sellisel juhul on
s0lmedeks liigid ja liilideks nendevahelised suhted. Kooslused on ddrmiselt komplekssed, sest
erinevused ilmnevad kdikidel organisatoorsetel tasemetel (indiviid, liik, populatsioon), mis
voivad {iksteist vastastikku erinevalt modjutada (tarbimine, konkurents, mutualism,
tdiustamine, vahendamine; Verhoef ja Morin 2010). Okoloogilised vorgustikud pakuvad aga
voimalust seda keerulist suhetesiisteemi lihtsustada, kuna neid on voimalik analiilisida,

modelleerida ning eksperimentaalselt manipuleerida (Proulx et al. 2005).



4 Mis on vorgustik?

Vorgustikud koosnevad sdlmedest, mis on omavahel tihendatud liilide ehk servadega.
Molemad vorgustiku komponendid vdivad ajas ja ruumis muutuda, mis suurendab ldhestikku
asuvate vorgustike omavahelist erinevust (Poisot et al. 2012). Lihenedes kooslusele kui
vorgustikule, tdhtsustatakse pigem liikidevahelisi interaktsioonimustreid, mitte kooslust
moodustavaid liitke endid (Bascompte 2009). Vorgustiku struktuuri mdistmine on oluline,

kuna see mojutab véga tugevasti koosluse funktsioneerimist ja suktsessiooni (Strogatz 2001).

Vorgustike uurimiseks kasutatav graafiteooria pohineb hulkade omavahelisel seotusel.
Hulk on ebakorrapdrane objektide kogum. Nendeks objektideks ehk hulga elementideks
voivad olla nii fiiiisilised objektid nagu linnud linnuparvest voi matemaatilise hulga puhul
numbrid (Buldas et al. 2008). Hulka ei pruugi kuuluda aga tihtegi elementi; sellisel juhul on
tegemist tithja hulgaga (Dyer ja Nason 2004). Hulga elemendid peavad olema {iiksteisest
selgelt eristatavad ning iga elemendi kohta peab olema vdimalik iiheselt otsustada, kas ta
kuulub vastavasse hulka voi mitte. Graaf on kahe {ihisosata hulga omavaheline ithendus (Dyer
ja Nason 2004). Uhenduses olevad hulgad koosnevad sdlmedest ja neid iihendavatest liilidest
(Cartozo et al. 2005). Koige lihtsam ndide vOrgustikust on orienteerimata graaf (ingl. k.
undirected graph). See koosneb iihetaolistest tippudest ehk sdlmedest, mis on omavahel
tthendatud orienteerimata kaarte ehk liilide ehk servadega (Buldas et al. 2008). Koik
orienteerimata graafi kaared on alati suunamata ja neid esitatakse joonisel kahte tippu
ithendava lihtsa joonena (Cartozo et al. 2005). Orienteerimata graafi puhul on sdlmed
tthendatud slimmeetriliste interaktsioonidega (Joonis 2.; Proulx et al 2005). Vorgustiku
kujutamiseks kasutatakse ka orienteeritud graafi (ingl. k. directed graph), mille puhul on
s0lmedevahelised kaared suunatud ja neid kujutatakse graafi joonisel nooltena (Cartozo et al.
2005). Orienteeritud graaf kujutab sGlmedevahelisi astimmeetrilisi liilisid (Joonis 3.; Proulx et
al. 2005). Kasutades graafe bioloogiliste vorgustike konstrueerimiseks, vdivad sdlmedeks olla
mistahes bioloogilise tasandi komponendid, geenidest ja valkudest organiteni voi iihe liigi

populatsiooni isenditest liigini koosluses. Liilid tdhistavad tippudevahelisi interaktsioone,



hdlmates nii transkriptsioonilist kontrolli, biokeemilisi interaktsioone, energia litkumist kui ka

litkidevahelisi suhteid.

Kui vorgustikus esinevad sdlmedevahelised suhted on suunaga, siis on sdlmedel kaks
erinevat liilide arvu ehk sdlme astet (ingl. k. degree): sdlme sisendaste (ingl. k. in-degree) ja
s0lme véljundaste (ingl. k. out-degree) (Anontiiimne 2008). S0lme sisendaste tdhistab liilide
arvu, mille [0ppsdlm ta on. SGlme sisendaste téhistab sdlme suunas esinevaid suhteid. S6lme
véljundaste on liilide arv, mille algussolm ta on. S6lme véljundaste mérgib sdlmest jairgmiste

s0lmede suunas ldhtuvaid suhteid (Joonis 4.; Cartozo et al. 2005).



5 Vorgustiku iseloomustamine

Okoloogilise vorgustiku liilisid saab iseloomustada 1ibi kolme peamise aspekti:
topoloogia geomeetria, suuna ja tugevuse. Okoloogilise vdrgustiku topoloogia all mdistetakse
interaktsioonimustrite kirjeldamist vorgustikus esinevate interaktsioonide koguarvu,
vastastikmdjude jaotumise jirgi liigipaaride vahel vorgustikus ning interakteeruvate liikide
arvu kaudu. Ainuiiksi topoloogia puhul ei ole sdlmedevahelised kaugused voi nurgad olulised,
kuna iga liiki késitletakse interaktsioonide seisukohast vOrdsena teisega, olenemata tema
esinemissagedusest vorgustikus. Liigi arvukus koosluses méngib topoloogia seisukohast rolli
vaid siis, kui see mdjutab suhete arvu vorgustikus. Kui vorgustikku uurides votta arvesse ka
geomeetriat, siis muutuvad oluliseks punktidevahelised eukleidilised kaugused ning sdlmede
omavahelised nurgad. Néiteks vOib tuua organismidevahelise geneetilise sarnasuse voOi
vastastikmdjus olevate organismide kauguse koosluses (Thompson et al. 2001). Kui lisada ka
suhete tugevus, siis ei saa koiki mdjusid enam iihesugustena arvestada - moni on

mirkimisvaarselt kaalukam kui teine (Verhoef ja Morin 2010).

Interaktsioon v3ib vorgustikus véga tildises plaanis esindada kahte aspekti (Verhoef ja
Morin 2010). Esiteks voib vastastikmdju esindada iihte kindlat bioloogilist protsessi voi
mehhanismi. Teiseks voib sellest peegelduda iihe liigi mdju teisele. See voib avalduda nii
otseselt (ingl. k. direct effect) kui kaudselt (ingl. k. indirect effect). Samuti vOib see
véljenduda vorgustikule tervikuna avalduvas mdjus (ingl. k. net effect). Viimase all peavad
autorid silmas nii kaudsete kui otseste mojutuste summaarset tagajarge, mis kujutab mdjude
suunda (moju voib olla positiivne, negatiivne voi puududa) ja monikord ka vorgustiku mdju

muutuse ulatust iihe liigi mojus teisele liigile.

Vorgustikku on vdimalik kujutada mitut moodi. Esiteks saab kasutada orienteerimata
graafi. Sellisel juhul arvestatakse vorgustiku koostamisel ainult vorgustiku topoloogiat.
Uldjuhul voetakse arvesse vaid interaktsioonide esinemist vdi puudumist. Lihtudes sellest
seisukohast, on kdik vorgustikus esinevad sdlmed vordsed ning kdik interaktsioonid identsed

(Verhoef ja Morin 2010). Teiseks voimaluseks vorgustikku kujutada on orienteeritud graafi
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abil. Sellisel juhul olukord muutub - lisades graafi liilidele nooled, on voimalik vorgustikust
vélja lugeda ineraktsioonide suunda (Cartozo et al. 2005). Lisainformatsiooni interaktsioonide
ulatusest saab lisada joonistele erineva jdmedusega liilide abil (Thébault ja Fontaine 2010).
Kolmas tiilip vorgustikust sisaldab lisaks eeltoodud infot andvatele omadustele veel erinevaid
informatiivseid lisasid, nagu néiteks klasterdumiskoefitsient, funktsionaalse vastuse tugevus

jms. (Cartozo et al. 2005).
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6 Vorgustiku analiiiisi rakendamine 6koloogias

Kaua aega oli levinud arusaam, et keerulised kooslused on piisivamad kui lihtsamad
(Odum 1953; MacArthur 1955; Elton 1958; Hutchinson 1959). Selle seisukoha eestvedajaks
oli MacArthur (1955), kes vditis, et suur liilide arv liigi kohta on vajalik, et véltida tihe liigi
iileesindatust koosluses. Sellest jireldas ta, et stabiilsus on seda suurem, mida suurem on
lilide arv. Viite tdesust kontrollis May (1972), kes kasutas diinaamilisi matemaatilisi
mudeleid. Lébiviidud uuringu kéigus selgus, et lihtsa interaktsioonivorgustiku stabiilsus
viheneb, kui siisteemi komplekssus suureneb, eriti kui muutujateks on liikide arv, ihendatus
voi keskmine liili pikkus. Oma t60s viitab May iihendatusele kui tdenédosusele, et kaks liiki
omavad interaktsiooni. Interaktsioonimaatriksis késitletatakse iithendatust kui protsenti, mis
nditab nullist erinevate véirtuste esinemist (Gardner ja Ashby 1970). Hiljem selgus, et May
to0s esineb vigu; nditeks ei ole liikide esinemine vorgustikus kunagi juhuslik kuid tema t66
pani aluse raamistikule, mille abil on vdimalik analiilisida olemasolevaid empiirilisi andmeid

nagu liikide voi interaktsioonide arv vorgustikus.

Okoloogiliste vorgustike analiiiis on siisteemile orienteeritud meetod. Seda kasutatakse
vorgustikusiseste interaktsioonide analiiiisimiseks, et tuvastada nende terviklikkust, mis ei ole
esmapilgul jélgides mirgatavad (Fath er al. 2007). Traditsiooniliselt késitlevad vorgustikke
analiiisivad t66d vdga spetsiifilisi interaktsioone mdne iiksiku liigi vahel mutualistlikes
suhtes (nditeks taim-tolmeldaja, taim-frugivoor). Sellised vorgustiku {ilesehitust analiitisivad
uurimused pdhinevad vorgustiku topoloogial ja seetdttu kisitletakse koiki vorgustikus
esinevaid suhteid iihtviisi vOrdvidérsetena. Et moista suuremate ning vdga mitmekesiste
vorgustike siseseid ja ka kooslustesiseseid levikumustreid, litkide kooseksisteerimist ning
konvergentsi, tuleb teostada uuringuid, mis holmaksid endas liigirikkamaid vorgustikke
(Bascompte ef al. 2003; Bascompte et al. 2006; Deng et al. 2012). Sellest jareldub et
interaktsioonivOrgustikke uurides tuleks kindlasti arvesse votta ka lillide suunda, tugevust

ning maju.
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Bascompte (2009) arutleb, et vorgustikku kui vahendit saab O0koloogias rakendada
lisaks liikidevaheliste interaktsioonide uurimisele ka selleks, et uurida populatsioonide
jaotumist heterogeensel maastikul. Sellisel juhul on s6lmeks {iks liigile sobivas elupaigas asuv
elupaigalaik (ingl. k habitat patch), mis on ihenduses teise sellele liigile sobivate
tingimustega elupaigalaiguga. Neid kahte elupaigalaiku ithendav liili kujutab nende kahe laigu
vahel liitkuvaid isendeid voi geene. Selliste vorgustike topoloogia annab meile infot iiksiku
elupaigalaigu Okoloogilisest ja evolutsioonilisest tdhtsusest heterogeensel maastikul kogu
maa-ala lihendatuse suhtes. Klassikaliselt kasutatakse iihe populatsiooni summaarset
interaktsioonide mdju teisele populatsioonile, kuid Dyer ja Nason (2004) kasutasid oma
populatsioonigeneetika alases uurimuses vorgustiku analiitisi, kus kaasati iihte vorgustikku
kokku kogu pupulatsioonis esinevad geneetilised erinevused. Seega on vdimalik vorgustiku
teooriat kasutada ka populatsioonibioloogia-alaste uuringute lidbiviimiseks. Samuti on
voimalik uurida geneetilist varieeruvust ruumis ning sellega seoses nditeks geenivoogu.
Vorgustiku teooriat saab rakendada ka haiguste ja iihiskonna uurimise mitmekiilgsemaks
muutmiseks. Pealtndha tdiesti erinevate ja omavahel seost mitteomavate vorgustike uurimine
tdiendab kogu siisteemi tervikuna (Bascompte 2009). Uuringud on ndidanud, et tdiesti
erinevad vorgustikud omavad samu statistilisi omadusi, mis on olulised kahel pdhjusel.
Esiteks iihine struktuur voib seonduda sarnaste vorgustiku moodustumise mustritega; teiseks
vOib see aidata moista vOrgustiku robustsust (ingl. k. robustness) mojutavaid tegureid

(Bascompte 2007).
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7 Mitte-bioloogilised vorgustikud

Vorgustiku analiiiisi saab rakendada ka mitte-bioloogiliste vorgustike uurimiseks.
Naiteks Barrat et al. (2004) kasutasid tilemaailmse lennuliikluse uurimiseks samuti vorgustiku
analiilisi meetodit. Analiiiisiti maailma lennujaamade vahelist {ihendatust, kasutades selleks
otselendude ning istekohtade arvu igal 2002. aasta otselennul. Autorid konstrueerisid 3880
s0lme ning 18810 liiliga graafi, milles iga sOlm tdhistas iihte lennujaama ning iga lili
otselendu. Graafi analiilisides tuvastati, et tegu on klassikalise vorgustikuga, millel on

heterogeenne liilide arvu jaotus.

Calcagno et al. (2012) wuurisid laiaulatuslikult 923 bioloogiaalastesse
teadusajakirjadesse aastatel 2006-2008 esitatud artiklite kasikirjade voogu. Nad said
tulemuseks véga tugevalt iihendatud vorgustiku. Autorid leidsid, et voOrgustik jaguneb
seitsmeks osaks ehk mooduliks, mis vastab ISI (ingl. k. Institute of Scientific Information)
poolt defineeritud teadusvaldkondade kategooriatele. Késikirjade taasesitamised omasid
modulaarset struktuuri - need toimusid sama mooduli piires. Kuigi vOrgustik jagunes
mooduliteks, polnud modulaarsuse mddde siiski mérkimisvédrselt suur, mis viitab omakorda
iilevorgustikulisele seotusele. Autorid uurisid ka ajakirjade kesksust (ingl. k. centrality; mis
iseloomustab iiksiksdlme seotust teiste solmedega; Joonis 1.). Leiti, et suure mojuteguriga
(ingl. k. impact factor) ajakirjad osutusid tihedamini autorite poolt eelistatud valikuks. Samas
leidsid nad, et autorid ei riski {iilelila ning késikirja taasesitamiseks valitakse viiksema

mojuteguriga ajakiri.
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8 Vorgustiku tiitibid

Vorgustikke voib klassifitseerida mitmete parameetrite jirgi. Bascompte ja Jordano
(2007) eristavad nelja eri tiilipi vOrgustikku, mis vOivad osaliselt kattuda: iihejaolised,

kahejaolised, skaalatud ja kaalutud.

Uhejaolises vorgustikus (ingl. k. one-mode networks; co-occurance networks)
kuuluvad sdlmed iihte kategooriasse ning ,,suhtlus” toimub nende vahel ehk {ihte sama tiitipi
s0lmede vahel. Nditeks geenidevahelised interaktsioonid voi kuidas mojutavad korvuti
kasvavad taimed iiksteist. Uldiselt vdib delda, et iga sdlm vdib olla seotud mistahes teise

liliga sellest vorgustikust. (Joonis 5.)

Kahejaolises vorgustikus (ingl. k. two-mode networks, bipartite networks) on sdlmed
jaotatud kahte selgelt erinevasse rithma ning interaktsioonid leiavad aset nende kahe
sOlmetiiiibi vahel, aga mitte kunagi samasse rithma kuuluvate sdlmede vahel. Selliseid
vorgustikke kujutatakse kahejaoliste graafidena (ingl. k. bipartite graphs). Tiiiipiline
kahejaolise vOrgustiku ndide on taimede ja nende tolmeldajate vaheline mutualistlik vorgustik
(Joonis 6.). Selline vorgustiku kujutamine véljendab selgelt vastastikuseid interaktsioone kahe
rihma vahel ning aitab mdista interaktsioonide kompleksseid mustreid. Selliseid kahejaolisi
graafe on defineeritud naabrusmaatriksite (ingl. k. adjacency matrix) abil, mille element aj;
omab védrtust 1 kui s0lm 7 hulgast / interakteerub sdlmega j hulgast J. Interaktsiooni
puududes on elemendi viidrtuseks maatriksis 0. Kaalutud vorgustiku puhul on selliseid
maatrikseid kaks: iiks kummagi hulga sdlmede jaoks. Maatriks d;' kirjeldab hulgas I asuvate
solmede i soltuvust hulgas J asuvatest sdlmedest j ning maatriks dji’ vdljendab hulga J

s0lmede j soltuvust hulgas / asuvatest sdlmedest i.

Skaalatutes vorgustikes (ingl. k. scale-free networks) iseloomustatakse sdlme tema
binaarsete liilide (interaktsioon kas esineb voi mitte; ingl. k. binary link) arvu alusel. SGlme
lilide arvust tuleneb peamine seda tiilipi vorgustikku iseloomustav omadus - liilide arvu

jaotus (ingl. k. degree distribution). Kdikidel sdlmedel on sarnane liilide arv ning tdenédosus,
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et iihel sdlmel on rohkem liilisid kui keskmiselt liili kohta vorgustikus, on viga véike. Seega
juhuslikud graafid, mida kasutatakse lihtsate vOrgustike esitamiseks, on viga homogeensed.
Kompleksvorgustiku heterogeensus on maérgatavalt suurem, kuna vorgustikus on liigid, mis

omavad rohkem interaktsioone.

Kaalutud vorgustik (ingl. k. weighted networks) on vorgustik, mille lilidele on
omistatud kaalud (ingl. k. weight). Esimene samm vorgustiku kirjeldamiseks on
interaktsioonide tdheldamine. Pelgalt interaktsioonide esinemise vOi mitteesinemise juurest
liigutakse seejdrel olemasolevate inetarkstioonide kirjeldamise juurde. SOlme liilide arvu
kvantitatiivne edasiarendus on sdlme tugevus (inglk. nodes strength), mis kujutab endast
koikide selle sdlmega seotud interaktsioonide kaalude kogusummat. Kaalutud vorgustikus on
voimalik tdhistada vastastikuse soltuvuse tugevust (ingl. k. mutual dependence)

interakteeruvate sdlmede vahel erineva jimedusega joonte voi noolte abil (Joonis 4.).

16



9 Vorgustiku parameetrid

Nii kahejaolistel kui ka iihejaolistel vorgustikel on samad pohilised vorgustiku
parameetrid (Thébault ja Fontaine 2010; Deng ef al. 2012). Peamised ja kdige sagedamini
kasutatavad vorgustiku parameetrid on liilide arvu jaotus, pesastumine, modulaarsus,
klasterdumiskoefitsient, spetsialiseerumine, tiihendatus, vastastikune sdltuvus ning

asimmesetria.

Liilide arvu jaotus (ingl. k. degree distribution) on iga sdlme kohta esinevate liilide
sageduse jaotus, mis jédlgib Poissoni jaotust (ingl. k. Poisson distribution) voi
eksponentsiaalset jaotust, olukorras kus sdlmede arv niiteks soodsate keskkonnatingimuste
vOi konkreetsesse populatsiooni suurenenud sisserdnde tottu pidevalt kasvab (Bascompte

2007).

Pesastumine (ingl. k. mnestedness) on interaktsioonide muster, mis moodustub
spetsialistliikide interakteerudes litkide alamhulgaga, mis ithendab neid see 14bi vorgustiku
generalistliikidega (Bascompte ja Jordano 2006). Pesastumine on Okoloogilise vorgustiku
kontekstis korrapdrasuse modde, mis viitab liitkide ja neid iimbritsevate biootiliste ja
abiootiliste faktorite seostatusele. Mida enam on vorgustik pesastunud seda rohkem on ta
organiseerunud (Joonis 7.; Fortuna et al. 2010). Bascompte (2007) seletab seda mdistet
jargmiselt: ,,pesastumine viljendab ainult {ihe taimeliigiga interaktsiooni omava loomade
rihma seotust 1dbi oma interaktsioonipartneri teiste loomariihmadega, kes on seotud teiste
taimeliikidega.” Vorgustikus esinevad sdlmed on enamjaolt pesastunud (ingl. k. nested,;
Montoya et al. 2009). Pesastumisaste ei soltu mitte vorgustiku komplekssusest, vaid on
korrelatsioonis vorgustikus esinevate interaktsioonide arvuga (Bascompte et al. 2003).
Niiteks kuulub troofilises vorgustikus kdige vdhem valiva liigi ehk generalisti toidulauale
enamik voOrgustikus esindatud tarbitavatest liikidest. Kuid igas vorgustikus esineb ka viike
hulk spetsialistlitke, mille toiduspekter on véga kitsas. Pesastunud vorgustikud on sisemiselt
vdga tugevalt seotud, kuna enamus vorgustikus paiknevatest generalistliikidest

interakteeruvad omavahel véga tihedasti (Joonis 8.; Bascompte et al. 2003). See viib tiheda
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interaktsioonide tuuma (ingl. k. core of interactions) moodustumiseni, millega spetsialistliigid
on enamasti seotud. See tdhendab aga seda, et tugevalt seotud vorgustikus asuv liik muutub

vihemtdendoliselt isoleerituks, kui vorgustikust eemaldada teisi liike (Bascompte et al. 2003).

Uuringud néitavad, et pesastunud vorgustikes on madalam konkurents,
kooseksiteerivaid litke on rohkem (Bastolla et al. 2009) ning selline vorgustik on
véljasuremiste (Memmott et al. 2004; Burgos et al. 2007) ja elupaikade hidvimiste (Fortuna ja

Bascompte 2006) suhtes oluliselt vihemtundlik.

Koik pesastunud liigid on iiksteisele viga ldhedal, mida iseloomustab sdlmedevaheline
viike liilipikkus, voi on sdlmede arv, mis kahte sdlme teineteisest eraldavad, véike (Olesen et
al. 2006). Ulrich et al. (2009) jareldasid varasemaid uuringuid kokku vottes, et kdik
mutualistlikud ja troofilised vorgustikud on pesastunud. Ent troofiliste vorgustike puhul on
leitud ka vastupidist infot: nimelt Thébault ja Fontaine (2010) leidsid, et troofiliste vorgustike
struktuur on stabiilsem modulaarse ehituse korral. Pesastumist tuvastavad testid on lisna

vihetundlikud proovivotu intensiivsuse suhtes (Nielsen ja Bascompte 2007).

Bascompte et al. (2003) viisid 14bi mutualistlike vorgustiku uurimuse, kaasates taim-
frugivoor ning taim-tolmeldaja vorgustikke, et tuvastada viga pesastunud motiividega
mutualistlike vOrgustike moodustumise mustreid (ingl. k. assembled). Oma t66s defineerisid
nad pesastumisastme N=(100-T)/100, kus 7 tdhistab maatriksi temperatuuri ehk maatriksi
korrapératust, mille védértus varieerub vahemikus 0° - 100°. Pesastumisastme positiivseks
omaduseks on selle vdirtuste varieerumine vahemikus 0-1, kus 1 mairgib maksimaalset
pesastumist ning nullildhedased vidirtused voivad viljendada modulaarsust (Bascompte ja
Jordano 2006). Pesastumise olulisuse hindamiseks vordlesid nad saadud tulemusi nullmudeli
poolt genereeritud maatriksiga, kus iga elemendi esinemise tdendosus on vordne iga rea ja
veeru keskmise tdendosusega, et neis paikneb element. Et kirjeldada liigirikkuse ning
interaktsioonitiheduse muutlikkust, votsid autorid kasutusele suhtelise pesastumise, mille nad
defineerisid kui N*=(N-NRr)/NRr, kus N tihistab reaalsetel andmetel pdhineva maatriksi

peastumisastet ning Nr margib juhuslike elementide keskmist pesastumist. Selgus, et enamus
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uuritud mutualistlikest vOrgustikest omab tugevalt pesastunud struktuuri. Vaatluse all olnud
kaks erinevat mutualistlikku vorgustikku, taim-frugivoor ning taim-tolmeldaja, olid omavahel
viagagi sarnased, olenemata nende Okoloogilistest erinevustest. See viitab omakorda
mutualistlike vorgustike iihistele moodustumise protsessidele. Bascompte et al. (2003)
leidsid, et spetsialistliigid on tihti sdltuvad generalistide poolt moodustatud tihedatest
koorinteraktsioonidest. See viitab pesastunud vorgustike viga tugevale sisemisele seotusele.
Sidusas vorgustikus muutub litk vihemtdendoliselt isoleerituks, kui vorgustikust eemaldada
teisi litke. Selleks, et iihildada saadud tulemusi ka troofiliste vorgustikega, kaasasid autorid
oma uurimusse 14 kahejaolist vorgustikku, mis eraldati mitmest detailsest troofilisest
vorgustikust. Troofiliste vorgustike pesastumisaste vorreldes mutualistlike vorgustikega on

méirgatavalt madalam (Bascompte et al. 2003)

Modulaarsus (ingl. k. modularity) on siisteemi mddde, mis nditab iihes silisteemis
paiknevate elementide jaotumist mooduliteks ehk klastriteks ehk kompartmentideks, ning
nende moodulite erinevust {iiksteisest, ning vorgustiku killustatuse astet (Jordano 1987;
Dupont ja Olesen 2009). Kdrge modulaarsusega vorgustikes on ithe mooduli sdlmed
omavahel vidga tugevasti seotud, kuid erinevate moodulite sdlmedevaheline seotus on
vordlemisi madal. Modulaarsuse mddtmiseks on vajalik teatud minimaalne proovide arv. See
tadhendab, et uurides liiga viikeseid kooslusi ei anna see modde usaldusvédrseid tulemusi.
Samuti voib arvutuslikke probleeme tekkida liiga suurte kooslustega (Fortuna et al. 2010).
Viga tugevalt modulaarsed vorgustikud koosnevad tavaliselt funktsionaalselt erinevatest
alamriithmadest (moodulitest), mida sageli pdhjustab fiillogeneetiline pédrand, konvergents,

konkurents voi hdlbustamine ehk fasilitatsioon (Joonis 9.; Chaffron et al. 2010).

Thébault ja Fontaine (2010) kasutasid teoreetilist 1dhenemist, millega néitasid, et
troofiliste ja mutualistlike vorgustike stabiilsus sdltub vorgustiku struktuurist. Nad uurisid
juba varem avaldatud 34 taim-tolmeldaja vorgustikku ning 23 taim-herbivoor vorgustikku.
Tugevalt {ihenduses ja pesastunud struktuur soodustab koosluse stabiilsust mutualistlikes
vorgustikes, samas kui troofiliste vOrgustike stabiilsus on suurem modulaarse ja norgalt

seotud struktuuri puhul.
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Klasterdumiskoefitsient (ingl. k. clustering coefficient) on mddde, mis nditab, kui
tugevalt on vorgustik vidikese osa piires seotud (Proulx et al. 2005). Klasterdumiskoefitsient
nditab, kui tugevalt vOrgustiku keskne, omavahel interaktsioone omav riihm sdlmepaare on
seotud iihe sdolmega (Pascual ja Dunne 2006). Klasterdumiskoefitsienti saab leida vaid véga
suurte vorgutikuosade korral (Newman 2003). Peab olema voimalik jilgida nii vaadeldava
vorgustiku alamosa antud (ingl. k. focal) sdlmest ldhtuvaid liilisid kui ka naabritevahelisi
interaktsioone (Proulx et al. 2005). Korenkevych et al. (2013) uurisid inimaju ning viikese
maailma parameetrite vahelist seost ning leidsid, et klasterdumiskoefitsient viitab ka

vorgustiku robustsusele nii juhuslike kui ka tahtlikult tekitatud héiringute korral.

Vorgustiku robustsus (ingl. k. robustness) viitab slisteemi suhtelisele tundlikkusele,
mis on tingitud keskkonnast vdi geneetikast pohjustatud héiringute tottu tekkivate
funktsiooni- voi struktuurimuutustele (Proulx e al. 2005). Robustsuse modteks on liikide arv,
mis peavad antud voOrgustiku tingimustest vilja surema, et 10ppvorgustik fragmenteeruks
mitmeks tihisosata killuks (Dunne et al. 2002). Suure klasterdumiskoefitisendiga vorgustikud
on iildiselt paindlikumad ning selleks, et vorgustik killustuks, on tarvis vdrgustikust
eemaldada rohkem liilisid kui véikese klasterdumiskoefitsiendi korral (Korenkevych et al.
2013). Vorgustiku robustsus nditab astet, millest alates vorgustiku mitmekesisus véheneb
(Bascompte 2009). Seega ilma vorgustiku struktuuri pdhjalikult tundmata pole voimalik

hinnata selle robustsust.

Okoloogiline spetsialiseerumine (ingl. k. specialisation) interaktsioonivdrgustikes on
tavaliselt defineeritud esinevate liilide kaudu (Bliithgen ef al. 2007). Naiteks toovad Bliithgen
et al. (2007) oma artiklis, et kiskja on spetsialiseerunud, kui ta toitub ainult teatud saagist;
ning taim on spetsialist, kui tema tolmeldajateks on vaid moni iiksik putukaliik. Liigitasemel
esinev vastastikune spetsialiseerumine 6koloogilistes kooslustes on pigem harv néhtus (Joppa
et al. 2009). Generalistliikide ja astimmeetria esinemine vdrgustikus soodustab koos
bioloogilistes interaktsioonivorgustikes paiknevate organismide koevolutsiooni (Guimaraes et

al. 2006). Generalistid iihendavad iildjuhul véiga tugevalt spetsialiseerunud liigid
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mutualistlikesse vOrgustikesse ning seeldbi vihendavad nende tdendosust partneri hdadbudes

vorgustikust vélja surra (Bascompte ef al. 2003; Guimaraes et al. 2006).

Uhendatus (ingl. k. comnectance) kirjeldab vaadeldavate liilide suhet kdikidesse
voimalikesse liilidesse vorgustikus ehk teisiti Oeldes nditab seda olukorda kui koik
vorgustikku kaasatud liigid omavahel vastastikkuseid interaktsioone omaksid (Verhoef ja
Morin 2010). Bascompte et al. (2006) defineerisid ihendatuse jargmiselt: sdlme tihendatust
védljendatatakse kui vaadeldava sdlme interaktsioonide arvu ja selle sO0lme
inetraktsioonipartnerite liilide arvu kaudu (Jordano et al 2006). Oeldakse, et graaf on
tihendatud, kui alustada litkumist iikskoik, millisest vorgustikus paiknevast sdlmest ning
litkkuda interaktsioone ning nende suunda maérkivaid liilisid pidi edasi, on voimalik jouda iga
teise vorgustikus esineva sdlmeni (Pascual ja Dunne 2006). Uhendatus osutab vdrgustikus
esinevate interaktsioonide tugevusele (ingl. k. interaction density). Montoya ja Solé (2003)
nditasid, et lthendatus viheneb liikide arvu kasvades. Kuna liilide arv vorreldes liigirikkusega
akumuleerub vorgustikus palju kiiremini, siis seetdttu on ihendatus proovivatu efektiivsuse ja

tihtluse suhtes viga tundlik (Nielsen ja Bascompte 2007).

Vastastikune soltuvus (ingl. k. mutal dependence) néditab iihe osapoole soltuvuse
tugevust teisest osapoolest. Iga interaktsioonipaari puhul on vdimalik médrata kaks erinevat
sOltuvuse véartust: muutujaga d;i* téhistatakse sGlmederithma A kuuluva loomaliigi j sdltuvust
taimeliigist i; muutujaga d;i® tdhistatakse sdlmederiihma P kuuluva taimeliigi i sGltuvust
loomaliigist j (Joonis 4.; Bascompte ja Jordano 2007). Niiteks kisitletakse taim-tolmeldaja
mutualismi puhul taime sdltuvust loomast kui suhtelist tolmeldaja kiilastuste arvu taimele.
Soltuvuste véidrtuste suhteline jaotus mutualistlikes vorgustikes on vdga tugevalt
astimmeetriline. Palju esineb ndrkasid soltuvuse védrtusi, kuid nende seas on ka mdned
iiksikud tugevat soltuvust viljendavad arvvairtused (Bascompte et al. 2006). Sarnane graafik
ilmneb ka toiduvorgustike soltuvust késitledes (Bascompte er al. 2005). On kiillaldaselt
avaldatud t6id, mis kinnitavad, et selline sdltuvus toiduvdrgustikes, kus iilekaalus on ndrgad
suhted ning modulaarne struktuur, soodustab koosluste stabiilsust ning vastupanuvdimet

esinevatele héiringutele (Thébault ja Fontaine 2010). Uurides tilemaailmset lennuvdrgustikku
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ning teadlaste vahelise koostdo kédigus formeeruvat suhetevorgustikku, Barrat et al. (2004)

nditasid, et selline jaotus esineb ka mittebioloogilistes vorgustikes.

Asiimmeetria (ingl. k. asymmetry) on mddde, mille abil on vdimalik viljedada nii
s0lmedevaheliste liillide kui ka voOrgustiku kui terviku asiimmeetrilisust. Solmedevaheline
asiimmeetria voimaldab viljendada teineteist vastastikku mojutavate sdlmede vahel esineva
interaktsiooni tugevust ldhtuvalt kummastki sdlmest ehk véljendada interaktsiooni
tasakaalutust (Dormann et al. 2009). Iga vdrgustik annab infot ka mutualistlikust sdltuvusest
voi selle tugevusest. (Bascompte er al. 2006). On leitud, et tugeva asliimmeetriaga
interaktsioonide esinemine muudab mutualistlikud vorgustikud stabiilsemateks (Bascompte et
al. 2006). Vorgustiku asiimmeetria néitab vorgustikus paiknevate eri tiitipi sdlmede (I ja J)
arvukuse suhet, (J-1)/(I+]), ning vordub tasakaalus vorgustikes nulliga, kuna sellisel juhul I =
J (Bliithgen et al. 2007). Niiteks taim-tolmeldaja vorgustiku puhul vorgustikus esinevate
taimeliikide arvu ning loomaliikide arvu suhe. See tédhistab interaktsioonide spetsiifikat
interakteeruvate riithmade vahel vorgustikus ning soltub tugevasti interakteeruvate partnerite

taksonilisest erinevusest (Bliithgen et al. 2010).
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10 Vorgustike uurimise vahendid

10.1 Graafiteooria

Labi aegade on vorgustike uurimiseks kasutatud matemaatikute poolt vilja tootatud
graafiteooriat (Erdds ja Rényi 1959). Erdos ja Rényi vdimaldasid selle teooria
véljatootamisega viisi astumaks sammukese ldhemale kompleksvdrgustike uurimisele ja
moistmisele (Bascompte ja Jordano 2007). Graafiteooria pohineb matemaatiliste hulkade
omavahelisel seotusel. Graafe on vdimalik kujutada matemaatiliselt binaarsete maatriksitena
(ingl. k. binary matrix, incidence matrix), mis kirjeldavad vorgustikus asuvate sdlmede
omavahelise ithendatuse mustrit ehk topoloogiat (Rodney ja Nason 2004). Iga maatriksis asuv
element tdhistab kas interaktsiooni esinemist (1) vdi puudumist (0) (Gotelli 2000). Selleks, et
kanda maatriksisse liilide tugevust, asendatakse maatriksi elemendid iihest ning nullist
erinevate arvudega (Rodney ja Nason 2004). Lihtsate vorgustike uurimiseks kasutati
juhuslikku graafi, mis on defineeritud sdlmederiihmaga, mille hulgast juhuslikult valitud kaks
s0lme tdendosusega p omavahel interakteeruvad (Erdds ja Rényi 1959). Tegelikkuses on
kompleksvorgustikud palju keerulisemad ning pelgalt graafiteooriast jadb nende seletamisel
viheks, kuna reaalsetes vorgustikes eksisteerivad sdlmed omavad palju suuremat varieeruvust
lillide arvus sdlme kohta, kui juhus seda eeldab. Péris vorgustikud on véga heterogeensed.
Paljude vorgustike puhul on erinevate sdlme- vdi interaktsioonitiilipide méératlemine olulise
tahtsusega. Niiteks emas- ja isasorganismid kéituvad erinevalt; jittes selle vélja toomata, on

tulemused moonutatud.

10.2 Nullmudel

Nullmudel on lihtne teoreetiline mudel, mis vastab etteantud tingimustele (Remm et
al. 2012). Nullmudel on mustri genereerimise mudel, mis pdhineb 6koloogilise andmestiku
juhuslikustamisel voi juhuslikul proovivatmisel (Gotelli ja Graves 1996). Andmestiku teatud
parameetreid hoitakse muutumatuna, samal ajal kui teistel lastakse juhuslikult varieeruda,
mille tulemusel moodustub uusi mustreid. Sellise juhuslikustamise tulemusel saadakse

mustreid, mida eeldada teatud 6koloogilise mehhanismi puududes (Gotelli ja Graves 1996).
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Nullmudel on seega niiline eksperiment, mis vdimaldab meil uurida vdimalike
interaktsioonimustrite ulatust, kui jétta vélja mingi kindla 6koloogilise mehhanismi moju. See
on looduslike eksperimentide seisukohast oluline, kuna sisaldab endas juhuslikkuse efekti
ning seetdttu voimaldab véga erinevaid tulemusi, sh. ka statistiliselt olulise mdju puudumist.

Simberloffi (1983) kasitlus nullmudelist muudab selle kui statistiliseks todriistaks
statistiliste hiipoteeside paikapidavuse kontrollimise raamistikus - keeruline statistilise
juhuslikustamise (ingl. k. randomization) vorm. Statistiline nullhiipotees vdimaldab lihtsat
mustrite sarnasuse testimist ning ei eelda mehhanismide otsest kaasamist. Teist vaatenurka
nullmudelile esindavad Colwell ja Winkler (1984), kes késitlesid nullmudelit kui detailset
asustamise stsenaariumit, mis voimaldab mdista biootiliste interaktsioonide moju looduslikes
kooslustes. Gotelli ja Graves (1996) peavad viimast aga liiga keeruliseks kisitluseks,
hdlmates nn. huvi moju (ingl. k. effect of internest). Omalt poolt pakuvad nad, et nullmudel
kirjeldab koosluste moodustumist. Gotelli ja Graves toovad oma raamatus “Null Model in

Ecology” vilja nullmudeli viis olulist omadust:

1. Nullmudel eristab selgelt mustreid ja protsesse. Nullmudel sunnib Skoloogilist teooriat
looma lihtsaid ennustusi, kuidas loodus on struktureeritud ning vdimaldab neid teooriaid

reaalsetel andmetel pohinevates katsetes testida.

2. Nullmudel vdimaldab tuvastada statistiliselt olulise mdju puudumist. Nullmudeliga
analtisi iiks vOoimalikest tulemustest on see, et analiiiisitavat koosluse mustrit ei ole
voimalik eristada nullmudeli poolt tekitatust. Kui nullmudel on Gigesti koostatud, siis
voime jireldada, et see konkreetne vaatluse all olev mehhanism ei oma mustri
véljakujunemises olulist rolli. Kui nullmudel on koostatud vigaselt, siis ei pruugi olla
voimalik seda kummutada, sest see holmab protsesse, mis oleksid pidanud analiiiisi kdigus
ilmnema vai lihtsalt jddb statistilisest joust vdheseks. Kui nullmudel liikatakse iimber,
annab see tdestust selle kohta, et muster on kooskolas eelnevalt piistitatud alternatiivse

hiipoteesiga ning tulemus konkreetse mehhanismi mdju kohta on statistiliselt oluline.

3. Nullmudel tugineb sdistuprintsiibil (ingl. k principle of parsimony) ning eeldab seda, et

lihtsaim hiipotees on parim. Samas ei ole mingit kinnitust, et lihtne on alati dige.
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4. Nullmudel tugineb iimberliikatavusel (ingl. k. principle of falsification). Negatiivsete
tdendite abil on voimalik nullhiipoteese kummutada ehk falsifitseerida, kuid nullhiipoteesi
kinnitavad tdendid ei saa olla tdendiks nullhiipoteesiga ndidatud mustri tdestamisel. Kuigi
nullmudel pdhineb timberliikatavusel, ei kirjelda see rangelt vastastikkuseid teineteist
vilistavaid tulemusi. Nullhiipotees voib olla mitmete kujundavate mehhanismide

kombinatsioon.

5. Nullmudel rdhutab juhuslike mehhanismide vdimalikku moju looduslike mustrite

viljakujunemisele.

Esimesena kasutati kooslustes nullmudelit liikide ja perekondade suhtarvu (S/G suhe;
ingl. k. species/genus ratio) leidmiseks, mis néitab niitab konkurentsi intensiivsust (Maillefer
1929). 1960ndatel aastatel arendati vidlja meetodid liigirikkuse hindamiseks. 1970ndatel
kasutati nullmudelit niSSikattuvuse ja kehasuuruse piirangute leidmiseks. 1976. aastal 101
Caswell esimese neutraalse mudeli suhtelise arvukuse erinevuste leidmiseks ning 1983. aastal
passiivse proovivotu mudeli liigi-areaali suhte leidmiseks (Caswell 1976, 1983; Gotelli ja
Graves 1996). Pielou ja Pielou (1986) 16id nullmudeli liikide kooseksiteerimise leidmiseks.
See holmas erinevatel proovivotualadel esinevate litkide liiginimekirja juhuslikustamise ning
nende tulemuste vordlemise valimi pohjal. See viis 1999. aastal arvutiprogrammi EcoSim
loomiseni. EcoSim on interaktiivne tarkvara, mis vdimaldab kooslusedkoloogias ldbi viia
nullmudeli analiiiisi. Selle abil on vodimalik testida néditeks koosesinemist (ingl. k. co-
occurrence), nisSikatvust, liigirikkust ja moodulite struktuuri (Gotelli ja Entsminger 2012).
Seda kasutades on vdimalik leida kooslusemustreid ilma eksperimentaalsete andmeteta.
EcoSim kasutab pseudokoosluste (Pianka 1986) loomiseks Monte-Carlo meetodil
juhuslikustamist soovitavalt 1000 korda, ning seejirel vordleb juhuslikustatud kooslustes
ilmnenud mustreid piris andmetel pdhinevate maatriksitega. Vordluste alusel nullmudeliga
arvutatakse statistikud ja olulisusvéértus (P-védrtus). EcoSim loojad to6tavad hetkel R keelel

pohineva versiooni kallal (Gotelli ja Entsminger 2012).
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10.3 Juhuslike maatriksite teooria

1960-ndatel tegi Wigner ettepaneku uurida komplekstuumade spektrit kasutades
juhuslike maatriksite teooriat (JMT; ingl. k. random matrix theory, RMT, Wigner 1967).
Pérast seda on meetodit tulemuslikult rakendatud viga erinevates valdkondades. Selle abil on
uuritud kompleksseid siisteeme nagu suurte aatomite spektraalsed omadused, metallisolaatori
iileminek korrapératus siisteemis, kvaasiperioodilise siisteemi spektreid, kaootilisi siisteeme,
ajurakkude tagasisidet, aga ka aktsiaturgu. Uks JMT pdhiline statistiline omadus on

omavairtuse muutlikkus (ingl. k. eigenvalue fluctuation) (Luo et al. 2006).

10.4 Programm MENA

Molekulaarse dkoloogilise vorgustiku analiiiis (ingl. k. Molecular Ecological Network
Analysis, MENA) on kompleksne programm, mis kasutab vorgustike kirjeldamiseks JMT-
pohist meetodit. Tdendosusteoorias ja matemaatilises fiilisikas on juhuslik maatriks maatriks-
véadrtustatud juhuslik muutuja (Tao 2012). Vdrreldes teiste sarnaste voimalustega, on see
meetod mérkimisvéddrne, kuna ta on automaatselt defineeritud ning miira suhtes vahetundlik
(Deng et al. 2012). See muudab ta heaks vahendiks tegelemaks uue pdlvkonna

sekveneerimismeetodil saadud mahukate andmetega (Deng ef al. 2012).

Deng et al. (2012) toovad oma artiklis vélja, et eelnevate meetodite puuduseks on
olnud see, et need kasutavad subjektiivset kiinnist (ingl.k. arbitrary thresholds), mis muudab
koostatud vorgustiku pigem ebausaldusviirseks. JMT-pohine analiiiis on vdimeline
liksikelementidest koosneva vorgustiku kiinnise automaatselt tuvastama
eksperimentaalandmete pdhjal. Tulemused nditavad, et uudne JMT-pohine meetod on

voimeline DNA-pdhise info baasil automaatselt vorgustikke genereerima (Deng et al. 2012).

10.5 Cytoscape

Cytoscape on vabavarana kéttesaadav tarkvara, mis voimaldab visualiseerida keerulisi
vorgustikke ning neid erinevate omadustega tdiendada. Lisaks muudavad tarkvara
mitmekiilgsemaks sellele loodud erinevad lisaprogrammid, mis loovad lisavdimalusi

analiilisimises ja tulemuste visualiseerimises (Joonis 10.; Cline et al. 2007).
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11 Joonised

Joonis 1. S6lme topoloogiline kesksus (ingl. k. node s topological centrality) 1llustratsioon
vorgustikust, mille sdlmel 1 on madrgatavalt suurem kesksus kui sdlmel 6. Seetdttu on
vorgustik palju vdhem tundlik sellele, kui vorgustikust eemalda sdlm number 6. Voetud

artiklist Singer (2006).
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Joonis 2. Orienteerimata graaf (ingl. k. undirected graph) Koostatud Cartozo et al. (2006)
pdhjal.

Joonis 3. Orienteeritud graaf (ingl. k. directed graph) Koostatud Cartozo et al. (2006)
pdhjal.
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Joonis 4. Kaalutud vorgustik (ingl. k. weighted network); Vastastikune séltuvus (ingl. k.
mutual dependence; mutual strength); Solme sisendaste (ingl. k. in-degree); Solme
viljundaste (ingl. k. out-degree) Interakteeruvate liikide (roheline ring tdhistab loomaliiki j
ning oranz ring tdhistab taimeliiki 7) sOltuvus teineteisest on kujutatud eri jimeduste ning
virvidega joontega. OranZ joon tdhistab loomaliigi j soltuvust taimeliigist 7, ning roheline
joon téhistab taimeliigi i sOltuvust loomaliigist j. Mida jimedam on interaktsiooni kujutav
joon, seda tugevam on sdltuvus. Jooniselt on voimalik vélja lugeda ka sdlmede liilide arve ehk
astmeid. Néiteks on taimeliiki kujutava oranzi sdlme nii sisend- kui ka véljundaste kaks;
sOlmest ldhtub vastavalt kaks liili ning sdlm on 16ppsdlmeks samuti kahele liilile. Loomaliiki
kujutava rohelise sdlme sisend- ja viljundaste vOrdne iithega. Voetud artiklist Bascompte ja

Jordano (2007).
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Joonis 5. Uhejaoline vérgustik (ingl. k. co-occurrance network; one-mode network)
Rohelised ringid kujutavad iihte sdlmeriithma kuuluvaid sdlmi, mis voivad kdik omavahel
interaktsioone omada. Jooned kujutavad solmi iihendavaid interaktsioone. Voetud artiklist

Proulx et al. (2005).
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Joonis 6. Kahejaoline vorgustik (ingl. k. bipartite; two-mode network) Kahejaoline
vorgustik koosneb kahest interakteeruvast sdlmede riihmast (antud joonisel kujutavad
rohelised ruudud (taimeliigid) ihte rithma ning oranzid ruudud (loomaliigid) teist rithma.
Interaktsioon toimub kahejaolistes vOrgustikes vaid kahe sdlmeriihma vahel, mitte kunagi

sOlmeriihma siseselt. Voetud artiklist Bascompte ja Jordano (2007).
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Joonis 7. Kahejaolise vorgustiku pesastunud maatriksvorm. Maatriksis on kujutatud 20
liigiline vorgustik, kus esineb 25 realiseeritud interaktsiooni. Iga must ruut tdhistab
interaktsiooni esinemist liikide vahel vastavas reas ja veerus. Pidev joon mairgib ideaalset

pesastumist. Voetud artiklist Fortuna et al. (2010).

Plants

Animals

Joonis 8. Kahejaolise reaalse mutualistliku vorgustiku pesastumist kujutav maatriks.
Numbrid margivad taime- ja loomaliikide arvu vorgustikus. Must ruut téhistab interaktsiooni
esinemist vastavas reas asuva taime- ja vastavas veerus asuva loomaliigi vahel. Pidev joon
tahistab ideaalset pesastumist. Ideaalselt pesastunud vorgustiku korral esineksid kdik
interaktsioonid vasakul pool pidevat joont (nagu on kujutatud joonisel 7.). Tihedat
interaktsioonide esinemist tdhistav mustade ruutude kogumik vasakul pool pidevat joont,
mérgib vorgustiku interaktsioonide tuuma, millega spetsialistliigid on enamasti seotud.

Voetud artiklist Bascompte et al. (2003).
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Joonis 9. Kahejaolise modulaarse vorgustiku maatriksvorm. Maatriksis on kujutatud 20
liigiline vorgustik, kus esineb 25 realiseeritud interaktsiooni. Iga must ruut tdhistab
interaktsiooni esinemist liikide vahel vastavas reas ja veerus. Moodulid on vilja toodud

kastidena. Vdetud artiklist Fortuna et al. (2010).
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Joonis 10. Niaide Cytoscape programmis koostatud vorgustikust.
Tegemist on suure vorgustiku kahest moodulist koosneva modulaarse vorgustiku alamosaga.
Molema mooduli keskel paikneb selgelt eristuv generalistlitk, mis omab interaktsiooni

omavahel mitteinterakteeruvate spetsialistidega.
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12 Kokkuvote

Vorgustiku analiilis bioloogiliste koosluste analiilisil on saavutamas iiha tdhtsamat
rolli. Selle abil on vdimalik iseloomustada koosluses kui vorgustikus esinevaid liitkide voi
isendite ehk sdlmedevahelisi suhteid ehk liilisid ning nende olulisust koosluse pilisimise

seisukohast.

Moistes looduslikes kooslustes esinevaid liikidevahelisi suhteid, saame ennustada
muutuvate kliimatingimuste mdju liigirikkusele: kas moni liili kaob, muutub vastupidiseks
(nditeks saavad mutualistidest konkurendid) voi asendub hoopis millegi uuega. Samuti
vOimaldab interaktsioonide tundmine mdista, milleni viiks funktsioneerivast vorgustikust
mone lili eemaldumine: millised liigid seetdttu kooslusest kaoksid, millised liigid neid
asendaksid, kas see vOimaldaks monel uuel liigil véljastpoolt kooslust vastasmdjudesse
sekkuda ja millistest liikidest saavad uued nii-6elda vorgustiku tugipunktid, mille kadumine

pOhjustaks drastilisi muutusi kogu vorgustiku ulatuses.

Minu t60 eesmdrk on anda iilevaade vorgustiku analiilisist. Késitlen vorgustikku
iseloomustavaid parameetreid nagu liillide arvu jaotus, pesastumine, modulaarsus,
klasterdumiskoefitsient, spetsialiseerumine, iihendatus, vastastikune soéltuvus ning
aslimmeetria. Annan iilevaate ka vdrgustiku analiilisis kasutavatest vahenditest. Samuti
késitlen vorgustiku analiilisi kasutamist ning toon teemakohaseid néiteid avaldatud artiklitest.
Antud t60 eesmirk on dppida metoodikat pohjalikult tundma, et seda edasiste dpingute kdigus

maa-aluste suhetevorgustike (seen-taim interaktsioonid) uurimiseks rakendada.
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13 Summary

Analysis of ecological networks

Helery Harend

Network analysis is gaining more and more attention in disentangling patterns in
ecological communities. It allows us characterise the community as a network, in which
species or specimens and interactions between them serve as nodes and links, respectively.

Characterising these aspects also allows us predict the persistence of a community.

We can use the knowledge about interactions between species in a natural community
to predict the impact of changing climate conditions on species richness: are some of the links
about to disappear from the community, change in their function (for example mutualistic
interactions turn into antagonistic ones) or be replaced with others. It allows us make
predictions about the consequences of node removal from a functional network: which species
would disappear; which species would replace them; does it pave the way for new species
from outside of the community to interfere the existing interactions, which species are
becoming the new fundamental parts of the network; disappearance of which species would

change the community and network drastically.

The aim of my theses is to give an overview of network analysis. I characterize and
provide examples for the following network properties: degree distribution, nestedness,
modularity, clustering coefficient, specialisation, connectance, mutual dependance, and
asymmetry. I also review the means of network analysis. This overview is intended to be

utilized in subsequent research in the belowground fungus-plant interaction networks.
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