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Infoleht

Maastikustruktuuri muutuste moju taimede ja tolmeldajate vaheliste interaktsioonide

vorgustikele

Maastikustruktuuri muutus mojutab looduslikku mitmekesisust, mille sdilimiseks on oluline
roll taimede ja loomade kasulikel vastastiksuhetel pohinevatel vorgustikel. Kdige arvukamad
on taimede ja tolmeldajate vahelised vorgustikud. Elupaikade Kkillustamisel viaheneb maastiku
terviklikkus, tduseb maastikufragmentide vaheline isoleeritus ning ddrealade moju, ja kahaneb
algse elupaiga kogupindala. Antud t66 kdigus loetud teadustodde pohjal anti iilevaade taimede
ja putukatest tolmeldajate vorgustiku iilesehitusest ja parameetritest. Selgitati selle vorgustiku
funktsioneerimist ja olulisust. Varasemate uurimuste pohjal arutleti maastikustruktuuri
muutuste moju vorgustiku eriosadele ja funktsioneerimisele tldiselt. Selgus, et reeglina
mojutavad maastikustruktuuri  muutused taim-tolmeldajate  vorgustikku negatiivselt,
vahendades liigirohkust ja -rikkust, millest muutub ka vorgustiku struktuur. Muutustele koige
tundlikumad on korgelt spetsialiseerunud taimed, kuid olenevalt vorgustiku struktuurist voib

nende vastupidavus erineda.

Marksonad: maastikustruktuur, taim-tolmeldajate  vorgustik, maastiku killustamine,

spetsialistid ja generalistid.
Changes in landscape structure and the effect on plant-pollinator networks

The changes in landscape structure tend to alter biodiversity, and mutualistic networks are
known to hold an important part in the preservation of it. The most abundant mutualistic
networks are formed by plants and their pollinators. Landscape fragmentation increases
isolation between fractions of habitats and the effect that landscape edge has on habitat, as well
as decreases habitat size. The thesis gives an overview of a mutualistic networks between plants
and their insect pollinators. Based on the published scientific literature read in this thesis, the
impact of landscape motification on plant-pollinator networks was discussed. It was revealed
that landscape fragmentation has a negative impact on the network: specifically, decrease in the
species abundance and richness, that imapcts the structure of the network. The most sensitive
to landscape changes were highly specialised plants, although their persistence can vary based

on the structure of a network.

Keywords: landscape structure, plant-pollinator network, habitat fragmentation, specialists and

generalists.
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1. Sissejuhatus

Elurikkuse sdilitamine on kaasaja tiks suurimaid murekohti. Elurikkust ohustavatest teguritest
on suurimad kliimasoojenemine (nditeks Shivanna, 2022; Urban, 2015), invasiivsete liikide
sissetung (nditeks Doherthy, 2016; Montero-Castano ja Vila, 2012) ja elupaikade pindala
viahenemine (nditeks Hanski, 2011; Montero-Castafo ja Vila, 2012). Elupaikade hdvimine on
sageli seotud maastikustruktuuri muutusega, millest tdenéoliselt kdige suurema mdjuga ja enim
uuritud ndhtus on maastiku Killustamine (nditeks Xiao jt, 2016; Hagen, 2012). Oluline on
teadvustada, et lisaks kliimamuutustele ohustab elupaikade mikrokliimat ka maastikustruktuuri
muutus (Murcia, 1995).

Maastikustruktuuri muutuste maju elurikkusele on pohjalikult uuritud (Hanski, 2011 jne), kuid
valdav osa teadustoddest, mis annavad hinnangu hetkeolukorrale, on 1dbi viidud mingile
kindlale organismirithmale ja elupaigale keskendudes. Viimaste aastate jooksul on aga asutud
uurima komplekssemaid, mutualistlikel pohimotetel to6tavaid 6koloogilisi vorgustikke, mis
voivad anda parema arusaama maastikustruktuuri muutuste mdjust loodusele kui tervikule
(Hagen jt, 2012; Xiao jt, 2016; Boscolo jt, 2013; Weiner jt, 2014). Selliste siisteemide keskmeks
on isendite vahelised interaktsioonid (Nielsen ja Bascompte, 2007; Bascompte ja Jordano,
2007), mistottu jélgitakse maastikustruktuuri muutuse mdoju interaktsiooni mdlemal osapoolel

ja ka vorgustikus tervikuna (Hagen jt, 2012).

Mutualistlikes vorgustikes toimuvad interaktsioonid on mdlemale osapoolele kasulikud. Koige
liigirikkamad ning laiaulatuslikumad mutualistlikud  vorgustikud on taim-loom
interaktsioonidel pdhinevad vorgustikud (Ollerton jt, 2011; Hagen jt, 2012; Bascompte ja
Jordano, 2007). Niiteks toimub kasulik koostoo Oistaimede ja putukatest tolmeldajate vahel
(Bascompte ja Jordano, 2007) voi frugivooride (loom, kelle peamiseks toiduks on puuviljad,
seemned ja pahklid) ning taimede vahel (Li jt, 2022). Taim-furgivooride vorgustikus soovad
loomad é&ra taime vilja koos seemnetega ning hiljem vabaneb taimeseeme véljaheitega
(Traveset jt, 2014). Loom saab eluks vajalikku toitu ning taim saab vdimaluse paljunemiseks
(Hagen jt, 2012; Li jt, 2020; Bascompte ja Jordano, 2007).

Kiesoleva bakalaureusetod raames késitletakse mainitud mutualistlikest vorgustikest esimest
ehk taimede ja tolmeldajate vorgustikke. Nendes vorgustikes toimuvad interaktsioonid ditsvate

taimede ja putukatest tolmeldajate vahel (Bascompte ja Jordano, 2013). Nii nagu taim-
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furgivooride vorgustikus, on ka taim-tolmeldajate vorgustikus interaktsioonide osapooltel
sarnased kasufaktorid. Taimed saavad paljuneda ning putukad saavad dienektari kujul vajalikku
toitu (Bascompte ja Jordano, 2007).

Bakalaureusetdo eesmirk on anda iilevaade késitletud iiksikuuringute pdhjal, mis on taim-
tolmeldajate vorgustik. Kirjeldatakse selle struktuuri ja funktsioneerimise pohimaotteid ning
selgitatakse, kuidas selle pohjalikum uurimine annab kasuliku informatsiooni elurikkuse
hoidmiseks. Seejérel kisitletakse loetud uuringutele tuginedes tilevaade maastikustruktuuri
muutuste mojust taim-tolmeldajate vorgustikule. Maastikustruktuuri muutuste all késitletakse
eelkoige Killustumise tagajarjel pohjustatud elupaikade pindala kahanemist ja iiksteisest
isoleerituse taset ning ddrealade moju. To6s keskendutakse looduslikele ja poollooduslikele
kooslustele. Arutletakse, milline taim-tolmeldaja vorgustiku osapool, st taim-generalist voi
tolmeldaja-generalist ning taim-spetsialist voi tolmeldaja-spetsialist, on kdige tundlikum

maastikustruktuuri muutustele.



2. Materjal ja metoodika

Kiesolevas to0s koostati silistemaatiline iilevaade varem ilmunud teadusartiklite pdhjal.
Uurimistod koostamisel kasutati teaduskirjanduse andmebaase Google Scholar ja Web of
Science (webofknowledge.com). Otsingutulemused oli mdlemas andmebaasis sarnased, kuigi
Web of Science andmebaas andis asjakohasemaid artikleid tdnu tdpsemale otsingumootorile.

Web of Science andmebaasis moodustati otsing, kus kasutati jargmisi marksonu:

1) taim-tolmeldajate vorgustik voi taime-tolmeldajate interaktsioonid (plant-pollinator
network OR plant-pollinator interactions);

2) maastik voi elupaik (landscape OR habitat).

Erinevad sisendid liideti sonaga AND. Otsingutulemuste hulgast tehti esmane teadusartiklite
valik lihikirjelduste pohjal, mis vastasid enim bakalaureusetod teemale. Lisaks kasutati

teadusartikleid, millele oli viidatud pdhiotsinguga leitud artiklites.



3. Taimede ja putuktolmeldajate vorgustikud
3.1 Uldine tutvustus

Taimede ja putuktolmeldajate vorgustik (edaspidi: taim-tolmeldajate vorgustik) on struktuur,
mis pohineb mutualistlikel (molema osapoole jaoks kasulikel) interaktsioonidel (Nielsen ja
Bascompte, 2007). Vorgustikud moodustuvad iihte elupaika jagavate isendite vahel (Libran-
Embid jt 2021). Peale taimede ja putukatest tolmeldajate vorgustiku esineb teisigi taimede ja
loomade vahelisi mutualistlikel interaktsioonidel pohinevaid vorgustikke. Olgu néiteks
mainitud taimede ja lindude vaheline mutualistlike interaktsioonide vorgustik (Santos ja
Ribeiro, 2023). Taimede ja putuktolmeldajate vorgustikus toimuvad ldvimised Gitsevate
taimede ja putukatest tolmeldajate vahel (Bascompte ja Jordano, 2013). Putukad saavad
taimedelt toiduks Gienektarit ning taimed saavad putukate keha kiilge jddnud dietolmu abil
levitada oma geneetilist materjali (Nicolson ja Wright, 2017). Uksikuuringutest leiab rohkelt
toestusi, kuidas vorgustikes interaktsioonis olevatel liikidel suureneb vastupidavus taluda
aarmuslikke keskkonnatingimusi ning seepirast on selliste vorgustike sdilimine &armiselt
oluline (Song jt, 2017).

3.2 Generalistid ja spetsialistid

Nii tolmeldatavad taimed kui ka tolmeldajad jagunevad oma kaitumuselt generalistideks ja
spetsialistideks (vt joonis 1, Ik 9) (Landry, 2010). Naiteks putukas-generalist on liik, kes
kasutab toiduks mitut erinevat liiki taimi; taim-generalist kasutab Gietolmu levitamiseks suurel
hulgal liike putukaid. Spetsialiseerunud putukad ja taimed kasutavad vastavalt toiduks ja
paljunemiseks vaid mdnda tiksikut liiki taime v&i putukat, vahel ka kodigest iihte liiki (Waser jt,
1996). Valdavalt on taimede ja tolmeldajate vorgustikus rohkem generaliste kui spetsialiste
(Waser jt, 1996). Spetsialiseerumine ja generaliseerumine voib muutuda elutingimuste
muutustest tingituna. Nii taim kui ka tolmeldaja vdivad oma kditumust muuta ning muutuda

tihest teiseks ning seeldbi mojutada terve vorgustiku struktuuri (Maldonado jt, 2013).

Niiteks leidsid Morales ja Traveset (2008), et taim voib eelistada spetsialistist tolmeldajat, kuna
voimalus, et temalt satub taimele teise taimeliigi dietolmu, on palju vdiksem kui generalistist

tolmeldaja puhul. Teise taimeliigi dietolmu sattumine taimele voib pohjustada vidiksemat
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viljastumist (Streher jt, 2020; Morales ja Traveset, 2008). Seepérast on viljastumise
onnestumine taimel iga tolmeldaja kiilastuse korral spetsialiseerunud tolmeldajaga suurem
(Morales ja Traveset, 2008). Samas leidsid Maldonado jt (2013) enda katses, et tildjuhul sdltub
edukas tolmeldamine taimeliigist. See tdhendab, et koik taimed ei vaja neile spetsialiseerunud

tolmeldajat, et paljunemine oleks efektiivne (Maldonado jt, 2013).

Samas v&ib generalistist tolmeldaja pakkuda taimele paremat paljunemist kvantitatiivselt, sest
putukate-generalistide liigid on enamasti tunduvalt suurearvulisemad kui spetsialistid (Waser
jt, 1996). Tanu sellele kasvab oluliselt tdendosus, et taime kiilastab suurem hulk tolmeldajaid
(Morales ja Traveset, 2008). Seejuures voib tolmeldaja eclistada taime tema dietolmu hulga

jargi voi fenoloogiliste mustrite jargi (Xiao jt, 2016).

Libran-Embid jt (2021) on oma teadust6ds rohunud generalistide olulisusele. Taimede ja
tolmeldajate vorgustiku piisimajddmiseks on oluline, et sdiliksid nii-oelda kesksed ehk
tsentraalsed liigid, kes interakteeruvad mitme liigiga korraga ning moodustavad iihiselt
vorgustiku ,,s6lmkohad®. Tsentraalsed liigid on reeglina generalistid, kes osalevad mitmes
erinevas interaktsioonis ning hoivad oma lavimistega vorgustikku ithtsena (Boscolo jt, 2013).
Sellised liigid tagavad vorgustiku stabiilsuse ja tasakaalu (Libran-Embid jt, 2021). Tsentraalsed
liigid on vorgustike Kkui tervikute pilisima jadmiseks hadavajalikud, sest generalistide
véljasuremisega on ohus kogu vorgustiku talitlus (Boscolo jt, 2013). Seega, mdne spetsialisti
véljasuremine ei ohusta veel vorgustiku Kui terviku piisimist, kuid generalistide ellujaddmine on

héadavajalik tervele vorgustikule (Bascompte ja Jordano, 2007).

Spetsialistide ja generalistide interaktsioonide iseloomust sdltub, kas taim-tolmeldajate
vorgustik on asiimmeetriline voi siimmeetriline (Ashworth jt, 2004). On olemas nii
astimmeetrilisi kui ka simmeetrilisi vorgustikke, mis reageerivad maastikustruktuuri muutusele
erinevalt (Ashworth jt, 2004). Asiimmeetrilised vorgustikud moodustuvad taimgeneralistidest,
kes kasutavad paljunemiseks nii spetsialiseerunud kui ka generalistidest putukate abi,
asiimmeetrilisse vorgustikku kuuluvad veel taimed spetsialistid, kes kasutavad paljunemiseks
iiksikuid generalistidest putukaid (Ashworth jt, 2004). Siimmeetrilised vorgustikud
moodustuvad, kui generalistlik taim on interaktsioonis ainult paljude generalistlike
tolmeldajatega ning spetsialiseerunud taim ainult spetsialiseerunud tolmeldajatega. Ttiipiliselt,
mida rohkem on vorgustikus spetsialiste (ehk liigirikkam vorgustik), seda tugevamalt on see
astimmeetriline (Spiesman ja Inouye, 2013). Bascompte jt (2003) uuringu pdhjal voiks oletada,

et asiimmeetrilisi vOrgustikke esineb looduses rohkem. Vorgustiku asiimmeetrilisus v3ib



moningate uuringute (nditeks Abramson jt, 2011) pdhjal muuta spetsialiseerunud taimed
vastupidavamaks maastikustrukuuri muutustele. Seda teemat puudutatakse peatiikis

,Maastikustruktuuri muutuste méju taim-tolmeldajate vorgustikele®.
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Joonis 1. Vorgustiku interaktsioonid (Landry, 2010). Ringidena on kujutatud tolmeldajaliike
ning ruutudena taimeliike. Jooned slimboliseerivad liikide vahelist interaktsiooni. Térnikesega

tdhistatud liigid on generalistid, kes omavad suurel hulgal partnereid interaktsiooniks.

3.3 Pesastus ja modulaarsus

Pesastumine (ingl. k. nestedness) on iiks kahest enim uuritud vorgustiku struktuuri parameetrist
(Bascompte ja Jordano, 2007). Vorgustiku pesad on vorgustikus toimuvate interaktsioonide
solmkohad. Need moodustuvad seal, kus esineb tihedat labikdimist nii taimedest kui ka
putukatest generalistide vahel, samal ajal ja samas kohas suhtlevad spetsialistid liikidega, kes
on olulised partnerid generalistidele (vt joonis 2, Ik 11) (Boscolo jt, 2013; Bascompte ja
Jordano, 2013). Pesastunud vorgustik on tugevalt asiimmeetriline, sest spetsialistid on tihedalt
interaktsioonis generalistidega. Véga tihedalt ldbipoimunud vorgustik suurendab haruldaste

liikide piisimajaamist (Bascompte jt, 2003).

Voib isegi oelda, et pesad moodustavad vorgustiku siseselt omaette vdikeseid vorgustikke.
Nielsen ja Bascompte (2007) leidsid, et pesastumise tekke iiheks oluliseks eelduseks on rohkete
generalistide olemasolu, kes tihedalt omavahel ldvivad, ja nende korval peavad olema

spetsialistid, kes lavivad monede generalistidega. Reeglina, mida rohkem on vorgustikus
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generaliste, kes integreeruvad tihedalt omavahel, seda suurem on iihe vorgustiku sisene

pesastumine (Nielsen ja Bascompte, 2007).

Samuti leidsid Bascompte ja Jordano (2013), et spetsialistid, kes lavivad vaid iiksikute
liikidega, peavad jadma seotuks iilejadnud vorgustikuga. Kui nad vorgustikust eralduvad,
jaavad spetsialistid vorgustiku pesadest vidlja. Et seda ei juhtuks, peab spetsialist ldvima
liikidega, kes on vordselt heades suhetes nii spetsialistide kui ka generalistidega. Sedasi on
vorgustiku koik liigid kui mitte otseselt, siis mone kolmanda liigi kaudu iithendatud ning

vorgustik on jagunenud vaiksemateks alamhulkadeks (Bascompte ja Jordano, 2013).

Hiljutiste uuringute pohjal on joutud arvamusele, et pesastumine toetab taim-tolmeldaja
vorgustiku pilisima jaamist (Saavedra jt, 2016; Song jt, 2017; Boscolo jt, 2012). Eelkdige on
pesastumine kasulik rasketes ja ebapiisivates keskkonnatingimustes, kus tihe koost66 ja sidusus
(mida sagedasem on vorgustiku koikide isendite omavaheline ldvimine, seda suurem on
vorgustiku sidusus) muudab kogu vorgustiku kohanemisvéimelisemaks ja vastupidavamaks
(Song jt, 2017). Tdendoliselt just erinevate keskkonnatingimuste péarast, on moned taim-
tolmeldaja vorgustikud tugevamalt pesastunud kui teised (Song jt, 2017). Song jt joudsid
jareldusele, et pesastunud vorgustiku tuuma moodustuvad kdige tugevamad taimed generalistid
ja tolmeldajad, kes moodustavad omavahel tugevalt péimunud keskme. Selle tuuma kiilge

kinnitub iilejddnud vorgustik.

Peale pesastumise on teiseks levinud vorgustiku struktuuri mustriks modulaarsus (ingl. k.
modularity) (Olesen jt, 2007). Korge modulaarsusega vorgustik on struktuurilt jaotunud
alamgruppideks ehk mooduliteks (ingl. k. modules). Vorgustiku moodul on seesmiselt
interaktsioonidega tihedalt seotud, kuid moodulid omavahel on seotud iksikute
interaktsiooniga (Olesen jt, 2007). Senini ei ole joutud iihtsele arusaamisele, kas modulaarsus
toetab vorgustiku stabiilsust ja piisivust nagu seda on tdheldatud pesastumisel (Saavedra jt,

2016; Song jt, 2017).
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Joonis 2. Pesastunud (a), modulaarse (b) ning pesastunud ja modulaarse (c) vorgustiku maatriks
(Fortuna jt, 2010). Iga must ruuduke kujutab vorgustiku iihte interaktsiooni. VVasakpoolne (a)
maatriks kujutab pesastunud vorgustikku, Kus interaktsioonid toimuvad jirjest védiksemate
alamgruppide vahel. Ehk spetsialiseerunud liigid on interaktsioonis generalistist liigi partnerite
alamhulgaga. Keskmine (b) maatriks kujutab pesastunud vorgustikku, kus interaktsioonid
moodustavad vordsema suurusega alamgruppe (mooduleid), mis on omavahel seotud tiksikute

interaktsioonidega. Parempoolne (¢) maatriks kujutab molemat vargustiku struktuuri korraga.

3.4 Metavorgustikud

Mitu vorgustikku voivad omavahel luua veelgi suuremaid omavahel integreeruvaid siisteeme,
mida kutsutakse metavorgustikeks (vt joonis 3, |k 12). Metavorgustike uurimine néitab
maastikustruktuuri muutumise perspektiivist, kui tdhtis on suuremate maa-alade {ihtsena

sdilitamine ning annab informatsiooni 6koloogiliste struktuuride kaitsmiseks (Rather jt, 2023).

Metavorgustikke ei ole uuritud Kuigi palju ning seepérast ei ole nende funktsioneerimise kohta
nii palju informatsiooni kui iiksikute vorgustike kohta. Siiski saab tildise struktuuri seletamiseks
vélja tuua Libran-Embid jt (2021) ldbi viidud uurimuse metavorgustike ning maastiku
killustatuse kohta, millest saab jareldada, et metavorgustikud on iiksikute vorgustikega
vorreldes viiksema sidususega (Libran-Embid jt, 2021) ehk erinevatel elupaigafragmentidel
moodustunud vorgustike vahel esineb interaktsioone mirgatavalt vihem kui {ihe vorgustiku
siseselt. Lisaks sellele leidsid Libran-Embid jt (2021), et metavorgustik oli tugevalt

moduleeritud ning ndrgalt ihendatud.
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Joonis 3. Metavorgustiku skeem (Libran-Embid jt, 2021). Ringikeste kimbud kujutavad iihe
kindla vdrgustiku interaktsioone ning iga ruuduke tdhistab Libran-Embid jt (2021) teadustdo
kdigus uuritud rohumaad, kus iiksik taim-tolmeldaja vorgustikud moodustusid. Uksikud
ringikesed, mis lihendavad ruudukesi ehk erinevaid rohumaid, tdhistavad interaktsioone

erinevate vorgustike vahel, mille abil moodustub metavdrgustik.
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4. Maastikustruktuuri muutused

Zarnetske jt (2017) on oma t60s vilja toonud viis kdige suurema mojuga maastikustruktuuri
muutust mutualistlikele vorgustikele. Need on elupaigafragmendi suurus, elupaigafragmentide
vahelise isolatsiooni tase, elupaiga vastupidavus (kui kaua on elupaik piisiv ajas), elupaiga
maastiku struktuurne eripira ning elupaiga sisesed takistused, mis vdivad piirata liikide

litkuvust.

Koige rohkem on uuritud maastikustruktuuri muutuste mdju taim-tolmeldajate vorgustikule
elupaiga killustumisel ning elupaiga pindala vihenemisel (Libran-Embid jt, 2021; Boscolo jt,
2013; Xiao jt, 2016: Hagen jt, 2012). Maastiku killustamist on kirjeldanud Wilcove jt (1986)
jargmiselt: algselt terviklik maa-ala on killustatud viiksemateks fragmentideks, kusjuures algne
kogupindala suurus vdheneb ning v3ib esineda ka fragmentide omavahelist isoleeritust.
Maastiku killustamisel tekib juurde palju servaalasid, mis on killustamise suurim tunnusjoon
(Hagen jt, 2012). Servaalade lisandumisega esineb servaefekt (ingl. k. edge effect). Servaalade
suurenemise moju vorgustikule oleneb palju sellest, kas sellel alal on rohkem generaliste voi
spetsialiste (Hagen jt, 2012). Teine suur maastikustruktuuri muutus killustamise tagajarjel on
elupaiga suuruse vidhenemine ning elupaikade isoleeritus teineteisest (Hagen jt, 2012).
Isoleerituse juures on oluline, kuidas ja kui tihedalt on parast maastiku killustamist {iksikud

fragmendid ruumiliselt seotud.

Elupaiga pindala vihenemine on tdenéoliselt kdige uuritum maastikustruktuuri muutuse moju
nii taim-tolmeldajate vorgustikule kui ka liigirikkusele tildiselt (Spiesman ja Inouye, 2013;
Fortuna ja Bascompte, 2006). Sealjuures peab arvesse votma ka elupaika timbritseva maastiku
olukorda voi uuritava elupaiga laheduses esinevat iildist elupaiga kadu (Hagen jt, 2012). Veel
on uuritud maastikustruktuuri muutuste moju vorgustikele maastiku heterogeensuse muutuste
kaudu (Hagen jt, 2012; Zarnetske jt, 2017), mis mone liigi puhul on olulisem kui elupaiga enda

suuruse vihenemine (Kivinen jt, 2006).
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5. Maastikustruktuuri muutuste moju taim-tolmeldajate
vorgustikele

5.1 Vorgustiku muutuvad parameetrid

Maastikustruktuuri muutuste moju taim-tolmeldajate vorgustikule on uuritud mitme erineva
parameetri kaudu. Enim uuritud on maastiku muutuste moju vorgustike liigirohkusele ning
liigirikkusele, liikide sigimisedukusele ja jélgitud interaktsioonipartnerite vahetusele (Xiao jt,
2016). Uksikuid uurimusi leiab ka taimede fenoloogiliste mustrite muutumise kohta (niteks
Jules ja Rathcke, 1999; Bradley jt, 1999), kuid suurem osa neist vaatleb muutusi
kliimasoojenemise perspektiivist (temperatuuri tdus). Samas on tdheldatud, et iihe lokaalse
elupaiga mikrokliima muutus voib olla pohjustatud otseselt maastikustruktuuri muutusest
(Murcia, 1995), seega saame radkida kui mitte otsestest, siis kaudsetest mdjudest taimede
fenoloogiale. Maastiku killustamisel suureneb eclupaiga ddrecalade moju vorgustikule, mille
tekkimist on seostatud taimede fenoloogiliste mustrite muutusega (Xiao jt, 2016).
Fenoloogiliste mustrite muutuseid on uuritud tiksikutel taimeliikidel, kus iseloomustatud on
toodetud dietolmu kogust, ditsemise kestust ning didepuhkemise aega (Xiao jt, 2016). Koigi
eelnevalt mainitud parameetrite mdjutamine, mojutab kogu vorgustiku {ilesehitust nagu
pesastumine, modulaarsus ja vorgustiku tihendatus (interaktsioonide koguhulka vorgustikus
nimetatakse vorgustiku tihendatuseks (ingl. k. connectance). (Spiesman ja Inouye, 2013). Veel
saab vorrelda maastiku muutuste mdju generalistel ja spetsialistel eraldi ning seejuures tuleb
tahele panna, kuidas erineb mdju soltuvalt sellest, kastegemist on taimega voi tolmeldajaga

(néiteks Peralta jt, 2023; Xiao jt, 2016).

5.2 Moju taimedele

Kolb ja Diekmann (2005) leidsid, et taimed, kes vajavad putuktolmeldamist, on maastiku
killustamisest pigem negatiivselt mdjutatud, kui taimed, kes ei vaja tolmlemiseks abi putukatelt.
Elupaiga killustamisel suureneb isoleeritus (Wager jt, 2012), mis voib pohjustada partnerluse
katkemist taime ja tolmeldaja vahel (Kolb ja Diekmann 2005). See voib tuleneda

tolmeldamiseks vajaliku vahemaa suurenemise tottu (Libran-Embid, 2021; Grass jt, 2018).
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Elupaiga fragmentide isoleeritus ei ole ainuke mojutegur, mis voib viia taim-tolmeldaja

interaktsiooni katkemiseni.

Taimede fenoloogilised muutused voivad samuti pohjustada partneri kaotust (Xiao jt, 2021).
Maastiku killustamisel v3ib algselt elupaiga keskmes kasvanud liik sattuda servaalale, kus on
teistsugused keskkonnatingimused. Néiteks metsade raiega touseb jarsult valgushulk, mis v3ib
olenevalt taimeliigist parssida voi toetada nende kasvu (Murcia, 1995). Niiteks leidsid Ison and
Wagenius (2014), et korvoieliste (Asteraceae) sugukonda kuuluv Echinacea angustifolia
oitsemise kestus Killustatud alal varieerus margatavalt. Taimede ditsemise kestus oli tavaliselt
seda liihem, mida d4repoolsemal alal ta paiknes. Teise muutusena tiheldasid Ison ja Wagenius
(2014) varieeruvust sama sugukonna liikide ditsema puhkemise ajas, mis ddrealadel toimus
pigem tavalisest hiljem. Muutused Gidepuhkemise ajas voivad pohjustada negatiivset moju
taime paljunemisele, mis tuleneb interaktsioonist tolmeldajatega (Elzinga jt, 2007; Xiao jt,
2016). Liiga hilise didepuhkemise puhul voib tolmeldaja olla interaktsioonis juba teiste
liikidega ning ebatavaliselt varajase ditsemise probleemiks voib kujuneda vdhene tolmeldajate
arv (Elzinga jt, 2007). Samas leidsid Kehrberger ja Holzschuh (2019), et tavalisest varasemal
ajal Oitsema puhkenud taimede paljunemise voimalus pérssis koige tugevamalt konkurents
teiste samal ajal Gitsevate taimedega tolmeldajate parast, mitte tolmeldajate endi véhene arv.
Kui iihe elupaiga taimede ditsemise aeg muutub suurel hulgal taimedel, pShjustades korraga
paljude liikide intensiivset ditsemist, v3ib see pikemas perspektiivis pohjustada tolmeldamise
puudust (Gomez, 1993). Oitsemise kestus vdib oleneda ka elupaiga suurusest (Xiao jt, 2016).
Freire jt (2013) teadustoos uuriti kookospalmi (Syagrus romanzoffiana) ditsemise perioodi.
Selgus, et mida viiksem oli elupaik, seda pikemalt taim oitses. Taim vdib oditsemise
pikendamisega tiritada suurendada tolmeldamiseks voimalikku aega (Elzinga jt, 2007). Lisaks
on leitud, et taimed, mis kasvavad killustatud aladel ja on seega algsest populatsioonist
eraldatud, toodavad suuremal hulgal dietolmu kui liigikaaslased, kes kasvavad endiselt

suuremas populatsioonis (Xiao jt, 2016).

Sellistest voimalikest taimede fenoloogiliste mustrite muutustest tulenevalt ei jai puutumata ka
taim-tolmeldajate interaktsioonid. Naiiteks kui taime Gitsema puhkemine toimub tavalisest
hiljem, ei padse tolmeldajad taime oOietolmule ligi ja peavad sellisel juhul leidma endale

alternatiivse toiduallika (Xiao jt, 2016).
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5.3 Moju tolmeldajatele

On tdheldatud otsest negatiivset seost maastiku killustamise ja tolmeldajate liigirikkuse vahel
(Ferreira jt, 2013). Tolmeldajate liigirikkus védhenes eelkdige soeses taimede liigirikkuse
vihenemisega (Ferreira jt, 2013). Lisaks on leitud (Ewers ja Didham, 2006), et
fragmenteerunud aladel muutuvad tolmeldajate kogukonnad ning seeldbi ka taim-tolmeldajate
vorgustikud tervikuna homogeensemaks. Montero-Castafio ja Vila (2012) viisid 14bi katse, kus
uuriti eraldi maastikustruktuuri muutuse moju ning seejérel invasiivse liigi mdju tolmeldajatele.
Maastikustruktuuri moju tolmeldajatele oli erinev olenevalt Okosiisteemi tiiiibist. Vorreldi
rohumaid ning metsi, kusjuures tolmeldajate liigirikkus rohumaadel véihenes, kuid metsas
elavate tolmeldajate liigirikkuses ei margatud erilisi muutusi. Vastupidine moju esines
tolmeldajate arvukuses — metsas see viahenes ning rohumaadel jdi samaks. Taimede kiilastused
vihenesid nii metsas kui rohumaadel. Huvitav on siinkohal, et kiilastused vdhenesid eelkdige
elupaika iimbritseva maastiku muutuste tdttu, mitte konkreetse elupaiga pindala vihenemise

pérast.

Tolmeldaja voib 16petada partnerluse taimega elupaigalaikude vahelise vahemaa suurenemise
tottu (Waser jt, 1996). Oluline faktor vorgustike jatkusuutlikkuses on liikide mobiilsus ehk kui
palju on nad voimelised rdndama, et hoida partnerlust (Grass jt, 2018). Tolmeldajate keha
suurus on positiivses korrelatsioonis tolmeldaja mobiilsusega (Grass jt, 2018). Libran-Embid jt
(2021) metavorgustikke uurinud t6os selgus, et korge mobiilsusega ja suure kehaga tolmeldajad
suutsid ka viikestel fragmentidel pesitsedes ellu jddda, olles interaktsioonis teiste vorgustike
taimedega. Ka Grass jt (2018) leidsid, et killustatud aladel on eelis suurema kehaga
tolmeldajatel, kes suudavad ka elupaikade vahelise kauguse pikenemise korral vorgustikke
sdilitada. Vorgustike vaheliste interaktsioonide pohiosa moodustasid suure kehaga tolmeldajad

ning generalistidest taimed (Libran-Embid jt, 2021).

Sellest tulenevalt voib jéreldada, et tolmeldajate liigirikkus killustamata aladel on suurem just
vidikese kehaga tolmeldajate arvukuse pirast, sest seal ei ole tolmeldamiseks vaja rdnnata
kaugele. Fragmenteeritud aladel ei suuda vidiksemad tolmeldajad interaktsioone hoida ning
hukkuvad (Grass jt, 2018). Lisaks toovad Grass jt (2018) vilja, et killustamata maastikul voib
esineda tildine tolmeldajate kehasuuruse kahanemine vorgustikus, sest suur keha "ei tasu ennast

ara’.
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5.4 Moju vorgustiku spetsialiseerunud ja generalistlikele liikidele

Vorgustiku struktuur oleneb selle koosseisust — sellest, kui palju on generaliste ja spetsialiste,
ning nende vahelistest interaktsioonidest (Hagen jt, 2012). Sellest tulenevalt mdjutab igat
generalisti ja spetsialisti voi nende vahelisi interaktsioone mojutav tegur ka vorgustikku kui
tervikut. Eriti oluline on rddkida maastikustruktuuri muutuste mojust generalistidele kui
vorgustiku tsentraalsetele liikidele, kes on vorgustike piisima jidmiseks esmatéhtsad (Boscolo
jt, 2013). Maastikustruktuuri muutuste mdjud generalistidele voivad halvimal juhul eskaleeruda
ja paadida vorgustike hdvinemisega (Boscolo jt, 2013; Bascompte ja Jordano, 2007), mojud

spetsialist liikidele vdljenduvad see-eest pigem vorgustike struktuuri muutuste kaudu.

Kuna spetsialistid ja generalistid reageerivad maastikustruktuuri muutustele erinevalt (Xiao jt,
2016), on ka tervet vorgustikku mojutavad muutused erisugused. Tavaliselt on spetsialiseernud
liigid elupaiga killustamise suhtes tundlikumad kui generalistid (Xiao jt, 2016; Bascompte jt,
2003; Miller jt, 2015). Killustamise tagajirjena voib spetsialist vilja surra voi muutuda olude
sunnil generalistiks. Viimase tulemusel voib toimuda vorgustiku iildine generaliseerumine
(Maldonado jt, 2013), kusjuures on téheldatud, et eeskatt toimub vorgustiku generaliseerumine
maastiku fragmenteerudes (Matthews jt, 2014). Maastiku killustamisel generalistide arv
vorgustikus suureneb ja seda spetsialistide arvelt (Matthews jt, 2014). Selline liikide kditumine
tagab vorgustiku stabiilsuse, luues hdvinenud interaktsiooni asenduseks uusi (Matthews jt,
2014).

Tuleb dra mainida, et generalistiks muutumist esineb pigem spetsialistidest tolmeldajatel kui
spetsialistidest taimedel. Tolmeldajad muutuvad pigem generalistideks eeskitt Oietolmu
vihenemise tottu — kui kindel taim, kelle dietolmust tolmeldaja spetsialiseerunud toitus, sureb
vélja, on tolmeldajal vaja leida teine toiduallikas (Xiao jt, 2016). Spetsialiseerunud liikide
véljasuremise pdhjus seisneb asjolus, et neil pole kaotatud partnerit kellegagi asendada, kuna
nad pole uutele partneritele nii avatud kui generalistid (Hagen jt, 2012). Adrmisel juhul vdib
maastiku killustatuse moju 16ppeda liigi lokaalse viljasuremisega (Xiao jt, 2016).
Generalistidel on mutualistlikke partnereid aga palju ning mone kaotamine ei sea liigi

ellujaamist veel ohtu ning seelébi ka vorgustiku piisimajdémist (Xiao jt, 2016).

Samas toovad Ashworth jt (2004) vilja, et vorgustike struktuuri sdilimist voib toetada
vorgustiku astimmeetrilisus. Ashworth jt (2004) leidsid, et spetsialiseerunud taimede

véljasuremist voib vorgustiku asiimmeetrilisus vihendada. Maastikustruktuuri muutuse puhul
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on simmeetrilise voOrgustiku spetsialiseerunud taimed haavatavamad, sest nad on
interaktsioonis mdne tiksiku spetsialiseerunud tolmeldajaga. Spetsialiseerunud tolmeldajate
véljasuremise puhul ei ole neil teisi alternatiivseid partnereid nagu astimmeetrilise vorgustike
spetsialiseerunud taimedel, kes on interaktsioonis ka paari generaliseerunud tolmeldajaga
(Ashworth jt, 2004). Abramson jt (2011) uuringu tulemus toetab Ashworth jt (2004) hiipoteesi.
Spetsialiseerunud taimede interaktsioonide kadu oli maérgatavalt suurem siimmeetrilises
vorgustikus  kui astimmeetrililses (Abramson jt, 2011). See voib seletada, miks
maastikustruktuuri muutus mojutab sarnaselt nii  generaliseerunud taimi kui ka
spetsialiseerunud taimi (Ashworth jt, 2004). Toenéoliselt saab just Ashworth jt (2004)
hiipoteesiga seletada spetsialiseerunud taime ellujdédmist fragmenteeritud elupaigas ilma

generalistiks muutumata (Xiao jt, 2016).

Miller jt (2015) leidsid, et maastiku killustamine ei mojutanud generaliseerunud taimede
liigirikkust ega rohkust mitte kuidagi. Generalistid asuvad uutesse interaktsioonidesse
kergemini ning on seepérast tavaliselt aktiivsemad ka oma elupaika timbritseval maastikul. See
rOhutab taaskord generalistide vastupidavuse olulisust terve vorgutiku pilisima jaamiseks. Miller
jt (2015) leiavad, et on olemas variant, kus generalistid on voimelised kasutama korraga mitut,
eluks eri aspektides ebasobivat fragmenti, mis kokku pakuvad neile eluks vajaliku. Seepérast
ei mdjuta elupaiga fragmentide suurus ega elupaiga fragmentide isoleeritus generalistide
funktsioneerimist nii tugevalt kui spetsialiste (Miller jt, 2015). Lisaks leidsid Miller jt (2015),
et kui maastikustruktuuri muutused mojutavad rohkem spetsialiste, siis generalistid voivad

tundlikumad olla keskkonna muutustele.

Servaalade suurenemise moju vorgustikule oleneb suuresti sellest, kas servaalal on rohkem
generaliste vOi1 spetsialiste. Toendosus, et vorgustik laineb dédrealadelt uutele elupaikadele, on
suurem, kui #édrealal on rohkesti generaliste, spetsialistid ei ole vastupidiselt generalistidele
avatud uutele interaktsioonidele (Hagen jt, 2012). Veel leiavad Hagen jt (2012), et mida
viiksem on elupaiga suurus, seda suuremat rolli mingib taim-tolmeldajate vorgustikus

servaefekt.
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5.5 Moju taim-tolmeldajate vorgustiku struktuurile

Kaiser-Bunbury jt (2010) uurisid simuleeritud mudelite abil, milline on liikide kadumise m&ju
taim-tolmeldajate vorgustikule. Eemaldades vorgustikust tolmeldajad generalistid ehk koige
suurema hulga interaktsioonidega tolmeldajad, esines taimede kiilastustes jarsk langus ning
vorgustikud lagunesid (Kaiser-Bunbury jt, 2010). Kui vorgustikust eemaldati juhuslikud liigid,
stabiliseeris vorgustik end kiirelt, moodustades uusi interaktsioone (Kaiser-Bunbury jt, 2010).
Xiao jt (2016) toid vélja, et taim-tolmeldajate vorgustik muutub tervikuna iihtsemaks (vorgustik
on seda iihtsem, mida suurem on selle vorgustiku sidusus), mida suurem on liigirikkuse kadu
maastiku killustamisel. Liikide kadu sunnib allesjadnud liike leidma endale uusi partnereid,
mille kdigus muututakse generalistideks. Xiao jt (2016) tdheldasid, et generalistiks muutumine

kéib reeglina tolmeldajate, mitte taimede kohta.

Mida viiksem on vorgustik, seda tihedamalt (liikide vahelised interaktsioonid on sagedased)
on vorgustiku iga liik omavahel seotud (Olesen ja Jordano, 2002). Seda tulemust toetab ka
Libran-Embid jt (2021) metavorgustike teadustod, mille kaigus selgus, et Killustatud
elupaigalaikudega maa-alal esineb erinevate vorgustike vahelisi interaktsioone vdhem kui iihe
vorgustiku siseseid, ehk mida suurem on vorgustik, seda vdaiksem on ta sidusus ning mida
suurem on maastike fragmentide isolatsioon tiiksteisest, seda ndorgem on voOrgustike vaheline
sidusus. Grass jt (2018) leidsid, et interaktsioonide vihenemisel 50-75% vorra on tdenéoline,

et vorgustik ei suuda ennast enam uute interaktsioonide loomisega stabiliseerida ning laguneb.

Vorgustiku interaktsioonide struktuuri muutis korrapdratumaks (pesastumine/modulaarsus oli
ndrk voi ei taheldatud {ildse) madal interaktsioonide sagedus ning korge spetsialiseerumise tase
interaktsiooni partnerite vahel (Aizen jt, 2012). Lisaks leidsid Aizen jt (2012) seose
generalistide vaheliste ineraktsioonide ning elupaiga suuruse vahel. Suurematel aladel leidus
generalist-generalist interaktsioone vdrgustikus ldbivalt, kuid tugevama killustamise korral
kaotasid generalistid oma keskse koha vorgustikes (Aizen jt, 2012). See iihtib ka Boscolo jt
(2013) teadustooga, kus leiti positiivne korrelatsioon intensiivse killustamise ning tsentraalsete

liikide esmatihtsuse vahenemise vahel.

Olesen jt (2007) leidsid, et vorgustiku liigiline mitmekesisus mdjutab modulaarsuse teket. Mida
rohkem erinevaid liike, seda kindlamalt oli ndha moodulite moodustumist. Samas, liikide arvult
kdige viiksemates taim-tolmeldajate vorgustikes ei tekkinud iildse mooduleid (Olesen jt, 2007).

Oma varasemas teadustdds leidsid Olesen ja Jordano (2002), et pdhjuseks vdib olla vorgustiku
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sidusus. Vorgustiku sidusus on poordvdrelises seoses vorgustiku suurusega. Ehk mida viiksem
on vorgustik, seda suurem peaks olema terve vorgustiku vaheline ldvimine. ,,Kui vorgustiku
ithendatus suureneb, siis suureneb ka generalistide vaheliste interaktsioonide tuum ja see v3ib
vihendada moodulite teket,” seletavad Olesen ja Jordano vorgustiku sidususe seost

moodulitega (Olesen ja Jordano, 2002, 19894).

Hagen jt (2012) leidsid vastupidiseid toendeid sagedasele arvamusele, justkui ei saa
modulatsioon ja pesastumine vorgustikus itheaegselt esineda (Lewinsohn jt, 2005). Hagen jt
(2012) toovad vélja Olesen jt (2008) teadustod, kus seletatakse kahe struktuuri koos
eksisteerimise voimalust. Pesastumise ja moodulite samaaegseks tekkeks oluline faktor on
interaktsioonide tugevus ning sagedus. Kui kontaktid on liihikesed ning ndrgad, siis on
moodulite ja pesade teke teoreetiliselt voimalik (Olesen jt, 2008). Sellist hiipoteesi toetab ka
Fortuna jt (2010) uurimus, millest selgus, et mida véiksem oli vorgustike sidusus, seda suurem

oli positiivne korrelatsioon pesastumise ja modulaarsuse vahel.

Kuigi korgelt spetsialiseerunud interaktsioonide kadumine ei ole ohtlik tervele vorgustikule, on
nende piisimine oluline liikide jaoks, kellele ei leidu alternatiivset partnerit (Aizen jt, 2012).
Liigirikkuse kadumine voib jarsult vdhendada interaktsioonide sagedust, mis Aizen jt (2012)
uuringu pohjal suurendab korgelt spetsialiseerunud interaktsioonide haavatavust. Spiesman ja
Inouye (2013) leidsid, et sobiva elupaiga vihenemise tottu vidhenes vOrgustiku pesastus ja
suurenes modulaarsus, kusjuures uuritud elupaiga vorgustikku mdjutas negatiivselt ka seda
imbritseva maastiku elupaikade hdvimine. Spiesman ja Inouye (2013) jdreldasid siiski, et
tugevamalt mojutas vorgustikke nende enda elupaiga kadu, mitte elupaika tiimbritseva maastiku
struktuuriline muutus. Spiesman ja Inouye (2013) uuritud vorgustiku parameetrite muutustest

mojutas vorgustiku struktuuri kdige rohkem liigirikkuse kahanemine.

Tolmeldaja keha suurus ja liigiline mitmekesisus médrasid taim-tolmeldajate vorgustiku
struktuuri. Vorgustik, kus leidus palju suure kehaga tolmeldajaid, olid tugevamalt pesastunud
ja modulaarsed ning tolmeldajate korge liigirikkus tostis vorgustiku modulaarsust (Grass jt,
2018). Grass jt (2018) tulemuste pohjal peaks fragmenteeritud maastike vorgustikud olema
tugevamalt pesastunud, sest tdendosus, et neis leidub rohkem suurema kehaga tolmeldajaid, on
suurem. Mittekillustatud aladel v3ib esineda iildine tolmeldajate keha suuruse kahanemine, sest

suur keha on energiakulukas ning hiiringuteta elupaigas ebavajalik (Grass jt, 2018).

Maastiku killustamist seostatakse otseselt liigirikkuse vihenemisega (Haddad jt, 2015), mis

omakorda mdjutab vorgustike stabiilsust (Hagen jt, 2013) ning vorgustike stabiilsus suurendab
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liikide vastupidavust maastikustruktuuri muutuste suhtes (Bascompte ja Jordano, 2007). Xiao
jt (2016) leiavad, et elupaika asustavate liikide populatsioonide suurus ja liigiline koosseis on
otseselt seotud elupaiga suurusega. Reeglina, mida suurem on elupaiga pindala kadu, seda
suurem on ka populatsiooni arvukuse ja liigirikkuse kahanemine (Xiao jt, 2016), mis omakorda
mdjutab vorgustiku struktuuri (Kaiser-Bunbury jt, 2010). Samas tddesid Spiesman ja Inouye
(2013) oma uuringus, et kuigi reeglina pohjustab elupaiga kadu liigirikkuse kahanemist, nditeks
sugukondade korvoielised (Asteraceae) ja liblikdielised (Fabaceae) liigirikkus véahenes

margatavalt, siis lilejadnud jalgitud liikide puhul ei esinenud véljasuremist.

Varasemas peatiikis mainiti/mainisin vorgustiku tsentraalsete liikide tdhtsust. Selleks, et
vorgustik suudaks eksisteerida, on vajalik vorgustiku tsentraalsete liikide jatkusuutlikkus
(Boscolo jt, 2013). Libran-Embid jt (2021) leidsid, et mida killustatum on elupaik, seda
olulisem on tsentraalsete liikide ellujadmine, mis tugevdab taim-tolmeldajate vorgustiku
funktsioneerimist. Pérast elupaiga intensiivset/tugevat killustamist, kui algse elupaiga pindala
kahanes markimisvéarselt, kaotavad vorgustiku tsentraalsed liigid oma esmatéhtsuse ning koigi
litkkide ellujd@mine muutub vorgustiku piisima jaamiseks vordselt tahtsaks (Boscolo jt, 2013).
Boscolo jt (2013) toovad vilja, et vorgustike hdvimine voib juhtuda siis, kui algsest elupaigast
on kaotatud 50-60%.

Ewers ja Didham (2006) toovad vilja teadustoodes korduvalt esineva mustri, kus on mérgata
vorgustiku liigirikkuse tousu seost servaalade kasvuga. Tavaliselt, mida servapoolsem on
elupaiga ala, seda liigirikkam see on (Magura, 2002). Magura (2002) uuris jooksiklaste
(Carabidae) liigirikkust metsas ning metsa direalal. Adrealadel tdusis liigirikkus mirgatavalt.
Kdige loogilisem seletus sellele vaib seisneda ddrealadel elavate litkide segunemises (Magura,
2002). Samas voib liigirikkuse suurenemine dédrealadel 10hkuda seni eksisteerinud
interaktsioone ning tekitada uusi (Hagen jt, 2012). Uue liigi m&ju vorgustikule on Emer jt
(2016) uuringu alusel vdoimalik prognoosida tema algse elupaiga vorgustiku rolli hinnates. Emer
jt (2016) uurisid uute liikide kditumist vorgustikes. Nad leidsid, et liigid ei muutnud oma rolli
uues vorgustikus. Oma algses elupaigas tsentraalse liigi rolli tditnud liigid omasid ka uues
vorgustikus palju interaktsioone ning hdivasid vorgustikus keskse koha. Uutest liikidest
domineerivam liik v3ib seega kohaliku liigi vilja torjuda ning iile votta kontaktid valjatdrjutud

liigi partneritega (Hagen jt, 2012).

Mutualistlike vorgustike funktsioneerimise jaoks on oluline, et maastiku fragmendid on

omavahel ruumiliselt tihendatud (Hagen jt, 2012). On leitud (Damchen jt, 2006), et taim-
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tolmeldaja interaktsioonide jatkumiseks ning liigirikkuse sdilitamiseks aitab fragmentide
vaheliste koridoride olemasolu, mis leevendab voimalikke Killustamisega tekitatud kahjusid.
Koridorid vdivad eksisteerida fragmentide vahel looduslikult, kuid neid saab ka luua tehislikult
(Damchen jt, 2006).
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6. Kokkuvotlikud jareldused

Seniavaldatud teadustodde pohjal saab jareldada, et elupaiga killustamise ning selle pdhjustatud
maastikustruktuuri muutuste moju tugevus taim-tolmeldajate vorgustikule oleneb nii
uuritavatest okosiisteemi(de)st (Castafio ja Vila, 2012), liigilisest kooseisust (Spiesman ja
Inouye, 2013) kui ka konkreetse(te)st maastikustruktuuri muutustest. Analiiiisitud uuringutest
jai selgusetuks, millistes voOrgustikes on modulaarsuse tekkimine enim eelistatud.
Teadustoodest selgus, et modulaarsus esineb eelkdike norgemate ja vdikeste interaktsioonide
sagedusega vorgustikes (Fortuna jt, 2010; Olesen jt, 2008; Aizen jt, 2012) ning suurema
liigirikkusega vorgustikes (Grass jt, 2018), millest voiks jareldada, et modulaarsus esineb
pigem suuremate modtmetega vorgustikes. Samas leidus positiivne korrelatsioon modulaarsuse
ja suure kehaga tolmeldajate esinemise vahel (Grass jt, 2018), viimaseid leidub rohkem aga
viikestes ning tihedalt sidusates voOrgustikes, mitte suurtes vorgustikes, ning positiivne
korrelatsioon modulaarsuse ja korgelt spetsialiseeritud interaktsioonide vahel, mis vilistaks

ndrgemate interaktsioonide hiipoteesi (Aizen jt, 2012).

Vorgustike pesastumine esineb reeglina korge interaktsiooni sageduse ning iildise sidususe
juures (Nielsen ja Bascompte, 2007; Boscolo jt, 2013; Song jt, 2017), kusjuures, mida rohkem
on vorgustikes generaliste, seda suurem on pesastumine. Aizen jt, 2012 tiheldus, mis leiab, et
korgelt spetsialiseerunud interaktsioonid ei soodusta pesastumist, v3ib selgitada sellega, et
pesade tekkeks on vajalik suurel hulgal generalistide interaktsioone, mis ei ole korgelt

spetsialiseerunud.

Elupaiga fragmentide isoleerituse suurenemine pdhjustab interaktsioonide katkemist (Kolb ja
Diekmann, 2005), mis omakorda vdib pohjustada vorgustiku liigirikkuse langust ning tosta
generalistide hulka (Kaiser-Bunbury jt, 2010; Xiao jt, 2016). Algse elupaiga iildpindala
viahenemise puhul on samuti tiheldatud interaktsioonide katkemist. Kui elupaiga fragmentide
isoleerituse suurenemisel on see pohjustatud interaktsiooni partnerite vahelise vahemaa
suurenemisest, siis elupaiga tildpindala vdhenemisel on interaktsioonide katkemine tingitud

pigem taimeliigi valjasuremisest (Xiao jt, 2016).

Spetsialiseerunud liikide vihenemine vorgustikus tuleneb nende viljasuremisest (Xiao jt, 2016)
voi liikide generaliseerumisest (Matthews jt, 2014), et muuta vorgustik sidusamaks ja séilitada
selle stabiilsus (Olesen ja Jordano, 2002). Téheldati, et tildine arvamus, et spetsialiseerunud

taimed on elupaiga fragmenteerumise suhtes tundlikumad kui generaliseerunud taimed, ei pea
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alati paika (Ashworth jt, 2014). Jarjest suuremal hulgal uurimusi néitab, et looduses esineb
reeglina asimmeetrilisi vorgustikke, kui simmeetrilisi, ning asiimmeetriliste vorgustike puhul
ei ole tdheldatud erinevust generaliseerunud taimede ja spetsialiseerunud taimede vastupanus
fragmenteeritud aladel (Ashworth jt, 2014). Lisaks leiti, et liikide roll erinevate elupaikade
vorgustikes ei muutu (Emer jt, 2016). See on oluline liigirikkuse hoidmise perspektiivist, sest
sedasi saab uue liigi moju taim-tolmeldjate vorgustikule hinnata liigi kditumise kaudu teistes
vorgustikes (Emer jt, 2016). Airealade lisandumine vdib muuta elupaiga liigirikkamaks (Ewers
ja Didham, 2006; Magura 2002), sest julgustab generaliste haarama vorgustikku uusi
partnereid. Samas voivad need samad vorgistikku haaratud uued liigid vélja torjuda mone

algupdrase liigi, pohjustades seelédbi ka interaktsiooni katkemist (Hagen jt, 2012).

Maastikustruktuuri muutuste moju vorgustikele on viimastel aastatel palju uuritud, kuid
tulevastes teadustoodes oleks vaja rohkem keskenduda ka metavorgustike uurimisele.
Metavorgustike uurimine voimaldaks maastikustruktuuri mdjude laiahaardelisemat hindamist
Okostlisteemidele ning uuringute véimalikke tulemusi saaks rakendada elurikkuse séilitamisel,
sest iihe elupaiga maastikustruktuuri muutmine voib mojutada ka selle ldheduses asuvaid

elupaikasid.
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Kokkuvote

Taim-tolmeldajate vorgustikud on keerulised mutualistlikel interaktsioonidel pdhinevad
slisteemid, mis suurendavad liikide vastupidavust keskkonnatingimuste muutustele. Seetottu on
mutualistlike vorgustike pohjalikum edasi uurimine liigirikkuse kaitsmise vaatenurgast oluline.
Maastikustruktuuri muutused mojutavad taim-tolmeldajate vorgustikke erinevalt, olenevalt

okosiisteemist, liigilisest koosseisust ning maastikustruktuuri muutuse parameetrist.

Antud t60s anti lilevaade taim-tolmeldajate vOrgustike pohiomadustest ning iilesehitusest.
Seejarel uuriti varasemate uuringute pdhjal taim-tolmeldajate  vOrgustike ning
maastikustruktuuri muutuste vahelisi seoseid. T00s selgus, et laialdaselt levinud arvamus, et
kindlale tolmeldajale spetsialiseerunud taimeliikide tundlikkusest maastikustruktuuri
muutustele, ei pea alati paika. Uldiselt mdjuvad maastikustruktuuri muutused taimedele
sarnaselt, olenemata kaitumuslikust tiiiibist. Tolmeldajad on otsestest maastikustruktuuri
muutustest vihem mojutatud, tdendoliselt tinu oma mobiilsusele. Vorgustike struktuursed
muutused on enim mojutatud nende liigilise koosseisu muutusest voi liigirikkuse ja liigirohkuse

viahenemisest.

25



Summary

Plant-pollinator networks are complicated systems formed by mutualistic interactions, that
contribute to the perservation of biodiversity. For this reason, mutualistic netwoks need to be
studied even further to enhance species conservation. Changes in landscape structure affect
plant-pollinator networks differently, depending on the ecosystem type, species composition,

and the charecter of landscape modification in habitats.

In this thesis an overview of the main charecteristics and structure of plant-pollinator networks
was given. The scientific studies areviewed/discussed in this work showed that the level of
sensitivity to landscape changes of specialist plants can differ based on the structure of the
network. In most published cases, both generalist and specialist plants showed same effect to
the landscape changes. Pollinators are not as affected by the changes as plant species, probably
because of their mobility. The structural changes of plant-pollinator networks is mainly caused
by a change in the species composition or decline in species richness and abundance
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Tanuavaldused

Soovin tdnada oma juhendajaid Tsipe Aavikut ja Virve Sopra.
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