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Infoleht

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimismeetodite iilevaade ja vordlus

Bakalaureuset6os uuritakse ja selgitatakse taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikke ning
nende uurimismeetodeid ja vorgustike parameetreid. Antakse {lilevaade vorgustikega
seonduvatest mdistetest, tuuakse vilja meetodite eelised ja puudused ning antakse suuniseid
meetodite valimiseks. Hinnatakse meetodite kallutatust ning mdju vorgustike iilesehitusele ja

parameetritele.
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Overview and comparison of plant-pollinator interaction network research methods

In the bachelor thesis, plant-pollinator interaction networks, their study methods and network
parameters are researched and explained. An overview of network concepts is given, the
advantages and disadvantages of the methods are highlighted, providing guidelines for method

selection. The bias of methods and its influence on the structure and parameters is assessed.
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Sissejuhatus

Valdav osa elurikkuse uuringutest on hiljutise ajani keskendunud liigilise mitmekesisuse
uurimisele. Elurikkusele mdjub negatiivselt elupaikade killustumine inimmoju tagajirjel
(Haddad et al., 2015). Uuemad uuringud on aga nididanud organismide vaheliste
interaktsioonivorgustike olulist rolli elurikkuse piisimajddmisel. Néiteks Valiente-Banuet ja
kolleegide 2015. aasta iilevaateuuring néitas, et mutualistlike interaktsioonide iseloom ja
mustrid osutavad globaalmuutuste negatiivsele mdjule oluliselt varem kui liigirikkuse mustrid.
Seega on selliste Okoloogiliste vorgustike moistmine vajalik koosluste ja Okosiisteemide
kliilmamuutuste ning teiste keskkonnategurite modjudest aru saamiseks ning vastavate

looduskaitsetegevuste planeerimiseks (Fortuna et al., 2010).

Kéesolevas uurimistods kisitletakse taimede ja tolmeldajate vaheliste interaktsioonide
kahepoolseid vorgustikke, nendega seotud parameetreid, publikatsioone ja uurimismeetodeid.
Taim-tolmeldaja interaktsioon on siin defineeritud kui vastastikku kasulike modjude esinemine
tolmeldatava ja tolmeldaja vahel. T66 kontekstis on vorgustikud defineeritud kui taimede ja
tolmeldajate vaheliste vastastikmodjude koondamisel saadud siisteem. Kahepoolne vorgustik
koosneb kahest sdlmkohtade komplektist, mille vahel esinevad vastastikmojud, kusjuures iihe
komplekti sees interaktsioone ei esine. Siisteeme kujutatakse graafiliselt ning maatriksina
(Bascompte & Jordano, 2013). Kahepoolsete vorgustike struktuuri kirjeldamiseks kasutatakse
parameetreid ehk vorgustiku omadusi. Mutualistlike taim-tolmeldaja vorgustike struktuur
mojutab nende tundlikkust nii inimtekkelistele kui ka muudele keskkonnahéiringutele
(Bascompte, 2009; Bane ef al., 2018). Lisaks voimaldab taoliste vorgustike mustrite muutuste
kirjeldamine anda infot elupaikade kao ja liikide véljasuremise pikemaajalisest mojust
Okosiisteemidele (Bascompte, 2009; Burkle et al., 2013). Interaktsioonivorgustike struktuuri
kujunemise mehhanismide modistmine on vajalik ennustamaks tulevikus toimuvaid muutusi

koosluste tilesehituses ja teisenemist vastusena muutuvale keskkonnale (Peralta et al., 2020).

Toos  uuritakse  iiheksat  taim-tolmeldaja  interaktsioonivorgustike — parameetrit:
spetsialiseerumine, pesastumine, modulaarsus, tihendatus, haavatavus, motiivid, liigiaste,
tihetaolisus ja iildisus. Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimismetoodika mojutab
vorgustike tajutud parameetreid ehk meetodid rohutavad erinevaid vorgustike omadusi.

Parameetrite kohta otsitakse infot andmebaasist Web of Science.

Uurimistdo teemavalikut suunas tolmeldamisdkoloogia todriihma osalemine projektis FuncNet
(,,Pdrandniitude vorgustike funktsionaalse sidususe roll taim-tolmeldaja interaktsioonide

tagajana®), mille raames uuritakse taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikke poollooduslike
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maastike kontekstis (Tolmeldamisdkoloogia téorithm, 2025). Teema aktuaalsus seisneb
vajaduses edastada efektiivselt ja tdepiraselt teadlastele infot taim-tolmeldaja vorgustikest ja
nende sdltuvusest pidevalt muutuvast keskkonnast. T60s antakse iilevaade vdorgustikke
mojutavatest keskkonnateguritest. Taim-tolmeldaja vorgustikud on tugevalt mojutatud
iimbritsevast maastikust, keskkonnateguritest, kliimamuutustest ning tipsete katsetulemuste
huvides on kasutada diget metoodikat, et oluline info kaduma ei ldheks. Eelnimetatud
vorgustikud on keerulised ja mitmekesised ning nditeks juhul, kui osad interaktsioonid on
puudu, ei pruugi vorgustik enam tootada ning peegeldada iimbritseva keskkonna olemust.
Okoloogias on oluline anda iilevaade dkosiisteemide ja koosluste mitmekesisusest ning iga
komponent ja 16iming on oluline. Samuti on igas teaduses koht iilevaatekirjandusel, sest laiema
pildi tajumine annab eelise kitsama osa mdistmisel. Erinevate meetodite tugevusi ja ndrkusi
teades on voimalik valida uurimiskiisimusele sobiv metoodika, mis on oluline sellel teemal

tulevikus 14bi viidavate uurimistéode planeerimisel.

To6o peamine eesmirk on anda Tllevaade taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike

uurimismeetoditest ja parameetritest. T66 keskendub jargnevatele uurimiskiisimustele:

1. Milliste meetoditega uuritakse taim-tolmeldaja (kahepoolseid) interaktsioonivorgustikke?
Millised meetodid on vdrgustike uurimisel sagedasemad?

Mis on erinevate meetodite eelised ja puudused?

Kas ja kuidas soltub vorgustike struktuur ja parameetrid kasutatavast meetodist?

Kuidas valida sobiv meetod taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimiseks?

AN O i

Kuidas kahandada meetodi voimalikku moju/kallutatust uurimistulemustele?

Kuna t66 kiigus selgus, et eestikeelne interaktsioonivorgustike alane terminoloogia on véga
killustunud, seati lisaeesmérgiks anda {ilevaade vastavatest vorgustike kirjeldamiseks
kasutatavatest terminitest koos ingliskeelsete vastetega, et aidata terminoloogiat {ihtlustada.
Bakalaureusetod esimeses peatiikis antakse teoreetiline iilevaade taim-tolmeldaja vorgustike
iseloomust ja omadustest ning tuuakse vilja pdhilised vorgustike uurimiseks kasutatavad
meetodid. Materjali ja metoodika peatiikis kirjeldatakse tdpsemalt meetodite ja vorgustike
omaduste vOrdlemiseks koondatud teaduskirjanduse otsingut andmebaasis. Peatiikk annab
ilevaate eestikeelse vOrgustikealase terminoloogia ja mdistete selgitamise pohimdtetest ning
allikate valikust. Kolmandas, tulemuste peatiikis, kirjeldatakse kirjanduse analiiiisi tulemusi.
Neljas peatiikk keskendub tulemuste sisulisele arutelule. Selles peatiikis tuuakse vélja erinevate
vorgustike koostamiseks kasutatavate meetodite eelised ja puudused ning nende vdoimalik moju
vorgustiku parameetritele. Samuti pakutakse lahendusi, kuidas erinevatest ldhenemistest

tingitud tulemuste kallutatust (bias) kahandada ning millest meetodi valikul 1dhtuda.
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1. Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikud

1.1. Loomtolmlemine

Tolmlemise alla liigituvad isetolmlemine, abiootiliste ehk mitteelusate (nt tuul, vesi) ja
biootiliste ehk elusate (loomad: putukad, linnud, nahkhiired ja vdikesed selgroogsed) vektorite
abil &ietolmu levitamine (Raskin et al., 2012). Oistaimede &ied on tavaliselt liitsugulised,
levitades Oietolmu ning vottes vastu teistelt sama liiki taimedelt dietolmu, et viljastumise
toimudes tekiks seeme (Willmer, 2011). Isasgameete sisaldavat Oietolmu toodavad
tolmukapead, emasgameedid asuvad seemnealgmetes, mis paiknevad omakorda emakas

(Ollerton, 2021).

Loomtolmlevate taimede globaalne osakaal distaimede hulgas on 87,5% ehk umbes 308 000
liiki (Ollerton et al., 2011). Tolmeldajaliike on hinnanguliselt 350 000 (Ollerton, 2017). Kdige
enam liike tolmeldajate seas on seltsides liblikalised (lad Lepidoptera) (141 600 liiki),
mardikalised (lad Coleoptera) (77 300 liiki), kiletiivalised (lad Hymenoptera) (70 000 liiki) ja
kahetiivalised (lad Diptera) (55 000 liiki). Klassis linnud (lad Aves) on 1 089 ning klassis
imetajad (lad Mammalia) 344 tolmeldavat liiki (Ollerton, 2021). Loomtolmlevate taimede

osakaal on kdrgem viikeste laiuskraadide korral (Joonis 2).

Tolmeldajad on koik oite kiilastajad, kellel on kontakt taimede paljunemisorganitega
(Carstensen et al., 2016). Tolmeldamine toimub, kui dit kiilastav loom puutub fiiiisiliselt kokku
tolmukatega ning hiljem kannab dietolmu iihe die tolmukapeadelt sama taimeliigi teiste isendite

emakasuudmetele (ingl stigmas) (Ballantyne et al., 2015; Joonis 1).

i tolmeldaja
\ dietolm

. dietolm
oietolm

p \

emakasuue

tolmukapea we

seemnealge

emakas

taim taim

Joonis 1. Tolmeldamise protsess. Joonis on adapteeritud eestikeelseks Wang ja kolleegide toos (2024) toodud joonist aluseks

vottes.



Tolmeldamise nédol on tegu mutualismiga, mis on vastastikune kestev suhe kahe organismi
vahel, kus mdlemad osapooled saavad erinevat kasu, suurenevad modlema kohasus ja
vastupidavus keskkonnamuutustele (Lanier et al., 2017). Tolmeldamisel seisneb taime kasu
paljunemise edukuse kasvus ning tolmeldaja kasu on toit (nektar, dietolm), elupaik voi
varjupaik (Willmer, 2011). Loomtolmlemine tagab sessiilsete Oistaimede gameetide leviku
suuremal alal, soosides rist- ehk vdortolmlemist ja geneetiliselt erinevate isendite gameetide
tthildumist (National Research Council (U.S.) et al., 2007). See omakorda aitab hoida taimede
geneetilist mitmekesisust, mis on oluline keskkonnamuutustega toimetulekuks (Leimu et al.,

2010).
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Joonis 2. Loomtolmlevate taimeliikide osakaal kooslustes laiuskraaditi, joonis modifitseeritud ja eestindatud kasutades

allikana Ollertoni (2021) teost.

Taimedel on tolmeldajate ligimeelitamiseks vdga erinevad kohastumused ning
paljunemisbioloogia, mis voib markimisvédrselt mojutada ka taim-tolmeldaja interaktsioonide
uurimise metoodika valikut, voimalusi ja edukust. Niiteks on tolmeldamist raskem kindlaks
teha ja hinnata epifiiiitidel ning harva kiilastatavatel orhideedel (Herrera & Pellmyr, 2002).
Seetottu on oluline teha esmalt kindlaks uuritava taimeliigi paljunemisbioloogia, tiiiipiline
kasvukoht, oie ehitus, nektari kogus ning kiilastuste intensiivsus eristamaks konkreetse
taimeliigi kiilastajad tolmeldajatest, kuna mitte kdik disi kiilastavatest loomadest ei tolmelda

oisi (Ollerton, 2021).



1.2. Taim-tolmeldaja vorgustikud

Kéesolev t60 keskendub taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikele (ingl plant—pollinator
interaction network), mis on madratletud kui vastastikmdjude mustreid kirjeldav seoste siisteem
taimeliikide grupi ja tolmeldajaliikide grupi vahel (Peralta et al., 2024). Vorgustiku
moodustavad erinevate taimeliikide ja neid kiilastavate tolmeldajate vahelised interaktsioonid
(ingl plant—pollinator interactions) ehk die paljunemisorganite ja loomkiilastajate vahelised
vastastikmojud (Peralta et al., 2024). T66s on kasutatud samatdhenduslikult moisteid ,,taim-
tolmeldaja interaktsioonivorgustik ning ,taim-tolmeldaja vorgustik®, laiemalt ka soOna

,vorgustik, lithendina on kasutuses TTV.

Okoloogilised vorgustikud vdib nende topoloogia alusel jagada kaheks: iihepoolsed ja
kahepoolsed. Uhepoolsed vorgustikud on iihte tiiiipi sdlmpunktidega vorgustikud, niiteks
toiduvorgustikud (Bascompte & Jordano, 2013). Taim-tolmeldaja vorgustike puhul on tegu
kahepoolsete ehk bipartiitsete  vorgustikega. Moiste  "bipartiitne"  eestikeelseteks
stinoniitimideks on inglise-eesti masintolkesonastik mérkinud “kahepoolne” ja “kaheosaline”
(IES s.v. bipartite). Matemaatikas on kasutusel ka sona “kahealuseline” (Buldas et al., 2003).
Siin t60s kasutatakse peamise moistena ,,kahepoolne®. Kahepoolsed vorgustikud koosnevad
kahe grupi sdlmkohtadest (ingl nodes), mille vahel on vastastikmdjud ehk {ihendusliilid (ingl
links), kuid grupi sees interaktsioone ei esine (Bascompte & Jordano, 2013) vastupidiselt
tthepoolsetele (unipartite) vorgustikele, mille puhul vdivad interaktsioonid toimuda kdigi
solmpunktide vahel. Kahepoolne 6koloogiline vorgustik koondab kahe grupi interaktsioonid,
mida saab kujutada tabeli ehk maatriksina (Joonis 4), kus tabeli iga lahter kujutab kahe liigi
vaheliste vastastikmodjude arvu (Carstensen et al., 2016), aga ka skeemina, kus kahe liigi
vahelist interaktsiooni esindava joone paksus iseloomustab interaktsiooni sagedust (Joonis 3).
Kahepoolseid vorgustikke kasutatakse lisaks taim-tolmeldaja interaktsioonide (mutualism)
kirjeldamisele ka teiste troofiliste vastastikmdjude nagu parasitismi, kommensalismi voi

siimbioosi kujutamisel (Bliithgen & Staab, 2024).
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1.3. Taim-tolmeldaja vorgustike omadused

Lisaks abiootilistele teguritele muutub ka biootiline keskkond, mis vdib samuti vorgustike
koosseisu ja omadusi mojutada. Nditeks leiti TTV vastuvotlikkust keskkonnamuutustele
hinnanud uuringus, et uuritud Oietolmust 18,8% kuulus invasiivsetele taimeliikidele ning
tolmeldajad eelistasid seda parismaiste taimede omale (Tommasi et al., 2023). Kliimamuutused
voivad soodustada invasiivsete taimede levikut piirkondadesse, kus nad varasemalt ei oleks
saanud esineda (Sheppard et al., 2016). Seega voivad TTV-d muutuda samaaegselt mitmete

tegurite koostoimel.

Selleks, et erinevate vorgustike struktuuri omavahel vorrelda ning moista keskkonnategurite
moju vorgustikele, kasutatakse erinevaid vorgustiku struktuuri kirjeldavaid parameetreid. Sona
“parameeter” siinoniiiimid on “niitaja” ja “niitarv” (Oim, 2007). T68s on kasutusel ka sdna
“omadus”. Bakalaureusetod keskendub peamiselt kahepoolsete vastastikmdjuvorgustike
jargnevale iiheksale néitajale: spetsialiseerumine (ingl specialisation), pesastumine (ingl
nestedness), modulaarsus (ingl modularity), iihendatus (ingl connectance), haavatavus (ingl
vulnerability), motiivid (ingl motifs), liigiaste (ingl species degree), iihetaolisus (ingl
evenness) ja ildisus (ingl generality). Moistmaks vorgustiku tegelikku olemust ning
vordlemaks seda teiste vorgustikega on tarvilik eristada vorgustike mustreid kallutatusest (ingl
bias). Vorgustike analiilisimise ja tulemuste tdlgendamise eelduseks on see, et vorgustiku
erinevad omadused ehk parameetrid annavad adekvaatselt edasi informatsiooni taim-loom
koosluste tegelike interaktsioonide kohta (Rivera-Hutinel et al., 2012) ega ole mingil pohjusel,

nt metoodika isedrasuse tottu, kallutatud ehk mittetdepiarased (Bliithgen & Staab, 2024).

Vorgustikealased teadusuuringud néitavad, et erinevate keskkonnategurite hindamisel voivad
moned parameetrid olla informatiivsemad kui teised. Pesastumine, iihendatus,
spetsialiseerumine ja modulaarsus vdimaldavad paremini hinnata inimtegevuse, nditeks
elupaikade killustamise ja pdllumajanduse mdju vorgustikele (Lopez-Vazquez et al., 2024).
Kliima mojutab vorgustike parameetreid, eriti modulaarsust ja spetsialiseerumist, kuid erinevad
kliima aspektid mdjutavad TTV omadusi erinevalt (Petanidou et al., 2018). Samuti mojutab
vorgustike omadusi maastikuline kontekst. Niiteks on ookeanisaarte TTV-d pigem viiksemad
ning suurema ithendatuse ja pesastumisega (Wang et al., 2025). Seda on oluline silmas pidada
ookeani- ja maismaasaarte TTV-de vordlemisel, aga tdendoliselt ka ddrmiselt killustunud ning
sidusamate elupaigalaikude vordlemisel. Taimede ja tolmeldajate koosluse stabiilsust
analiilisivates uuringutes on laialdasemalt kasutuses sellised parameetrid nagu iihendatus,

modulaarsus, pesastumine ja spetsialiseerumine (Zhang & He, 2021).
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1.3.1. Spetsialiseerumine

Lwdpetsialiseerumine® on tuletatud ingliskeelsest vorgustikealasest terminist ,,specialisation®.
See nditab liikide tildist spetsialiseerumise taset ning selle arvuline vaartus on vahemikus null
kuni iiks, kus vaértus liks véljendab tdielikku spetsialiseerumist ning null tiielikku tildisust (ingl
generalisation) (Lucas et al., 2018). Liigi tasemel esinevad spetsialiseerunud vastastikmojud
juhul, kui liik interakteerub vdheste partneritega (Joonis 5). Spetsialiseerituse madala taseme
puhul kiilastavad uuritava vorgustiku tolmeldajad mitmeid eri taimeliike ning spetsialiseerituse
korge taseme puhul kiilastavad uuritavad tolmeldajad taimeliike, mis kuuluvad vaid iihte voi
iiksikutesse taksonitesse (Ashworth et al., 2004). Mdodukas vorgustiku spetsialiseerumine on

TTV-des tavaline (Dormann et al., 2009).

Spetsialiseerumise mustrid néitlikustavad liikide sdltuvust nende partneritest ja samal ajal ka
konkreetses interaktsioonis osalevate liikide paralleelselt kdrgemat tundlikkust véljasuremisele:
kui kaob iiks partner, tekib teise partneri jaoks tdenédolisemalt oluliselt suurem véljasuremisoht

vorreldes vihem spetsialiseerunud partneritega (Bliithgen & Staab, 2024).

0

spetsialiseerumine

Joonis 5. Vasakul on kujutatud koige suurema spetsialiseeritusega vorgustik, paremal koige vihem spetsialiseeritud (Bliithgen

& Staab, 2024).
1.3.2. Pesastumine

Ingliskeelne vorgustiku néitaja ,,nestedness* on varasemates eestikeelsetes vorgustikualastes
iilevaatetoodes tolgitud kui ,,pesastumine (Harend, 2013; Ladva, 2023). Antud t60s
kasutatakse samuti sdna ,pesastumine”. Pesastumise korral interakteeruvad védheste
ithendusliilidega spetsialistid rohkete liilidega generalistidega (Bliithgen et al., 2008). Kui
mutualistlikud vorgustikud on pesastunud, viib see olukorrani, kus vorgustiku toimimine on
koondunud iimber valitud litkide tuumiku (Bascompte, 2009) Vdorgustike madal ja korge
pesastumine on kujutatud joonistel (Joonis 6; Joonis 7). Sellistele tuumliikidele tugineb
iilejadnud kooslus ning pesastunud vorgustike lihtsus tagab selle, et isegi kui moni liik kaob
vorgustikust, on iilejddnud liikide isoleerituks jadmise tdendosus viiksem (Bascompte ef al.,
2003). Pesastumine on iiks olulisematest TTV struktuurinditajatest (Soares ef al., 2017).
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Joonis 7. Pesastunud vorgustik maatriksi kujul esitatuna, numbrid tihistavad liikide arvu, x-teljel iiks grupp ja y-teljel teine

grupp (Fortuna et al., 2010).

1.3.3. Modulaarsus

»Modulaarsus® on eestindatud ingliskeelsest sonast ,,modularity”. Modulaarsuse liihendina
kasutatakse siimbolit Q (Lopez-Vazquez et al., 2024). Moodulid on vorgustikusisesed n-0
alavorgustikud ning mutualistlikes siisteemides on modulaarne iilesehitus {isnagi sage
(Carstensen et al., 2016). Moodul koosneb peamiselt teineteisega mooduli sees
interakteeruvatest liikidest, kus esineb viheseid moodulivéliseid kontakte (Bascompte, 2009)

(Joonis 8; Joonis 9).
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Joonis 8. Modulaarne vorgustik maatriksi kujul, numbrid tihistavad liikide arvu, x-teljel iiks grupp ja y-teljel teine grupp
(Fortuna et al., 2010).
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Joonis 9. Madala ja kérge modulaarsusega vorgustikud, skeemina. Joonis eestindatud Proesmans ja kolleegide (2021) joonise

pohjal.
1.3.4. Uhendatus

Niéitaja ,,connectance* on varasemas lilevaateuuringus eestindatud kui ,,lihendatus* (Ladva,
2023). Kiesolevas to66s on samuti tdlkena kasutuses ,.iihendatus®. Uhendatus on koigi
voimalike lihendusliilide realiseerunud osakaal (Traveset et al., 2016) (Joonis 10). T66s on
iihendatuse lithendina kasutuses C, mis périneb selle ingliskeelsest terminist. Uhendatuse
madramiseks on taim-tolmeldajate interaktsioonide andmete kogumise intensiivsus oluline
faktor, et kirjeldatud saaks vdimalikult paljud interaktsioonid. Juhul, kui vorgustikus on kdik
liigid generalistid ning interaktsioonid ei ole piiratud litkkide omavaheliste tunnuste sobivuse
poolest, oleks vdorgustiku eeldatava iihendatuse védrtuseks iiks (Bliithgen et al., 2008;
Carstensen et al., 2016).
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Joonis 10. Kahepoolsed TTV vorgustikud madala ja korge iihendatuse korral, eestindatud (Proesmans et al., 2021).
1.3.5. Haavatavus

Eestikeelne tolge moistest ,,vulnerability™ on ,haavatavus“. Haavatavus on keskmine
kiilastajaliikide arv taimeliigi kohta kaalutuna kiilastajaliigi kdigi interaktsioonide suhtes
vorgustikus (Bascompte & Jordano, 2013). Haavatavuse korge viértus vorgustikus tdhendab,
et uuritavaid taimeliike kiilastavad mitmesugustest liikidest tolmeldajad. Madala véértuse
korral kiilastavad taimeliike pigem samast liigist tolmeldajad (Alarcon, 2010). Haavatavus ja
tildisus on analoogsed moisted. Molemad téhistavad kaalutud keskmist interaktsioonipartnerite
arvu, kuid haavatavus kéib taime- ja iildisus loomaliikide kohta (Bascompte & Jordano, 2013).
Seega on siin to0s vOrdsustatud terminid haavatavus (ingl vulnerability) ja taimede tildisus (ingl

generality of plants voi plant generality).
1.3.6. Motiivid

Maiste ,,motif* tolkena on td0s eestikeelse vastena kasutuses ,,motiiv*. Kahepoolsed motiivid
on vorgustiku alajaotused, mis kujutavad vastastikmdju mustreid véikese arvu liikide korral
(Simmons et al., 2019a) (Joonis 11) ja on keerukamate vorgustike korral méiratletud kui
juhuslikkusest tihedamini esinevad iihendatuse mustrid (Milo et al., 2002). Motiivides on
viahemalt Tiks paar tolmeldajaid ja tolmeldatavat taime ehk motiivis esineb vahemalt kaks liiki
(de Manincor et al., 2020). Mutualistlikele vorgustikele on omane motiivide asiimmeetriline
spetsialiseerumine (ingl specialisation), kus spetsialistidel esineb vastastikmdju motiivi kdige

suurema generalistiga (Pichon ef al., 2024).
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Joonis 11. Motiivid, nooltega tihistatud kahepoolsed interaktsioonid, P tihistab taimeliiki, A loomaliiki (Simmons et al.,
2019a).

1.3.7. Liigiaste

Antud t60s on ingliskeelse vorgustiku omadusi kirjeldava termini ,,species degree* eestikeelse
vastena kasutuses termin ,liigiaste”, kuid varasemas kirjanduses on kasutatud ka mdiste
eestikeelset vastet ,liigi lilide arvu jaotus* (Harend, 2013). Liigiastet on kirjeldatud kui
vastastikmodju partnerite arvu (Cirtwill et al., 2024) (Joonis 12) ehk teisisonu kui liilide arvu
summat liigi kohta (Dormann et al., 2007).

liigiaste
4 2

Joonis 12. Liigiaste ndidisvorgustikus, kus liigiaste viljendab vastastikméjus olevate partnerite arvu, joonis eestindatud
(Cirtwill et al., 2024).

1.3.8. Uhetaolisus

~Evenness®  eestindus on antud t60s ,lhetaolisus®. Tdlge pirineb EMU
flitoplanktoniteemalisest bakalaureusetodst (Laarmaa, 2013). Vastastikmdju tihetaolisus (ingl
interaction evenness ehk IE) iseloomustab interaktsioonide jaotuvust koosluse liikide vahel.
Selle korgel véértusel on vastastikmdjud iihtlaselt ning madalal véartusel ebaiihtlaselt jaotunud
(Kaiser-Bunbury & Bliithgen, 2015) ehk homogeense jaotuse korral 1dheneb iihetaolisus iihele
ja heterogeense jaotuse korral nullile (Bliithgen ef al., 2008).
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1.3.9. Uldisus

Ingliskeelse mdiste ,,generality* eestikeelne vaste on ,,iildisus* (EKI Sonaveeb). Uldisus on
lillide arvuline keskmine mutualismis osaleva looma kohta (Bascompte & Jordano, 2013) ehk

keskmine taimeliikide arv, mida iga tolmeldajaliik kiilastab (Wang et al., 2022) (Joonis 13).

iildisus >
, %
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Joonis 13. Paremal on kéige suurema iildisusega vorgustik, vasakul kéige viiksema iildisusega vorgustik (Bliithgen & Staab,

2024).

17



1.4. Taim-tolmeldaja interaktsioonide uurimise meetodid

Taim-tolmeldaja interaktsioonide uurimiseks ning interaktsioonivorgustike koostamiseks
kasutatakse véga erinevaid meetodeid. Meetodi valikust tulenevalt voivad koostatud vorgustiku
parameetrid olla iihes voi teises suunas kaldu ning erinevate meetoditega loodud vorgustikud
voivad seetdttu olla omavahel mittevorreldavad. Isegi efektiivse vaatlustiheduse korral jééb osa
interaktsiooniliilidest alati paraku mirkamata (Bliithgen & Staab, 2024). Samuti soltuvad
vorgustiku omadused lisaks meetoditele ka midramise taksonoomilisest tasemest ja tédpsusest
ning uurimisskaalast (Cirtwill et al., 2024). Liiga suure skaala korral jddvad vdiksed erinevused
tdhelepanuta ning vastupidi (Carstensen et al., 2016; Simmons et al., 2019a). Valitud
lahenemine soltub ka uuringu fookusest: taimekesksed meetodid sobivad enam koosluse
tasemel uuringuteks, loomakesksed meetodid maastiku skaala korral, pdhjuseks tolmeldajate
suurem litkuvus vorreldes taimedega (Souza et al., 2021). Arvesse tuleks votta ka isendite
liigisisest varieerumist, mille tottu on riskantne teha iildistusi selle kohta, kuidas liik uuritavas
vorgustikus interakteerub (Cirtwill et al., 2024). Olenevalt uuritavast vorgustikust erinevad
harva ja tihti esinevad liigid, kusjuures harva vaadeldud liikide jaoks on enamus vorgustike
niitajaid suurema tdendosusega kallutatud ehk annavad mittetdepérase iilevaate (Bliithgen et

al., 2008; Carstensen et al., 2016).

Vorgustike uurimisel tuleb silmas pidada uuritava piirkonna geograafilist asukohta. Rohealade
killustumine Maldiivi saartel tOstis tolmeldajate liigirikkust ja langetas vorgustike tihendatust
(Tommasi et al., 2023). Samas on saarte dkosiisteemid lihtsamad, populatsioonid véiksed ja
ruumiliselt piiratud ning levinud on generalistid (Kaiser-Bunbury et al., 2010), mistottu ei
pruugi neid tulemusi saada mandrialadele laiendada. Olesen ja Jordano (2002) leidsid, et
vahemereliste ja madalamate piirkondade vorgustike iihendatus (tdpsemalt ingl residual
connectance) on suurem kui mdgismaa ja troopiliste alade korral. Ka taimeliikide
spetsialiseerumise tase erines soltuvalt uurimispiirkonna korgusest. Seega mojutab asukoht

taim-tolmeldaja vastasmojusid ning sellest tulenevalt vorgustike struktuuri.

Taim-tolmeldaja vastastikmdjude kallutatud kujutamine voib olla tingitud liikide ja nende
omavaheliste  interaktsioonide  ebavOrdsest tuvastamise  tOendosusest,  véadratest
esinemisjaotustest, paiknemisest, fenoloogiast, teatud taksonitele keskendumisest, kuid ka
isendite morfoloogiast, fiisioloogiast voi kéitumisest (Peralta et al., 2024). Peralta ja kolleegid
(2020) leidsid, et TTV pohiosa moodustasid suure tunnussobivusega (ingl trait matching) liigid,
madalama tunnussobivusega liikide interaktsioonid viisid véiksema tdendosusega

tolmeldamiseni. =~ Andmaks  tdepdrasemat iilevaadet organismide  omavahelistest
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vastastikmodjudest, tuleks ldbi viia aegruumilisi korduskatseid, kuid ka vastastikmojudes
osalevate litkide omaduste hindamist. Olulisteks tunnusteks on néiteks dite I6hn, nektarirohkus,
dietolmu toitevairtus, dierohkus ning tolmeldajate sensoorsed ja kognitiivsed voimed (Peralta

etal., 2024).

Uurimismeetodeid, mida kasutatakse taim-tolmeldaja vorgustike koostamiseks, voib jagada
mitmeti. Kédesolevas t60s on meetodid klassifitseeritud jargnevalt: (1) fiito- voi (2)

zootsentrilisted meetodid, (3) fiitozootsentrilised ja (4) muud meetodid.
1.4.1. Fiitotsentrilised meetodid

Fiitotsentriline meetod on t66s piiritletud kui meetod, mis keskendub iilevaate andmisele
taimede interaktsioonidest tolmeldajatega. Taimekesksete meetoditena on tdds liigitatud
vaatluspohised meetodid. Fiitotsentrilised TTV-d on taimekesksed, tuginedes enamasti

oOiekiilastajate vaatlusandmetele (Pornon et al., 2017).
Vaatluspohised meetodid

Visuaalne vaatlusmeetod on iiks enimkasutatavaid TTV uurimismeetodeid, mille kiigus
loetakse piiritletud alal kokku oitsvate taimede kiilastajad (Mohamadzade Namin et al., 2022).
Vajadusel piiiitakse tolmeldajad kas kohapeal vdi siseruumides madramiseks kinni (Bell ez al.,
2017). Ajastatud vaatluste meetod tasub valida juhul, kui elupaigatiiiip koosneb piiritletud
eraldiseisvatest tiikkidest, on heterogeenne voi raskelt ligipddsetav maastik, tolmeldajad on
kergesti héiritavad, aega ja ressursse on piisavalt voi kui uurimiskiisimused keskenduvad
haruldastele liikidele (Gibson et al., 2011). Soltuvalt liikidest ja uurimiskiisimustest vdib
vaatlemise aeg ja vaadeldava piirkonna ulatus varieeruda. Néiteks viisid Bosch ja kolleegid
(2009) vaatlusi 14bi nii, et vaatluslaikudes vaadeldi dite loomkiilastajaid 4 minuti véltel, kes
ptiiti kinni edasisteks analiiiisideks. Tolmeldaja kogumise ajal peatatakse stopper, et votta
arvesse putuka surmamiseks ja kaasavOotmiseks ettevalmistumisele kuluv lisaaeg. Seevastu
Manrique-Garzon ja kolleegid (2025) vaatlesid igast uuritavast taimeliigist vihemalt 13 tiksikut
taime ning isendid olid tliksteisest vdhemalt 30 meetri kaugusel. Erinevaid taimeliike vaadeldi

kokku iile kolme hooaja vihemalt 5 tundi ja pandi kirja koik disi kiilastavad tolmeldajad.
1.4.2. Zootsentrilised meetodid

Zootsentrilised meetodid on t68s médratletud kui meetodid, mis annavad iilevaate tolmeldajate
interaktsioonidest taimedega. Tolmeldajakesksete meetoditena on liigitatud transektmeetod,
pliinispesade meetod, mikroskoopia ja oOietolmuveo meetod. Zootsentriliste vdrgustike

ruumiline ulatus varieerub vastavalt tolmeldajate liikumisvoimele (Souza ef al., 2021).
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Transektmeetod

Transektmeetod on pigem zootsentriline, sest kogutakse andmeid tolmeldajate kditumise kohta
maastikus ja seal paiknevate distaimede suhtes. Transektmeetod, mis on iiks peamistest TTV
uurimismeetoditest, tasub valida juhul kui elupaigatiiiip on sidus, tolmeldajad on vdhem
héiritavad putukad, aeg ja ressursid on piiratud, esineb vajadus korduskatseteks, on vaja
tuvastada pesastunud vorgustiku struktuure voi esinevad teoreetilised kiisimused 6koloogiliste
vorgustike kohta (Gibson et al., 2011). Transektmeetodi kasutamise puhul tuleb koguda infot
ka diterohkuse kohta, et arvestada maastikus arvukalt ditsevate taimeliikide ja haruldasemate
likkide esinemissagedusega (Gibson et al., 2011). Transektmeetodi puhul kdonnitakse
kindlaksméératud pikkusega 16iku mooda aeglases tempos ja pannakse kirja koik vaadeldud
oisi kiilastavad tolmeldajad. Naiteks Gibsoni ja kolleegide (2011) metoodika kohaselt kdnniti
igal kiilastusel modda kuut 25 m pikkust transekti, piitides samal ajal kinni kdik vaadeldud
tolmeldajad, kes puudutasid Gite paljunemisorganeid kuni 1 m kaugusel transektijoonest.
Transekti labimise kiirus on pigem aeglane, iihe néitena 12 sekundit meetri kohta (Gay et al.,

2024).
Piiiinispesade meetod

Piitinispesade meetod on liigitatud zootsentrilisena, sest annab iilevaate tolmeldajate
interaktsioonidest distaimedega, analiiiisides tolmeldajate kogutud oOietolmu. Piilinispesade
suurus sOltub uurijat huvitatavatest tolmeldajatest. Piilinispesa (ingl frap nest) v3ib néiteks
koosneda vaheldumisi paiknevatest 2 cm x 15 cm mddtmetega puutiikkidest, milles asub
pikisuunas kulgev 5 mm v4i 8 mm suurune auk ning kus pesitsevad teatud liiki mesilased
(Dorado et al., 2011) (Joonis 14). Piilinispesade meetod voib lisandviirtust pakkuda sellega, et
nendesse kogunenud Gietolm annab infot mitme korjekorra kohta (Popic et al., 2013). Dorado
ja kolleegid (2011) asendasid iganéddalase lilevaatuse kédigus munakambritega tditunud pesad
tilhjade pesadega. Iga pesa iihes kambris asuv Oietolm méérati kohaliku Gietolmu
referentsandmebaasi alusel. Ulejdinud kambritest médrati tdiskasvanud mesilase liik,

pesaparasiidid ning nende arvukus.
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Joonis 14. Piiiinispesad (ingl trap nests), kinnised avaused on asustatud (Dorado et al., 2011).
Mikroskoopia

Mikroskoopia meetod on t66s mdéératletud kui zootsentriline meetod, sest mikroskoopiat
rakendatakse peamiselt tolmeldajatelt eraldatud oOietolmu méédramiseks voi putukate
madramiseks (nt stereomikroskoobiga). TTV-de liks traditsioonilisemaid meetodeid ongi
mikroskoopia abil dietolmuveo médramine (Macgregor et al., 2019). Oietolmu méiramiseks
kasutatakse pigem valgusmikroskoopiat, oOietolmu morfoloogiliseks vordluseks ja

taksonoomiaks skaneerivat elektronmikroskoopi (SEM-i) (Jones & Bryant, 2007).
Oietolmuveo meetod

Siinses t00s on vordsustatud mdisted dietolmuvedu ja dietolmulast, sest molemad hdlmavad
tolmeldajate kehadel kantavat dietolmu tuvastamist. Oietolmuveo meetod on zootsentriline,
sest uurib tolmeldajate kehadel paiknevat dietolmu (Joonis 15), andes lilevaate tolmeldajate
interaktsioonidest distaimedega. Erinevates uurimistdddes on dite kiilastajate voi tolmeldajate
kehalt dietolmu eemaldamise ja méadramise protsess erinev. Niiteks Alarcon (2010) t60s
koostati Gietolmuveo vdorgustikud dietolmu kandvate isendite pdhjal. Kogutud putukatelt
eemaldati dietolm fuksiintarrendiga (ingl fuchsin jelly), véltides putukate dietolmu kogumiseks
spetsialiseerunud kehaosi. Kogutud dietolm mirati valgusmikroskoopiaga. Oietolmukogu
(ingl pollen reference collection) koostati uurimisalal ditsevate taimede dietolmu pohjal, mille
eesmargiks oli valgusmikroskoopias dietolmu médramise lihtsustamine (Libran-Embid et al.,
2024). Indiviidipohise Sietolmuveo uurimine oleks efektiivne TTV uurimiseks, kuid selle

piirang on suur ressursimaht (Alarcén, 2010).
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Joonis 15. Oietolmulast on joonisel tihistatud virviliste ringidena tolmeldaja kehal, erinevad virvid téihistavad erinevate

taimeliikide oietolmu (Cirtwill et al., 2024).
1.4.3. Fiitozootsentrilised meetodid

Fiitozootsentriliste meetodite alla on liigitatud meetodid, mida saab kasutada nii fiito- kui
zootsentriliselt voi keskendutakse meetodis vordselt nii taime kui tolmeldaja interaktsioonidele.
Toos on flitozootsentriliste meetoditena toodud DNA pdhised meetodid, fotomeetod ning

kiilastajatepohised meetodid.
DNA pohised meetodid

DNA pohised meetodid saavad olla nii fiito- kui zootsentrilised. Fiitotsentrilise meetodina on
madratletud ditelt loomkiilastajate DNA eraldamine. Thomsen ja Sigsgaard (2019) kasutasid
oitelt kogutud keskkonna DNA-d 4isi kiilastanud liilijalgsete maaramiseks. See meetod pohineb
eeldusel, et koik oOitega interakteeruvad liilijalgsed jitavad oOitele maha enda DNA-d.
Zootsentriliste meetoditena vOib védlja tuua putukate kehadelt Oietolmu eraldamise ning
madramise, mis annab iilevaate tolmeldajate interaktsioonidest taimedega (Pornon et al., 2017).
Tolmeldajatelt kogutud oietolmu liigilist koosseisu madratakse DNA triipkoodistamise
meetodil (Sickel ef al., 2023). DNA triipkoodistamine on liikide médramine kokkuleppeliste
DNA jérjestuste alusel (Cristescu, 2014). DNA metatriipkoodistamine sobib erineva péritoluga
proovide, nt tolmeldajatel asuvate Oietolmulastide méadramiseks, aga laiemalt ka TTV-de
uurimiseks (Mohamadzade Namin et al., 2022). Taimede dietolmu DNA triipkoodistamiseks
kasutatavad peamised geenijérjestused on rbcL, matK, ITS2, trnL ja trnH-psbA (Bell et al.,
2017).

Fotomeetod

Fotomeetod tdhistab fotograafia abil TTV interaktsioonide uurimist. Selle alla kuulub nii
pildistamine kui ka videote tegemine. Fotograafia on vahend, mille abil jadddvustatakse

peamiselt kiilastajate ja Oite vastastikmojusid, seetdttu on fotomeetod liigitatud
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fiitotsentriliseks. Oiste, pelglike voi raskesti mirgatavate liikide vaatlemiseks sobib fototehnika
eriti histi. Samuti on TTV uurimiseks kasulikud kaameraldoksud (ingl camera traps) (Manrique-
Garzon et al., 2025). Lisaks on vdimalik uurida ka juba olemasolevaid fotoandmebaase. Niiteks
uurimaks sugukondadesse sipelgherilased (lad Mutillidae) ja Myrmosidae kuuluvate liikide TT
interaktsioone kasutati pilte andmebaasidest iNaturalist ja Biodiversidad Virtual ning leiti 293
fototdendit interaktsioonidest dite kiilastamise ja dietolmu paiknemise kohta putukate kehadel

(Parejo-Pulido et al., 2024).
Kiilastajatepohised meetodid

Kiilastusvorgustikud koosnevad &ite loomkiilastajate kiilastusmustritest (Alarcon, 2010). Oie
kiilastust ei saa vordsustada tolmeldamisega (Herrera & Pellmyr, 2002). Oie kiilastaja on
tolmeldaja juhul, kui ta veab elujoulist dietolmu iihelt dielt teisele sama liiki sobiliku
genotiiiibiga vastuvotlikule emakasuudmele (Zhao et al., 2019). Kiilastus on fiiiisiline kontakt
oie ja putuka vahel (Popic ef al., 2013). Eristamaks kiilastust tolmeldamisest tuleb jélgida, et
kiilastaja korjab iiles dietolmu ning asetab dietolmu emakasuudmele. Samuti voib selle juurde
kuuluda ka tolmeldamise tulemusel tekkiva seemnetoodangu hindamine (Herrera & Pellmyr,
2002). Oite kiilastajate vaatlusandmete koondamisel tekib kiilastusvorgustik. Enamus TTV
vorgustikest on tegelikkuses kiilastusvorgustikud (Bliithgen & Staab, 2024). Kui vaatlusmeetod
on pdhjalik, on TT vorgustikust antav {lilevaade sarnane dietolmulasti meetodiga saadule (de
Manincor et al., 2020). Kiilastusmeetodi puhul on leitud, et aastaaeg, millal vaatlusi tehakse,
mingib olulist rolli kiilastusvorgustike koostamisel. Nimelt on néiteks Hispaanias maértsis ja
aprillis ditsevate taimede kiilastustihedus oluliselt madalam kui hiljem Gitsevatel liikidel (Bosch

et al.,2009).
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1.5. Vorgustike omaduste statistiliseks analiiiisiks kasutatavad

meetodid

Taim-tolmeldaja vastastikmdjude hindamisel on kasutuses iildistatud lineaarmudelid (ingl
generalised linear models), mis kasutavad TT omadusi ja pohjuslikku tunnust (nt
keskkonnaparameeter) ning sisaldavad ka interaktsioonisagedust (Peralta et al., 2024).
Vorgustike mustrite analiiiisil saadud tulemuste tdepérasust aitavad suurendada mitmed
lisaetapid: hdrendamine (ingl rarefaction), nullmudelid ning kaalutud néitajad (ingl weighted
metrics) (Blithgen & Staab, 2024). Nullmudelid véimaldavad hinnata néitajate olulisust ja
vorrelda aastamustreid, ilma nullmudelite kaasamiseta vOib nditajatepdhine info anda
vorgustikest valearusaama (Gibson et al, 2011). Nullmudeleid saab kasutada
interaktsioonivorgustike erinevuste hindamiseks, mille puhul interaktsioonid jaotatakse

vorgustikus timber, séilitades vorgustike olulised tunnused (Bliithgen & Staab, 2024).

Taim-tolmeldaja vorgustike uurimiseks soovitatakse rakendada lisaks empiiriliste andmete
kogumisele ja analiiiisile ka arvutisimulatsioone kasutavaid meetodeid (Gibson et al., 2011).
TTV uurimiseks saab kasutada masindppemudeleid (ingl machine learning models),
mehhanistlikke (bioloogiliste protsesside alusel tootavaid) mudeleid ning fenomenoloogilisi

(suurandmete alusel tootavaid) mudeleid (Peralta et al., 2024).
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2. Materjal ja metoodika

Andmaks iilevaade erinevatest taim-tolmeldaja vorgustike kirjeldamiseks kasutatavatest
meetoditest, nende kasutussagedusest ning vordlemaks kasutatava meetodi moju vorgustiku
omadustele, teostati vastavasisulise kirjanduse otsing. Artikleid otsiti andmebaasist Web of
Science. Andmebaas koondab iile 34 000 ajakirja (Clarivate, 2025) ning valiti selle
usaldusvidirsuse ja laiahaardelisuse tottu. Samuti oli andmebaasi valikul oluline vdimalusel
erialade alusel otsingut kitsendada. Otsingu tipne kirjapilt on kdesolevas tekstis jalgitavuse
lihtsustamiseks piiratud kantsulgudega ja kursiivitatud viltimaks iileliigseid jutumirke, mis
vdivad sisalduda ka otsingus. Uldinfot otsiti ka muudest portaalidest, niiiteks e-kataloogist
ESTER, mis sisaldas TTV teemaliste raamatute veebiviljaandeid. Ladina- ja ingliskeelsed

taksonid eestindati kasutades portaali eElurikkus.

Andmebaasi otsingureeglid vdimaldasid koostada tépseid otsinguid. Otsing kasutab Boole’i
loogikaoperaatoreid ,,AND*, ,,OR* ja ,,NOT* (Clarivate, 2023b). Otsimisel rakendatakse
lemmatiseerimist ehk sOnajuure leidmist ja selle variatsioonide kaasamist. Jutumirkide
kasutamine vilistab lemmatiseerimise ja siinoniilimide otsimise, olles kasulik juhul, kui on vaja
otsida kindlat terminit voi sdnakuju (Clarivate, 2023a). Asterisk (*) tihistab otsingus markide
gruppi, mille suurus on suurem voi vordne 0-ga (Clarivate, 2023a). Sulgude eesmérk on
esimesena viia labi sulgudes sisalduv otsing. Juhul, kui otsing on néiteks [(mdrksona I OR
mdrksona 2) AND mdrksona 3], sisaldavad tulemused mirksona 3 koosesinemist méarksonaga

1 vo1 2 (Clarivate, 2023b).

Otsingu kéigus tddeti, et kuigi lemmatiseerimine on Web of Science’is automaatne, on osade
sonatiivede derivaadid otsingus védhe esindatud. Otsingu [pollen] 105 783 vastest vaid 6 323
ehk 0,06% sisaldas sona ,,pollinator*. Otsing [pollinator] andis see-eest 17 179 vastet. Web of
Science’1 otsingureeglites peaks olema tdpsustatud, mil mééral sdnatiive variatsioonid otsingus
esinevad. Seetdttu kasutati otsingus jutumédrke ning kirjutati otsitavad sonatiived vilja.
Tulevikus oleks vaja tdpsustada ning uurida Web of Science’1 otsingureegleid, et ebatdpsused ei

kallutaks tulemusi.
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2.1. Vorgustike uurimismetoodika iillevaate koostamine

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimismetoodikast anti {ilevaade kasutades
otsinguportaali Web of Science. Koostati otsinguid, mis sisaldasid ingliskeelseid moisteid
wplant-pollinator®, ,bipartite”, ,network®, ,method, ,pollination®, ,pollen, ,plant* ning
nende tuletisi. Peamiselt leiti metoodika kohta infot TTV niitajate kohta info kogumisel.
Tutvuti ka leitud artiklite kasutatud allikate loeteluga. Osade uurimismeetodite kohta lisainfo
kogumiseks koostati kitsamaid otsinguid, nditeks fotomeetodi otsing [photo OR photograph*
OR image* OR camera AND plant-pollinator AND network AND polli* OR polle*]. Erinevate
TTV teemaliste otsingute seast sooritati marksonaotsing ka viitehaldussiisteemis Zotero, mis
voimaldab filtreerida kogutud allikatest vilja otsitavat sdona sisaldavad artiklid. Zoteros
otsitavad peamised sdnad voi poolikud sdonakujud olid observ, transect, trap, nest, microscop,
DNA, barcod, pollen, load, transport, model. Zotero otsing voimaldab otsida iiksikuid
termineid ning arvestab jutuméirke, mille kaasamine otsingusse annab tulemusena tipselt selle

kirjaviisi vOi sOnakoosluse, kuid ei tunnista asteriski, mistottu olid otsingusdnad poolikud.
2.2. Vorgustike parameetrite kohta iilevaate koostamine

Taim-tolmeldaja vorgustike parameetrite kohta otsiti infot artiklite otsinguportaalist Web of
Science. Parameetreid oli liheksa — spetsialiseerumine (ingl specialisation), pesastumine (ingl
nestedness), modulaarsus (ingl modularity), iihendatus (ingl connectance), haavatavus (ingl
vulnerability), motiivid (ingl motifs), liigiaste (ingl species degree), iihetaolisus (ingl
evenness) ja iildisus (ingl generality). Niitajate esialgseks kaardistamiseks viidi 1dbi otsing
uldkujul [,, nditaja“ AND bipartite AND network AND poll*]. Vajadusel kitsendati otsingut
lisaterminitega (nt interaction®), nditeks spetsialiseerumise vastete vihendamise eesmirgil.
Otsing koostati Web of Science’i otsingureeglite alusel, kus jutumaérke kasutatakse juhul, kui
soovitakse otsida konkreetset sonakuju. Loogikaoperaator ,,AND* tagab, et otsing sisaldab
koiki otsingusdnu koos (Clarivate, 2023b). Samuti kasutati nditajate iseloomustamiseks ka TTV

teooriaosas kogutud kirjandust ning artiklite kasutatud allikatest parinevaid artikleid.

Tépsed parameetrite otsingud on:
1. Haavatavus (ingl vulnerability) — [ "vulnerability" AND network AND plant-pollinator]
2. Modulaarsus (ingl modularity) — [ "modularity” AND network AND plant-pollinator]
3. Motiivid (ingl motifs) — [motif* AND plant-pollinator AND network*]
4. Liigiaste (ingl species degree) — [ "species degree" AND plant-pollinator AND network],
["species degree" OR "species' degree” AND plant-pollinator AND network)|
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5. Pesastumine (ingl nestedness) — [ "nestedness" AND network AND plant-pollinator]

6. Spetsialiseerumine (ingl specialisation) — ["speciali*ation" AND network AND plant-
pollinator AND interaction™]

7. Uhendatus (ingl connectance) — [ "connectance" AND network AND plant-pollinator]

8. Uhetaolisus (ingl evenness) — [ "evenness" AND network AND plant-pollinator]

9. Uldisus (ingl generality) — [ "generality" AND network AND plant-pollinator]

2.3. Vorgustike moistete nimekirja koostamine

To6 raames koostati vorgustikualase eestikeelse terminoloogia iilevaade koos ingliskeelsete
vastetega, et holbustada edaspidi vorgustikealaste moistete iihtlustamist. Moned terminid on
eestindatud sugulaskeelte alusel, nt tuginedes olemasolevatele soomekeelsetele moistetele.
Samuti kasutati ingliskeelsete mdistete tolkimiseks Eesti Keele Instituudi (EKI) vahendeid,
nditeks portaali Sdnaveeb (EKI Sdnaveeb), viljaannet ,,Eesti digekeelsussdonaraamat OS 2018
(OS 2018), ,Inglise-eesti masintdlkesdnastik (IES) ning ,,Siinoniiiimisdnastik (SYS).
Moistete nimekiri koostati iildise taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike kirjanduse pdhjal.
Uks olulisemaid ressursse oli Bascompte & Jordano 2013. aasta teos ,,Mutualistic Networks*,
kus tutvustati enamkasutatavaid TTV mdisteid ja omadusi. Mdisted on jaotatud iildmdisteteks
(peatiikk ,,Tolmeldamise ja tolmeldamisvorgustikega seotud mdisted”) ja metoodikat

puudutavateks moisteteks (peatiikk ,,Metoodikaga seonduvad mdisted*) ning asuvad Lisas 1.
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3. Tulemused

3.1. lImunud kirjanduse iilevaade

Otsing [interaction® AND plant-pollinator AND network*] seisuga 18.05.2025 andis 855 vastet
(Joonis 16). Otsingus kaasati iile 25 artikliga Web of Science’1 distsipliini kategooriad (Ecology,
Plant Sciences, Biodiversity Conservation, Multidisciplinary Sciences, Evolutionary Biology,
Entomology, Environmental Sciences, Biology, Zoology). Otsingu tulemused nditavad selget
tousvat trendi taim-tolmeldaja vorgustike alase teaduskirjanduse mahus (Joonis 16). Enim TTV

teemalisi artikleid ilmus aastal 2021 (92), kdige vdhem aastatel 2002 ja 2004 (1).
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Joonis 16. Otsing 1 [interaction® AND plant-pollinator AND network*] publikatsioonide (lilla) arv vahemikus 2002-2025 (Web
of Science 2025).

Otsinguga leitud publikatsioonide pealkirju analiiiisides sagedaste TTV ja t00s esinevate
marksonade alusel selgus, et parameetritest esines enim spetsialiseerumise sdnavorm
(speciali*ation), seejirel pesastumise vorm (nested*), modulaarsus (modularity), tihendatus
(connectance), motiivid (motif*), haavatavus (vulnerability), ihetaolisus (evenness).
Pealkirjades ei esinenud liigiastme ja iildisuse moisteid. Metoodika mdistetest kdige enam
esines kiilastus (visit*), metatriipkoodistamine (metabarcoding), Ooietolmuvedu (pollen
transport), vaatlus (observ*), OGietolmulast (pollen load), eDNA (eDNA), mudeldamine
(modelling), foto (photo), kuid ei esinenud mikroskoobi (microscope) ja piilinispesade (trap

nest*) moistetega seotud sonakujusid.
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3.2. Vorgustike parameetrite otsingute iilevaade

Web of Science’is sooritatud otsingute vastete seast tehti valik asjakohasuse alusel. Otsinguga
spetsialiseerumise kohta ["speciali*ation” AND network AND plant-pollinator AND
interaction®] saadi 400 vastet ja pesastumise ["nestedness”" AND network AND plant-
pollinator] kohta 246 vastet. Otsing modulaarsuse kohta ["modularity” AND network AND
plant-pollinator] andis 165 vastet, tihendatuse kohta [ "connectance” AND network AND plant-
pollinator] 128 vastet. Otsing taime-tolmeldaja vorgustike haavatavuse kohta [ “vulnerability”
AND network AND plant-pollinator] andis 27 artiklit, kuid oli raskendatud mdiste
Lwvulnerability* mitmetdhenduslikkuse tottu, samuti oli mitmetes t66des termini asemel
kasutuses ,,generality of plants* voi ,,plant generality*. Seetdttu viidi ldbi lisaotsing analoogsete
terminitega [ "generality of plants" OR "plant generality" AND network AND plant-pollinator],
mis andis 4 asjakohast vastet. Motiivide kohta leiti otsinguga [motif* AND plant-pollinator
AND network*] 18 vastet. Liigiastme otsingutermin ["species degree” AND plant-pollinator
AND network] andis 9 vastet. Mitmetes artiklites oli kirjapilt ,,species’ degree®, seega koostati
teine otsing kujul [ "species degree” OR "species' degree" AND plant-pollinator AND network],
mis andis 112 vastet. Leiti vordlemisi vihe artikleid, mis sisaldasid nditajat TTV kontekstis.
Web of Science’i otsing iihetaolisuse [ "evenness” AND network AND plant-pollinator] kohta
andis 48 tulemust. Kirjandusotsing iildisuse kohta ["generality” AND network AND plant-
pollinator] andis 23 vastet, moiste ,,generality* puudus on mitmekasutuslikkus matemaatilises

sOnavaras ja metoodikate kirjeldamisel.
3.3. Moistete iilevaade ja eestindamine

Erialase kirjanduse alusel koostati ilevaatlik nimeKkiri taim-tolmeldaja
interaktsioonivorgustikega seonduvatest moistetest, nende eestindustest ja selgitustest.
Maistete  lilevaade asub Lisas 1, koondades peatiikke , Tolmeldamise ja

tolmeldamisvorgustikega seotud mdisted* ja ,,Metoodikaga seonduvad moisted™.
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4. Arutelu

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike alaste artiklite hulk on alates 2000. aastate algusest
pusivalt tousnud. Ilmunud kirjanduse rohkus tekitab vajaduse anda iilevaade TTV
uurimismeetoditest ning hinnata artiklites kasutatavate meetodite eeliseid, puudusi ja
kallutatust véltimaks vorgustikest mittetdepérase iildpildi andmist. TTV-d soltuvad tugevalt
keskkonnateguritest, mis on inimmodjude tottu pidevas muutumises, muutuste mojude
moistmiseks on vajalik viia uurimusi 1dbi tépselt ja efektiivselt. Erinevatel meetoditel on
erinevad suunitlused, osad (nt zootsentrilised) on suurema ruumilise ulatusega ning teised (nt

fiitotsentrilised) annavad hea {ilevaate just vdiksema skaala ja haruldaste liikide korral.
4.1. Uurimismeetodite vordlus

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimismeetodite eeliseid, puudusi, kallutatust (ingl
bias), vordlust ja lahendusi koondav iilevaatetabel asub lisas 2 (Tabel 1) (Lisa 2). Tabel 1 on
koostatud tuginedes selles peatiiki arutelule ning sisaldab ka t66 autori kokkuvotlikke jéreldusi.
TT vorgustiku koostamiseks valitav metoodika sdltub paljudest teguritest. Esiteks tuleb
valimisel jdlgida vdimalike vorgustike ulatust ehk suurust (Souza et al., 2021). Vaatlusala
planeerimisel on oluline arvestada ala pindalaga, kuna ala suurenedes kasvab tdenédosus, et
moned interaktsioonid jddvad mirkamata. Lahenduseks oleks ressursside suurendamine
vastavalt pindalale, lisatdotajate palkamine ning paralleelselt mitmete meetodite
koosrakendamine. Kiilastusvaatluste ning oOietolmuanaliiiiside kooskasutus dietolmuveo
vorgustike koostamiseks sobib korgusgradiendi korral maégistes piirkondades (Zhao et al.,
2019). Cirtwill ja kolleegid (2024) viisid 1dbi nii vaatlusi, kui analiiiisisid ka tolmeldajatelt
kogutud dietolmu. Kiilastuspohise ja Oietolmulasti vorgustike koostamiseks koguti proove
samaaegselt ja vOimalikult pohjalikult. To6 tulemusena selgus, et kui vorrelda saadud
vorgustikke, siis enamuse liikide vaadeldud erinevused interaktsioonipartnerite osas ei iiletanud
erinevate meetodite puhul juhuslikku varieerumist, isegi kui modnede liikide
interaktsioonipartnerid erinesid palju. Seega annab kiilastuspohise ja dietolmulasti meetodi
kooskasutus sarnase iilevaate TTV moodustamises osalevatest interaktsioonipartneritest. Mida
suurem on vorgustik, st mida enam esineb interaktsioone, seda vihem vaatlusi on ka vdimaliku

liili kohta (Bliithgen et al., 2008).

Nii Gibson ja kolleegid (2011) kui ka Souza ja kolleegid (2021) on rohutanud, et TTV
koostamise metoodika valimisel tuleb arvesse votta ajalisi ja majanduslikke kulusid ning

logistikat. Sobiva meetodi valimine sdltub olemasolevatest ressurssidest ning on oluline tagada,
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et ressursse jatkuks piisavalt uurimuse 16puni. Majanduslike ja tootajatega seonduvad vahendid
pole alati uurimuse lébiviijate kontrolli all, mdjutades valede otsuste ja metoodika valimisel
katsetulemusi negatiivselt. Kaitsealade, maaomandi paiknemise ja haldamise muutumine on
samuti iiks teadlaste kontrolli alt véljas olev aspekt. Eriti just kordusvaatluste korral tuleks
valida vaatlusala, mis on olnud kaua samas omandis vOi pikaaegne kaitseala. Uurimuse

alustamise eel tuleks arvestada vdoimalusega, et uurimuse ajal v3ib toimuda olulisi muutusi.

Taim-tolmeldaja vorgustike uurimisel on oluline arvestada liikide eripdradega. Nii mojutab
niiteks haruldaste liikide osakaal TTV iilevaadet. Uksikute vaatluste eemaldamisel oli vihe
mdju mudel- ning périsvorgustikele. Samuti ei kalluta tulemusi oluliselt kirjavead ega vdirad
madrangud (Dormann et al., 2009). TTV interaktsioone ja iilevaadet mdjutavad ka vaatlusalal
esinevad keskkonnatingimused. Néiteks paljude tolmeldajariihmade vaatlusi voib mdjutada
ajutiselt liiga madal dhutemperatuur, mis parsib tolmeldajate liikumist ja tegevust, mille tdttu
paljud tavapiraselt toimuvad interaktsioonid ei pruugi realiseeruda (Manrique-Garzon et al.,

2025).
4.1.1. Fiitotsentrilised meetodid

Enamus taim-tolmeldaja vorgustikest on kallutatud taimekeskse kiilastamisandmete lahenemise
tottu (Gibson et al., 2011). Souza ja kolleegid (2021) leidsid, et taimekeskse meetodi loodud
vorgustikus oli madalam modulaarsuse ja spetsialiseerumuse tase kui zoo- ja fiitotsentriliste
meetodite omavahelisel kombineerimisel koostatud vorgustikes. Fiitotsentriliste meetodite
ruumiline ulatus on piiratum kui zootsentrilistel, sest flitotsentriliste uuringute lébiviimine ja
nende pdhjal loodud vdorgustikud on piiritletud vaatlusala servaga. Kuigi zootsentriliste
meetodite ruumiline katvus on enamasti suurem, siiS nende meetodite tdiendamine
vaatlusmeetodiga voib siiski interaktsioone vorgustikku juurde lisada, nii et vaatluspdhise
fiitotsentrilise meetodi teel avastatud interaktsioonid ei pruugi alati moodustada osa
zootsentrilistel meetoditel hinnatud interaktsioonidest (Bosch et al., 2009). Ka Pornon ja
kolleegide (2016) uuringus tabati vaatlusmeetodiga 2 liiki, keda zootsentrilise Sietolmu
metatriipkoodistamise meetodiga ei margatud. Ajastatud vaatluste meetodi eelisteks on korge
unikaalsete interaktsioonide lahutusvoime vaatluse kohta, suurem haruldaste liikide vaatluste
toendosus ning hea iilevaate andmine koosluse liigilisest koosseisust (Gibson ef al., 2011).
Meetodite (vaatlused ja kiilastajate dietolmu midramine) erinevused seisnevad pigem liigi
tasemes, kuid TT vdrgustiku {ildine struktuur on {ildjuhul sarnane (de Manincor et al., 2020).
Siiski ei saa pelgalt vaatlusmeetodiga hinnata loomkiilastajate tolmeldamiskditumist ning on

vaja lisapanust toepéraste TTV-de koostamisse (Zhao et al., 2019).
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Vaatluspohiseid meetodeid on kritiseeritud taimeisendi keskse ldhenemise tottu (Cirtwill ef al.,
2024). Vaatlusmeetodi miinusena on vélja toodud ka madal efektiivsus ning vaadeldud
interaktsioonide kesine arv (Bell et al., 2017). Lisaks on puuduseks madal lahutusvdime
(kordumatute interaktsioonide vaatluste arv) ajaiihiku kohta, kuid tulemusi saab parandada
kombineerides teabe diterohkuse andmetega (ingl floral abundance data) (Gibson et al., 2011).
Vaatluste arv mojutab ja kallutab selliseid TTV nditajaid, nagu tihendatus, pesastumine ning
tihetaolisus (Bliithgen ef al., 2008). Meetod on ressursimahukas ning voib jitta mitmeid olulisi
vaatlusalaviliseid interaktsioone mérkamata (de Aguiar et al., 2019). Vaatlusmeetodiga leitud
interaktsioonide arv putukaisendi kohta oli oluliselt madalam kui dietolmulasti meetodiga

saadud interaktsioonide hulk (Cirtwill et al., 2024).

Uks vaatluspdhiseid lihenemisi hdlmab fotograafilist uurimismeetodit, mida tehnika arenedes
ja andmemahtude salvestamisvdimaluste kasvades {iha enam kasutatakse. Kaameravorgustike
koostamise meetodiga saab jilgida koolibride interaktsioone ditega, pildistamine toimub korra
sekundis ning selle eeliseks on suur valim ja vaatlusefektiivsus. Puuduseks on kaamerate iiles
sdttimise ressursirohkus puuvorade tasandil (Leimberger ef al., 2023). Kaamerate kasutamine
annab uusi vOimalusi ka 0&ise tolmeldamistegevuse kaardistamiseks, mis senini tipris

vaheuurituks on jadnud (Heye et al., 2025).
4.1.2. Zootsentrilised ja fiitozootsentrilised meetodid

Suur osa senistest TTV uuringutest on tehtud n-6 kiilastuspdhiste vaatlusmeetodite abil
eeldades, et koik kiilastajad on tolmeldajad, isegi kui loomade tegelik eesmirk on nektarit
ro6vida, toituda ditest voi pidada diel jahti (Popic et al., 2013). Oite kiilastajate tolmeldamise
efektiivsus ja dietolmu kandmisvoime on aga erinevad. Suur osa TTV uuringutest tuginevad
toendamata tolmeldamisefektiivsusega kiilastusandmetele, mis sisaldavad ka tulemusi
kallutavate ,,petjate” (ingl cheaters) vaatlusi (Alarcon, 2010). Seega annavad

kiilastusvorgustikud pigem teavet loomkiilastajate ressursikasutusest (Zhao et al., 2019).

Transektmeetodi, mis on iiks zootsentrilisi kiilastuspdhiseid uurimismeetodeid, lahutusvdime
(kordumatute interaktsioonide vaatluste arv) ajatihiku kohta on korge, kuid selle liks puudustest
on vihene tundlikkus haruldaste taimede suhtes ning viaiksem kordumatute vastastikmojude arv
vorreldes ajastatud vaatlustega (Gibson et al., 2011). Transektvaatluste meetodid on erinevates
uuringutes iisnagi varieeruvad, nii et kindlat standardit pole. Fang ja kolleegide (2024) uuringus
kasutatud transektid olid 3 m laiad, samas kui tavapérane transekti laius on pigem 2 m (Gibson
et al., 2011; Zhao et al., 2019). Samuti voivad méarkimisvéérselt erineda transektide pikkused,

olles 25 m (Gibson et al., 2011), 50 m (Gay ef al., 2024), 100 m (Maianne ef al., 2022), 150 m
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(Zhao et al., 2019), 200 m (Maianne et al., 2022) voi 1000 m (Fang et al., 2024) pikad.
Transektide pikkuse médramiseks ei tundu olevat lihtset metoodikat. Meetodite erinevused
voivad aga kallutada tulemusi ning nende vorgustike vordlemine voib olla raskendatud voi
voimatu. Transekti vaatleja vaatluspiirkond voib olla ka kolmemddtmeline: 2,5 m vaatleja ees,
paremal ja vasakul ja 1 m vaatleja pea kohal (Gay et al., 2024). Erinevate vaatlejate pikkus aga
erineb, mistdttu voib iihe vaatleja vaatluspiirkond olla oluliselt suurem teise omast. Seetdttu

tuleks analiiiisides arvestada ka vaatleja mojuga.

Kiilastajatelt dietolmu médramise meetod on oluliselt suurema ajaulatusega kui vaatlused,
mistdttu suureneb mérgatud interaktsioonide hulk ning vdheneb sel moel koostatud TTV
kallutatus (de Manincor et al., 2020). Oietolmuveo meetodiga koostatud vdrgustikud tabasid
palju selliseid haruldasi vastastikmdjusid, mida kiilastusmeetodiga ei mérgatud (Libran-Embid
et al.,2024). Meetod sobib haruldaste voi vihekiilastatavate liikide interaktsioonide uurimiseks
(Bosch et al, 2009). Oietolmulasti meetod annab pdhjalikuma iilevaate TTV-de

interaktsioonidest kui kiilastus-, transekt- voi vaatlusmeetod (Fang et al., 2024).

Oietolmu kogumisel tolmeldajate pealt oleks oluline teada, millisest mesilase kehaosalt dietolm
parineb, sest valest kohast kogutud oOietolm vOib anda valearusaama tegelikust
tolmeldamisvorgustikust. Néiteks meemesilaste suirakorvikestes (ingl corbiculae) leiduvat
oietolmu ei peaks méddramiseks eraldama, sest selle abil ei toimu reeglina tolmeldamine
(Horskins & Turner, 1999). Tolmeldajate erinevatel funktsionaalsetel gruppidel on ka véga
erinev litkumisulatus, seega tuleb meetodi valimisel arvestada, milliseid taksoneid uuritakse
(Souza et al.,2021). Isenditelt eraldatud dietolmu hulka vdib vihendada dietolmu eemaldumine
voi vidhene korjeaeg (Popic et al., 2013). Probleemide vastu aitaks ettevaatlikkus
transportimisel ning pikema korjeaja tagamine. Oietolmuanaliiiisi puuduseks on ,,petjate*
kaasamine vorgustikku, sest dietolmuterade esinemine ja dietolmuvedu putuka poolt ei taga

edukat tolmeldamist (Zhao ef al., 2019).

Uks viise tolmeldajatelt tolmuterade kogumiseks on piiiinispesade meetod. Vaatlustel pdhineva
kiilalisvorgustiku ning pliiinispesade meetodil saadud vorgustiku struktuur voivad omaduste
poolest oluliselt erineda. Vaatlusandmetel pdhinevas vorgustikus esines positiivne seos
liigiastme ja kiilastuste vaatlussageduse vahel, see-eest piilinispesade andmete korral sellist
seost ei esinenud (Dorado et al., 2011). Uldiselt kajastuvad piiiinispesade meetodiga
interaktsioonid, mida kiilastusvorgustikes ei vaadeldud, kuid esineb ka erandeid, nimelt Dorado
ja kolleegide (2011) to66s esinesid kiilastusvorgustikus iithe mesilaseliigi vastastikmdjud kahe

sellise taimeliigiga, mida piilinispesade meetodiga ei tdheldatud iildse.
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Piitinispesadest voi taimekooslustest kogutud tolmeldajatelt Gietolmulasti eraldamiseks ja
taksonoomiliseks médramiseks on mitu lihenemist. Enne molekulaarsete meetodite laiemat
rakendamist kasutati dietolmu miiramiseks mikroskoopiat. Oietolmu méiramisele eelneb
oietolmuatlase koostamine. Selleks kogutakse ditsevate dite tolmukaid, eraldades sealt dietolm,
mis mdidratakse mikroskoopiliselt ning jadddvustatakse fotograafiliselt (de Manincor et al.,
2020). Alternatiivina kasutatakse vOimalusel skaneerivat elektronmikroskoopi (SEM), mille
eelisteks on valgusmikroskoopiaga sarnase ajakulu juures méératud taksonite suurem hulk,
parem lahutusvdime, vdimalus koostada digitaalne fotokogu ning fototodtluse voimalikkus
(Jones & Bryant, 2007). SEM-i puudustena on vélja toodud tehnika maksumus, kéttesaadavus
ning suur andmemaht (Jones & Bryant, 2007). Zhao ja kolleegid (2019) koostasid dietolmulasti
(ingl pollen load) andmebaasi kasutades selleks skaneerivat elektronmikroskoopi, kuid
meetodil esines probleeme seoses ldhedaste liikide eristamisega. Samuti on mikroskoopias
kasutatav meetod, kus kleepuva geeliga eemaldatakse tolmeldajatelt dietolm, vahem efektiivne
vorreldes metatriipkoodistamisel eralduspuhvris dietolmu raputamise meetodiga (Macgregor et
al., 2019). Mikroskoopia on vorreldes metatriipkoodistamise meetodiga vdhemefektiivne

lahisuguluses olevate taimeliikide eristamisel (Macgregor ef al., 2019).

Erinevate taksonite dietolmuveo mair vaib oluliselt erineda. Zhao ja kolleegide (2019) katsetes
kandsid kdige rohkem kiilastatud taimede dietolmu mesilased, seejérel selts mardikalised (lad
Coleoptera), selts kiletiivalised (lad Hymenoptera), selts kahetiivalised (lad Diptera) ning
koige vdhem selts liblikalised (lad Lepidoptera). Mesilaste dietolmuveo méér erineb ka
sugukonniti (Popic et al., 2013). Kimalaste interaktsioonide tdendosus dietolmuveo vorgustikes
on suurem kui teistel mesilastel (Libran-Embid et al., 2024). Vihe oietolmu avastati
vihekarvastelt liikidelt (nt sipelgad) ning mdnelt suurema kehaehitusega tolmeldajatelt, kes
tabati suure Oiekrooni avatusega Oitelt (Bosch et al., 2009). Seega mdjutab ka die ehitus

tolmeldamisefektiivsust ning kiilastajate dietolmu hulka.

Libran-Embid ja kolleegid (2024) vdrdlesid omavahel kiilastuspohiseid ja dietolmuveo
pohiseid vorgustikke ning leidsid, et kogu vdrgustike interaktsioonidest 36,8% esinesid
mdlemat tiiiipi vorgustikes. Oietolmuanaliiiisi meetodi kooskasutus vaatlusmeetodiga vodib
viahendada spetsialistide osakaalu vorgustikes (Bosch et al., 2009). de Manincor ja kolleegid
(2020) leidsid vorreldes vaatluste- ja Oietolmupdhist katset, et tolmeldajatelt Gietolmu
eraldamise meetodil koostatud vorgustikes esines enam iihendusliilisid, vorgustikud olid
suurema iihendatusega ning enamus erinevustest esines liigilisel tasandil. Siiski jdi molema
meetodiga vorgustiku topoloogia sarnaseks. Samuti on leitud, et samaliigilise dietolmuveo

vorgustik korreleerub tolmeldajate kiilastusmustritega, esinevad sarnasused (Alarcon, 2010).
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Oietolmuanaliiiisiga  tabatakse oluline osa vaatlusmeetodiga vaatlemata jdinud
interaktsioonidest, kuid véike osa vaatlusmeetodiga leitud interaktsioonidest ei kajastu
Oietolmuanaliiiisis (Bosch et al., 2009). Kiilastuspdhised ja dietolmulasti meetodi vorgustikud
on seega iildjoontes vordlemisi sarnased, kuid kiilastusvorgustik on suurema tdendosusega
oietolmulasti alavorgustik ja dietolmulasti meetodiga mérgatakse enam interaktsioone (Fang et

al., 2024).

Uks uudseid TTV koostamise vdimalusi on avanenud eDNA metoodika iiha laialdasema
kasutamise tottu. Selle meetodi puhul eraldatakse ja midratakse Gielt kogutud proovidest
lilijalgsete DNA, mille jirjestuste midramisel saab tuvastada, millised putukad on &it
kiilastanud. Sellise meetodiga margatakse sagedamini haruldasi voi vdheesindatud taksoneid.
Oitel esineva liilijalgsete eDNA uuringus suurima taksonoomilise mitmekesisusega olid
esindatud seltsid liblikalised (lad Lepidoptera) ja kahetiivalised (lad Diptera), lisaks leiti ka
viaheuuritud tolmeldajate sugukondi, nt péariskiarblased (lad Muscidae), Giekdrblased (lad
Anthomyiidae), viljakédrblased (lad Chloropidae), vaksiklased (lad Geometridae) ja
méhkurlased (lad Tortricidae) (Thomsen & Sigsgaard, 2019). Liilijalgsete kooslused voivad
olla osaliselt taimeliikide suhtes n-6 klasterdunud, mille korral erinevad liilijalgsete riihmad
paiknevad grupiti erinevatel taimeliikidel (Thomsen & Sigsgaard, 2019), mida tuleb tulemuste
tolgendamisel silmas pidada. Oleks vaja rohkem sellealaseid uuringuid moistmaks, kas
lilijalgsete klasterdumine taimeliigiti on tdepirane tulemus vdi on pigem tingitud metoodika
kallutatusest. Liilijalgsed vdivad ditele kanda ka teiste liilijalgsete eDNA-d, samuti vdivad enne
eDNA proovide votmist jddda ditesse mittetolmeldavad putukad voi nende DNA (Thomsen &
Sigsgaard, 2019). Selle meetodiga tabatud liilijalgsete mitmekesisus soltub ka geenijérjestusest,
mida médramiseks on kasutatud. Thomsen ja Sigsgaard (2019) kasutasid liilijalgsete eDNA
méaédramiseks 16S ja COI (ingl cytochrome c oxidase subunit I) geenijérjestusi ning leidsid, et
COI geenijérjestus tagas korgema mitmekesisuse. Kdige parema tulemuseni viis jirjestuste

kooskasutus (Thomsen & Sigsgaard, 2019).

Keskkonna DNA meetodi kasutamisel on teisigi metoodilisi puudusi ja liinki senistes
teadmistes. Saadud jérjestused vdivad olla puudulikult sekveneeritud. Tulemuste kvaliteeti
mojutab liilijalgsete geneetiliste andmebaaside puudulikkus (Thomsen & Sigsgaard, 2019).
Tolmeldajate triipkoodistamiseks mdeldud 16S andmebaasid on vorreldes COI omadega
poolikud ning esineb madal liikidevaheline varieerumine. Samas saab sugukond mesilaste
esindajaid eristada vaid 16S jdrjestusega (Thomsen & Sigsgaard, 2019). Juhul, kui on teada, et

uuritavas koosluses moodustavad mesilaste poolt 1dbi viidud interaktsioonid suure osa
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vorgustikust, tuleks kindlasti tdhelepanu pddrata geenijarjestusele, millega triipkoodistamine

toimub, et vOrgustikust ei tekiks valearusaama.

Keskkonna DNA eraldamiseks on vaja teada Oistaime taksonoomilist kuuluvust valimaks
proovide votmiseks sobilik die osa. Kogutud die osa, millelt miiratakse keskkonna DNA-d, on
senistes toddes sugukonniti erinenud, korvoielistel eraldatakse flower head (lad capitulum),
monedel sarikalistel terved sarikad (ingl umbels) ning valitud Boraginaceae sugukonda
kuuluvatel liikidel 6is (Thomsen & Sigsgaard, 2019). Tulevastes uuringutes on vaja uurida ka
putukate sugukondade suhtelist panust tolmeldamisesse, eDNA lagunemist ditel, sesoonseid ja
pdevaseid muutusi, erinevate putukaliikide eDNA kogust ditel, kiilastusaja mdju, sooritada
korduskatseid eri keskkondades ning tdiendada liikide vaatlusandmeid. Oluliselt rohkem oleks
vaja moista, kas putukad kannavad teiste putukate eDNA-d, andes viimaste kiilastuse kohta
valepositiivse tulemuse (Thomsen & Sigsgaard, 2019). Seega aitaks eDNA meetodi testimisele
ja arendamisele kaasa vaatlusala liikide tdieliku nimekirja koostamine vo0i olemasoleva
nimekirja tile kontrollimine, mille tulemusel saab teada, kas eDNA-ga vaadeldud liikide osakaal
koigist ala litkidest suureneb. Edasistes oOitelt kogutud eDNA uuringutes tuleb téhelepanu
poorata paljudele seni vastamata jadnud kiisimustele. [lma nende vastusteta ei saa eDNA pohjal
koostatud vorgustikke tdepidraldhedasteks pidada. Erinevused kiilastus- ja dietolmupdhiste
vorgustike vahel tulenevad dietolmumeetodiga leitud liikide ja interaktsioonide uudsusest ja

rohkusest (de Manincor et al., 2020).
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4.1.3. Taim-tolmeldaja vorgustiku parameetreid mojutavad tegurid

Taim-tolmeldaja vorgustike analiiiisimise iiks olulisi eesmirke lisaks organismivaheliste suhete
moistmisele on hinnata, mil mééiral erinevad keskkonnategurid, sh ka inimtegevuse poolt
pOhjustatud keskkonnamuutused, elupaikade kadumine ja killustumine ning kliimategurid
vorgustike omadusi ja n-0 sdilendtkust mojutavad. Vorgustike ahenemine ja markimisvéérne
struktuurimuutus voib eelneda olulisemale liikide kadumisele. Eelmises arutelu peatiikis toodut
silmas pidades on oluline TTV tulemuste interpreteerimisel arvestada vdimalikke
korvalekaldeid vorgustiku omadustes, mis pole pohjustatud mitte keskkonna voi vorgustiku
osalevate liikide bioloogiliste isedrasuste poolt, vaid on tingitud vorgustiku loomiseks kasutatud
metoodikast pdhjustatud kallutatusest. Jargnevad 10igud annavad nendest erinevatest

mojuteguritest kirjandusele tugineva iilevaate. Info on koondatud tabelisse 2 (Lisa 3; Tabel 2).

Spetsialiseerumine kui iiks TTV olulisemaid parameetreid peegeldab reeglina liikide omadusi
(Bliithgen & Staab, 2024), kuid elupaikade hdirimine voib liikide ja vorgustike tasemel
spetsialiseerumist markimisvéaérselt mojutada (Villalobos et al., 2019). Nii vdivad niiteks
pollumajandus ja killustumine suurendada TTV-de spetsialiseerumist (Lopez-Vazquez et al.,
2024). Vastastikmdjus osalejate spetsialiseerumine voib suurendada interaktsioonide ajalist
stabiilsust ning tunnussobivust (Peralta ef al., 2020). Tulevikus on vaja kiilastusvorgustike
spetsialiseerumise taseme kallutatust hinnata eri maastikes (Ballantyne et al., 2015). Niiteks
korguse suurenedes maapinnast voib vorgustiku spetsialiseerumise nditaja viheneda lineaarselt
vOi mittelineaarselt (Aguirre & Junker, 2024). See tihendab, et spetsialiseerumise taset vdib
mojutada uurijate kohavalik. Korge vastastikune spetsialiseerumine tekib bioloogiliste tokete,

nagu Oiesiimmeetria, tolmeldaja suuruse ja sotsiaalsuse korral (Villalobos ef al., 2019).

Vorgustiku suhtelist spetsialiseeritust mdjutab lisaks bioloogilistele ja maastikulistele teguritele
ka valitud uurimismeetod, uuringu disain ning tulemuste l&bi mdtlemata tdlgendamine.
Kiilastusvorgustikud vodivad taim-tolmeldaja interaktsioonide spetsialiseerumise taset
alahinnata (Zhao et al., 2019). Madal iihendatus tolgendatakse tihti kui korge spetsialiseerumine
ning pesastumine kui spetsialiseerumise asiimmeetria (Bliithgen & Staab, 2024).
Spetsialiseerumise ja pesastumise vahel on negatiivne seos (Yahaya et al., 2024).
Spetsialiseerumine vdidakse ajada segi liigi haruldusega (Bliithgen & Staab, 2024). Uhe
vaatlusega liigid liigitatakse spetsialistidena, ndidates selle tottu korgemana vorgustiku
spetsialiseerumist ja pesastumise esinemist ning vdiksemana iihendatust (Bliithgen et al., 2008),
kuigi spetsialistiks liigitatud liik tegelikkuses ei vasta sellisele rollile vorgustikus ja nii on

spetsialiseerumise midr kallutatud (Carstensen et al., 2016). Spetsialiseerituse taset voib
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mojutada negatiivselt harvaesinevaid kiilastajaid alavalituks jéttev kiilastusmeetod ning
proovide votmisel tekkivad véartdlgendused (Dorado et al., 2011). Vorgustiku
spetsialiseerumise tase vidheneb taksonoomilise lahutusvoime véhenedes ehk liikide
grupeerimisel korgema taksonoomilise tasemega funktsionaalgruppidesse vidheneb
spetsialiseerumine (Rahimi & Jung, 2025). Samuti voib ,petjate” eemaldamine

kiilastusvorgustikest suurendada spetsialiseerumise vairtust (Zhao et al., 2019).

Cirtwill ja kolleegid (2024) leidsid, et liikide spetsialiseerumise néditaja sarnaneb dietolmulasti
vorgustike ja kiilastusvorgustike puhul, kuid vorgustiku ja liigi tasemel oli spetsialiseerumine
korgem Gietolmuveo vorgustikes vorreldes kiilastusvorgustikega (Zhao et al., 2019; Alarcon,
2010; Popic et al., 2013; Libran-Embid e al., 2024). Seega voivad kiilastusvorgustikud

alahinnata taimede ja tolmeldajate spetsialiseerumise taset (Ballantyne ef al., 2015).

Kaameravorgustikega saadud vorgustiku spetsialiseerumise tase oli ligi kolm korda kdrgem kui
oietolmulastil pohinevatel vorgustikel (Leimberger ef al., 2023). Spetsialiseerumise taset
voivad mojutada metatriipkoodistamise ja valgusmikroskoopiaga saadud madalam
taksonoomiline lahutusvdime vorreldes vaatlustega, kuid seda saab lahendada resolutsiooni
tihtlustamise teel, nt vordsustades probleemsed taksonid meetoditi (Libran-Embid et al., 2024).
Vaatamata sellele, et piitinispesasid kasutab vidike hulk putukaid, annab meetod vaartuslikku
teavet haruldaste litkide spetsialiseerumise kohta, kiilastusandmete hinnang on kallutatud
spetsialiseerumise suhtes vordlusandmete puuduse tottu piitinispesade meetodiga (Dorado et
al., 2011). Seega tuleb tulemusi interpreteerida nii kasutatavast meetodist kui

uurimiskiisimusest lahtuvalt.

Pesastumine on iiks voOrgustike parameetreid, mis vOib mojutada vorgustike stabiilsust
maastikumuutuste suhtes (Ferreira ef al., 2013). Uued {ihendusliilid tekivad tihedalt {ihendatud
s0lmkohtadega, mille tdttu suureneb ka pesastumise médr (Bosch ef al., 2009). Pesastumise
nditaja suurenemine voOib viia voOrgustiku lihtsustumiseni, mille kdigus kaovad
spetsialistidevahelised vastastikmojud. Keskkonnatingimuste halvenemisel jdi pesastumine
samaks neljas ning vdhenes viies uuringus kiimnest (Soares et al., 2017). Pesastumine ja
modulaarsus korreleeruvad taim-tolmeldaja kooslustes (Fortuna et al., 2010), pesastumine
korreleerus negatiivselt spetsialiseerumisega (-0,48) ja modulaarsus korreleerub negatiivselt

pesastumisega (Yahaya et al., 2024).

Madal vaatlussagedus ja vaatluste kallutatud jaotus annavad vorgustikust néiliselt pesastunud
ja halvasti tihendatud mulje (Carstensen et al., 2016). Pesastumise mustrite tuvastamisele

madala proovivotmise intensiivsuse ja vdikeste vorgustike korral aitab kaasa transektmeetod
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(Gibson et al., 2011). Pesastumise madra mojutab proovivotmise kestus ja vorgustiku suurus,
kusjuures pesastunud vorgustikud voivad olla suuremad kui mittepesastunud. Kdige suurema
pesastumisega voivad olla vorgustikud, mille proovivdtmisintensiivus on suur (Gibson et al.,
2011). Ruumiline ja ajaline skaala on olulised uurimiskohtade valikul, nditeks mojutab korgus
maapinnast pesastumise méira (Traveset et al., 2016): TTV pesastumine suureneb reeglina
korguse kasvades (Chesshire et al., 2021). ,Petjate” eemaldamine kiilastusvorgustikest

vihendab aga pesastumise méira (Zhao et al., 2019).

Kiilastusvorgustike pesastumine vdib olla kdrgem kui dietolmuveovorgustikes (Zhao et al.,
2019). Kvalitatiivse pesastumise véirtused olid kiilastusvorgustikes oluliselt korgemad kui
oietolmuveovorgustikes, kuid kvantitatiivse pesastumise véirtused ei erinenud erinevate
metoodikate vahel oluliselt (Zhao et al., 2019; Alarcon, 2010). Modulaarsus on 6koloogiliste
vorgustike liks olulisi  struktuurinditajaid, mis kirjeldab koosluste diinaamikat ja
interakteeruvate liikide gruppide suhtelisi tugevusi (Watts et al., 2016). Moodulite vahel
interaktsioone loovate liikide eemaldamine siisteemist mdjutab markimisvéérselt vorgustiku
iilesehitust ja struktuuri (Bascompte, 2009). Vorgustiku modulaarsusega on positiivselt seotud
liigirikkus, kitsamalt taimede ja loomade liigirikkuse omavaheline suhe ning negatiivselt
loomade asustustihedus ja Oieressursside kiillasus (Yahaya et al., 2024). Pesastumine ja
modulaarsus korreleeruvad taim-tolmeldaja kooslustes negatiivselt (Fortuna et al., 2010).
Uhendatus ja modulaarsus reageerivad elupaikade killustumisele ja pdllumajanduslikule
maakasutuse intensiivistumisele sarnaselt (Lopez-Vazquez et al., 2024). Modulaarsus ja tildisus
vihenevad kooslustes koos lineaarselt (Russo er al., 2014). Modulaarsus oli positiivses
korrelatsioonis spetsialiseerumisega (0,25) ning negatiivses pesastumisega (-0,2) (Yahaya et

al., 2024).

Elupaigatiilip e mdjuta reeglina modulaarsust (Prendergast & Ollerton, 2021). Samuti ei mdjuta
pollumajandus ja killustumine oluliselt modulaarsust, kuid killustatud aladel on

interaktsioonivdrgustike iilesehitus pigem modulaarsem (Lopez-Vazquez et al., 2024).

Taim-tolmeldaja vorgustike tulemuste tdlgendamisel on vaja arvestada vorgustiku suuruse moju
modulaarsusele (Lopez-Vazquez et al., 2024): modulaarsuse mustrid ei pruugi avalduda
viikestes TT vorgustikes (Chesshire et al., 2021). Nii odietolmuveovorgustikud kui
kiilastusvorgustikud on modulaarse iilesehitusega ning moodulite arv on enamasti sarnane, kuid
kiilastusvorgustike modulaarsus on madalam. ,,Petjate” eemaldamine kiilastusvorgustikest
suurendab modulaarsuse viirtust (Zhao et al., 2019). Uhendatus on seotud iildisuse ning
haavatavusega (Bliithgen et al., 2008). Madala iihendatuse korral on suure pesastumise méddraga

vorgustikud korge modulaarsusega ja korge iihendatuse korral esineb vastupidine efekt
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(Fortuna et al., 2010). Sarnaselt mitmetele teistele vorgustiku parameetritele mojutab ka
tthendatuse vaartust vorgustiku suhteline suurus (Popic ef al., 2013). Vorgustik on seda suurem,
mida enam esineb vastastikmdjusid. Vorgustike tajutud suurust vdivad mdjutada
vaatlussagedus ja -efektiivsus. Simuleerides interaktsiooniteabe suurendamise mdjusid
parameetritele, suurenes ithendatuse nditaja 60% (Dorado et al., 2011). Liikide esinemistihedus
ja andmete kogumise intensiivsus mdjutavad {ihendatust (Carstensen et al., 2016). Uhendatus
vOib varieeruda ka ajaliselt (Gibson et al., 2011). On leitud, et vorgustike tihendatus reageerib
geograafilisele paiknemisele, kuid iihendatus pole oluliselt mdjutatud pdllumajandusest ja
elupaikade killustumisest (Lopez-Vazquez et al., 2024). Ookeanisaarte lihendatus on suurem
kui maismaasaarte vorgustike puhul (Wang et al., 2025). Jadkiithendatus (iihendatusest on maha
arvestatud liigirikkusega seotud iihendatus) on madalam méigismaa ja troopilistes vorgustikes
ning korgem madalmaa ja vahemerelistes vorgustikes (Olesen & Jordano, 2002). Vaatlusalade

valimisel tuleb seega silmas pidada vaatlusala omadusi.

Haruldaste ehk {ihe vaatlusega mesilaste eemaldamine andmestikust tostab {ihendatust (Popic
et al.,2013). Seega mojutab tihendatuse mééra ka hilisem andmetd6tlus, mille kdigus voidakse
eemaldada osad vaatlused, mis on ebatipsed vdi kordumatud. Uhendatuse viirtused on
sarnased Oietolmuveo- ja kiilastusvorgustikes (Alarcon, 2010; Libran-Embid et al., 2024).
Oietolmuanaliiiisi kooskasutus vaatlusmeetodiga suurendab iihendatuse niitajat 1,43 korda
(Bosch et al., 2009). Chesshire ja kolleegid (2021) leidsid, et iihendatuse védrtus voib olla
mittetdepérane viikese valimi tdttu. Uhendatuse uurimiseks on kasu proovide vdtmise
efektiivsuse ja ajakulu suurendamisest vaatlusmeetodis (Bosch ef al., 2009). Transekti ja

ajastatud vaatluste meetodid ei mojuta vastastikmoju tihendatust (Gibson et al., 2011).

Parameetrid tildisus ja haavatavus on analoogsed — mdlemad tdhistavad ihendusliilide keskmist
liigi kohta (Bascompte & Jordano, 2013). Kiilastusmeetodiga hinnatud vorgustike haavatavuse
nditaja on madalam (Novella-Fernandez et al., 2019). Metatriipkoodistamise vorgustiku
haavatavus (ingl generality of plants) on valgusmikroskoopia teel saadud niitajast madalam
(Macgregor et al., 2019). Kohtumine on kiilastusest laiem mdiste. Uks kohtumine hdlmab iihe
tolmeldajaisendi kokkupuudet taimeisendiga ning iiht voi mitut kiilastust. Kohtumismeetod on
t60s vordsustatud kiilastusmeetodiga. Kohtumismeetodiga saadud haavatavus on kdrgem kui
tildisus, kiilastusmeetodiga on haavatavuse ja iildisuse nditajad sarnased. Haavatavus langeb

kiilastusmeetodiga (Novella-Fernandez et al., 2019).

Kahepoolsed motiivid on kasulikud vorgustiku struktuuri hindamiseks, aga enne uurimist tuleb
paika panna, mitme liigiga motiive uuritakse (Simmons et al., 2019a). Motiive saab kasutada

hindamaks, kas tegemist on mutualistliku voi antagonistliku vorgustikuga (Pichon et al., 2024).
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Motiivid edastavad teavet vorgustiku interaktsiooniahela kohta ning liik saab paikneda motiivis
erinevatel positsioonidel (Simmons et al., 2019a). Motiivilugemid (ingl motif counts)
voimaldavad vdrrelda erinevaid voOrgustikke. Motiive saab kasutada uurimaks
keskkonnamdjude toimet liikidevaheliste vastastikmojude tilesehitusele (Fisogni ef al., 2022).
Kliimamuutuste tulemusel tekkiv spetsialistide kadu vorgustikest muudab stabiilsete motiivide
esinemise haruldasemaks ja vorgustik voib muutuda ebastabiilsemaks (Cirtwill et al., 2018).
Motiivid on vidhekasutatud ja -uuritud TTV uurimistéodes ning on ebaselge, kuidas eristuvate
liikkide 6koloogia mojutab motiive. Samuti on tleesindatud loomkiilastajate generalistlikud
vorgustiku motiivid (Lanuza et al., 2023). Motiivide kasutamise puuduseks vorgustike
uurimisel on suur andme- ja toomaht. Ule 6 liigiga motiivide katsetamise puudused vdivad
seisneda suures andmemahus, arvutusvoimekuses ja liigses detailsuses (Simmons et al., 2019a),
mistottu on suurte motiivide analiilis ja tdlgendamine on raskendatud (Dritz et al., 2023).
Motiivid sobivad pigem vorgustike vordlemiseks, kuna on vastupidavad meetodite

vahetumisele (Simmons et al., 2019b).

Piitinispesade meetodiga saadakse suurem ning tdepdrasem liigiastme védrtus kui
kiilastusvorgustikuga ja mida suuremad on molema meetodi vaatlussagedused, seda
sarnasemad on nende liigiastme véartused (Dorado et al., 2011). Mitmete liikide jaoks ei tulene
Oietolmulasti- ja  kiilastusmeetodi  vOrgustike  erinevused liigiastmes  suuremast
vaatlusefektiivsusest dietolmulasti andmestikus. Liigiastmed on dietolmulasti vorgustikus
oluliselt kdrgemad kui kiilastusvorgustikus (Cirtwill et al., 2024). Mida haruldasem on liik,
seda kallutatum on kiilastusandmete meetod liigiastme méédramisel. Haruldaste liikide puhul

jadb osa esinemistest vaatlemata ning néitaja véartus on seetdottu madal (Dorado et al., 2011).

Vorgustiku iihetaolisust voivad modjutada mitmed erinevad tegurid. Madalam iihetaolisuse
védrtus voib tuleneda invasiivsete liikide levikust piirkonda ning elupaikade kaost, mille korral
muutuvad osad liigid ning nendega seotud vastastikmdjud valdavaks. Korge tihetaolisus esineb
haruldaste litkide kadumisel (Kaiser-Bunbury & Bliithgen, 2015). Interaktsiooni iihetaolisus
touseb kergelt looduskaitseliste tegevuste (erakmesilaste kunstpesade, looduslike
taimepopulatsioonide ja kimalaskolooniate lisamine) tulemusena (Fisogni et al., 2021).
Linnastumise kasvuga vdheneb interaktsiooni iihetaolisus (Udy et al., 2020). Vastupidiselt
eelnevale uuringule leidsid Geslin ja kolleegid (2013), et linnamaastikes oli interaktsiooni

tihetaolisus kdrgem.

Ajastatud vaatluste puhul oli iihetaolisus korgem kui transektmeetodiga, kuid metoodika ei
mojutanud oluliselt Alatalo ja Shannoni mitmekesisuse indeksitel pdhinevaid iihetaolisuse

nditajaid (Gibson et al., 2011). Uhetaolisus langes kiilastuspdhise meetodi kasutamisel
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(Novella-Fernandez et al., 2019). Oietolmuveo vorgustiku madalam iihetaolisuse niitaja vdib
olla pohjustatud sellest, et iiks isend veab suurt kogust dietolmu (Popic et al., 2013). Transekti

ja ajastatud vaatluste meetodid ei mojuta vastastikmdju iihetaolisust (Gibson et al., 2011).

Tolmeldamisvorgustikus on {ildisus seotud iihendatusega. Selle madala mééra korral esineb ka
madal iihendatuse miir (Gong et al., 2022). Uldisus korreleerub lisaks iihendatusele ka
pesastumise médraga (Russo et al., 2019). Oietolmulasti meetodit kasutades ilmneb suurem
iildisuse madr, mille pohjuseks voib olla isendi poolt edastatava teabe suurem hulk voi
tolmeldajatepdhise meetodi lisamdju vaadeldud vastastikmdjudele (Cirtwill et al., 2024).
Uldisus oli sealjuures kdrgem triipkoodistamise vorgustikus vorreldes valgusmikroskoopia teel
saadud vorgustikuga (Macgregor et al., 2019). Kui oOietolmulasti ja kiilastusmeetodit
kooskasutada Gitsemise hooajal, vdivad modlemad anda sarnase iilevaate iildisusest. Selle
pohjuseks voib olla osade putukate pikk aktiivsusperiood (Cirtwill et al., 2024).
Kohtumispdhise meetodiga saadud iildisuse tase oli madalam kui haavatavus (Novella-
Fernandez et al., 2019). Uldisus oli seda kdrgem, mida lihemal olid poollooduslikud rohumaad,
kuid linnarohumaadel nditaja langes (Pardee et al., 2023). Fosfor- ja ldmmastikvietise
kasutamine langetab iildisust (Wang ef al., 2022). Vaatlusala valikul tuleb seetdttu arvesse votta
uuritava piirkonna omadusi ja ajalugu teadmaks, kuidas voib uurimisala kontekst mdjutada

vorgustiku iildisuse néitajat.
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5. Jareldused

Bakalaureusetod raames tehtud erinevate taim-tolmeldaja vorgustiku hindamise meetodite
vordlus ning kasutatava meetodi mdju hindamine vorgustiku parameetritele nditab, et meetodit
tuleb sdltuvalt uuritavast piirkonnast ja uurimiskiisimusest vdga pohjalikult valida. Jargnevad
16igud annavad kokkuvotlikult soovitusi, mida meetodit valides silmas pidada ning kuidas iihe

vOi teise meetodi puudusi arvesse votta.

Fiitotsentriliste uurimismeetodite (vaatluspdhised meetodid) peamised eelised olid uuringute
rohkus, korge kordumatute vastastikmdjude lahutusvdime, suur haruldaste liikide
vaatlustdendosus ning llevaate andmine liigilisest koosseisust. Zootsentriliste meetodite
(transektmeetod, piilinispesade meetod, mikroskoopia ja dietolmuveo meetod) eelised on
tundlikkus putukate taksonoomiale, suur ruumiline ulatus, kdrge lahutusvdime ajaiihiku kohta,
meetodite kooskasutuse voimalus, Oietolmuatlase koostamine, kulutohusus, kittesaadavus,
fototo6tlus ning sobilikkus taksonite liblikalised ja mesilased uurimiseks. Fiitozootsentriliste
meetodite (DNA pdhised meetodid, fotomeetod ning kiilastajatepdhised meetodid) eelised on
eDNA mitteinvasiivsus, efektiivsus liigilise koosseisu méédramisel, sobivus haruldastele
litkidele, DNA metatriipkoodistamise efektiivne Oietolmu taksonoomiline lahutusvdime,
praimerite tShusus tolmeldajate liigini madramisel, sobivus putukaseltsidele (Lepidoptera,
Diptera), putukate sugukondadele (Muscidae, Anthomyiidae, Chloropidae, Geometridae,
Tortricidae) ja koolibridele, suur valim, vaatlusefektiivsus, tdepdrase iilevaate andmine TTV-
dest, tolmeldaja perspektiivi edastamine ning mittetolmeldajate moju hindamine. Muude

meetodite (arvutisimulatsioone kasutavad meetodid) eeliseks on suur valim.

Fiitotsentriliste uurimismeetodite (vaatluspohised meetodid) peamised puudused olid véike
ruumiline ulatus, isendi tasemel vaatlused, madal interaktsioonide arv ajaiihikus ja putuka
kohta, kiilastajate tolmeldamiskditumise mittehindamine ja ressursirohkus. FT meetodite
puudusi vdhendaks dierohkuse teabe kaasamine, meetodite kooskasutus, suurema ruumilise

ulatusega uuringud ja kallutatuse analiilisimine.

Zootsentriliste meetodite (transektmeetod, piilinispesade meetod, mikroskoopia ja dietolmuveo
meetod) puudused on tundlikkus putukate taksonoomiale (maddramistdoendosused pole vordsed),
oietolmu asukoht putukate kehal mojutab tulemusi, vihetundlikkus haruldaste taimede suhtes,
standardiseerimata metoodika, interaktsioonide mittemérkamine, dietolmu kogumise meetodi
viheefektiivsus, SEM-i kallidus ning ldhiliikide Sietolmu méédramine. Meetodite puudusi
vihendaks putukate taksonoomilise moju médramine, ettevaatlikkus transpordil, metoodika

standardiseerimine ning meetodite kooskasutus.
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Fiitozootsentriliste meetodite (DNA pdhised meetodid, fotomeetod ning kiilastajatepohised
meetodid) puudused on valede kehaosade pildistamine, kaamerate iilessittimine, kallutatus
harulduste suhtes, markeritevahelised erinevused, referentsjérjestuste  puudumine,
taksonoomiline lahutusvéime, praimerite universaalsus, DNA pdritolu kindlaks tegemine,
tolmeldajate klasterdumine, soltuvus taimekooslusest, DNA metatriipkoodistamise tundlikkus
saaste-DNA-le, eDNA ebatiielik sekveneerimine, PCR replikaadid, interaktsiooni tiiiibi ja
tugevuse mittesisaldamine, kiilastajate tolmeldamisefektiivsuse erinevused, kallutatus anda
iilevaade kimalaste taksoni kohta, taimede info vdhesus voi rohkus ning ,,petjate” vaatluse
sisaldamine. Lahendusena on vilja toodud kiilastajate tolmeldamisefektiivsuse hindamine,
»petjate”  vilistamine, kallutatuse hindamine, interaktsioonitiilibi info sisaldamine,
referentsandmebaaside tdiendamine, markerite kooskasutus, negatiivse kontrolli kasutus ja
sekveneerimine, klasterdumise pohjuste uurimine, tolmeldamispanuse kindlaks tegemine,
eDNA tolmeldajatega litkumise uuringud, DNA eraldamise metoodika kooskasutus,
standardmeetodite kohandamine véiksele proovimahule, DNA hulga ja PCR tsiiklite arvu

suurendamine ning laiema fotokogu kasutus.

Muude meetodite (arvutisimulatsioone kasutavad meetodid) puudusteks on suur andmemaht,
vajadus suurandmete jirgi, suur kulu, TTV omaduste ja niitajate kaalu vordsustamine,
liigisisese variatsiooniga mittearvestamine, vordlusandmete puudumine ning proovisageduse ja
arvukusega mittearvestamine. Lahenduseks on pakutud vérdlusandmete kasutamist, omaduste
erinevat kaalu, iihiseid andmebaase, sobivate néditajate valimist, standardiseerimist, mudelite

vordlemist ning kallutatud proovide eemaldamist.
5.1. Meetodite valik ja tulevikusuunised

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimiseks tuleb esmalt kindlaks teha, milliseid
vorgustike parameetreid hinnatakse, sest erinevad uurimismeetodid annavad néiitajatele
erinevaid hinnanguid. On raske delda, kas moned meetodid on vihem kallutatud vdi on nende
kohta ilmunud vdhem vordlevaid uuringuid. Meetodi rohke kasutamise tottu tekib rohkem
uuringuid ning sarnase metoodika vordlemisel ilmneb enam kitsaskohti. Metoodika valimisel
tuleb olla tuttav uurimisobjektidega, sest osad meetodid on sobivamad osadele taksonitele,
nditeks on dietolmuveo meetodiga kimalaste interaktsioonide tdendosus kdrgem kui mesilaste
oma. Samuti on oluline silmas pidada, milliselt putuka kehaosalt on dietolm eraldatud, see on
eriti oluline meemesilaste puhul, kellel tasub véltida suirakorvikestest eraldamist, sest seal
paikneb tolmeldamiseks mittekasutatav dietolm. Ka taime taksonoomiline kuuluvus on oluline

teave, sest erinevatel Oistaimedel vdetakse proove erinevatest die voi Oisiku osadest. TTV
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valikul tuleb arvestada ressursside tiilipi ja hulka, on oluline tagada majanduslike ja t66jou

ressursside kestvust uuringu I6puni. Suur vaatlusala vajab enam ressursse.

Maidramisel on vajalik tagada sobiv taksonoomiline lahutusvdime viltimaks kallutatust,
lahutusvdimet parandaks meetodite kooskasutus ja DNA andmebaaside tdiendamine. DNA
pOhistel meetoditel on oluline referentsandmebaaside olemasolu ning pdhjalikkus, sest
markerite andmebaasid erinevad tdpsusastme poolest, middrangud on raskendatud ebatéieliku
andmebaasi alusel. DNA pdhised meetodid on kiiresti arenevad ning referentsandmebaaside

tdiendamine peaks olema prioriteetne.

Esineb vajadus kordusuuringuteks erinevates keskkondades hindamaks keskkonnategurite
moju vorgustikest lilevaate andmisele. Samuti oleks taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike
uurimisel oluline meetodite standardiseeritus, mis lihtsustaks vorgustike ja uurimistulemuste
vordlemist. Siiski tuleb standardiseerimisega olla ettevaatlik, sest liigne iildistamine kaotab
vajalikud detailid ning vdib mojuda kahjulikult viikeste erinevuste mirkamisele vorgustikes.
Tuleb arvestada vaatlusala ja -objektide eripdradega nii, et see ei kallutaks suurel mééral
uurimistulemusi. Kasu oleks sellest, kui artiklites oleks meetodite valik pdhjendatud, see
lihtsustaks tulevaste uuringute meetodivaliku protsessi. Edasised uuringud kallutatuse teemal
on vajalikud tegemaks vahet, kas uurimistulemused edastavad infot kallutatusest voi périselt

eksisteerivatest mustritest taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikes.
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Kokkuvote

Toos kasitletakse taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike (TTV) uurimismeetodeid ning
antakse iilevaade nende eelistest ja puudustest. Samuti analiiiisitakse meetodi ja
keskkonnategurite mdju peamistele vorgustiku kirjeldamiseks kasutatavatele parameetritele
(spetsialiseerumine, pesastumine, modulaarsus, iihendatus, haavatavus, motiivid, liigiaste,
iihetaolisus ja iildisus), kuna taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimismeetod mojutab
vorgustike tajutud parameetreid ehk meetodid rohutavad erinevaid vorgustike omadusi. T60s
selgitatakse ja eestindatakse levinumaid TTV mdisteid. Taimede ja tolmeldajate vaheliste
interaktsioonide vorgustike teemaliste publikatsioonide iilevaade koostati andmebaasis Web of
Science, mis néitas, et selleteemalise kirjanduse arv on ajas kasvav, mistottu vajadus moista

erinevate meetodite eeliseid ja puudusi on suur viltimaks tulemusest saadud vairtdlgendusi.

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikke uuritakse fiitotsentriliselt (vaatluspohised
meetodid), zootsentriliselt (transektmeetod, piilinispesade meetod, mikroskoopia ja
oietolmuveo meetod), fiitozootsentriliselt (DNA pdhised meetodid, fotomeetod ning
kiilastajatepohised meetodid) vdi muude meetoditega (arvutisimulatsioone kasutavad
meetodid). Enimkasutatavad meetodid on fiitotsentrilised meetodid, tdpsemalt

vaatlusmeetodid. TTV-dest toepérase lilevaate andmist lihtsustab meetodite kooskasutus.

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimisel on enimkasutatud taimekeskne ehk
flitotsentriline 1ihenemine, mis annab {iilevaate taimede interaktsioonidest tolmeldajatega.
Aktuaalne ja palju potentsiaali omav TTV uurimismeetod on DNA pdhine meetod, mille alla

kuuluvad DNA metatriipkoodistamine ja keskkonna DNA meetod.

Fiitotsentriliste uurimismeetodite peamised eelised olid uuringute rohkus, kdrge kordumatute
vastastikmojude lahutusvdime, suur haruldaste liikide vaatlustdendosus ja iilevaate andmine
liigilisest koosseisust ning peamisteks puudusteks vdike ruumiline ulatus, isendi tasemel
uuringud, madal interaktsioonide arv ajalihikus ja putuka kohta ja ressursirohkus.
Zootsentriliste meetodite peamised eelised on suur ruumiline ulatus ja korge lahutusvdime
ajatihiku kohta ning peamised puudused on taksonite midramistdendosuste ebavordsus ning
standardiseerimata metoodika. Fiitozootsentriliste meetodite peamised eelised on
mitteinvasiivsus, sobivus haruldastele liikidele, kdrge taksonoomiline lahutusvoime, suur valim
ning tdepdrase iilevaate andmine taim-tolmeldaja interaktsioonidest. Meetodite peamised
puudused on kallutatus haruldaste liikide suhtes, referentsandmebaaside puudulikkus ning

kiilastajate tolmeldamisefektiivsuse erinevused. Muude meetodite eeliseks on suur valim ning
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peamisteks puudusteks suur andmemaht, vordlusandmete puudumine ja nditajate kaalu

vOrdsustamine.

Vorgustiku koostamiseks valitud meetod mdjutab taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike
tilesehitust ja parameetreid. Koik t60s késitletud iiheksa parameetrit olid mdjutatud meetodist,
erinevad meetodid nditasid parameetri vairtust kdrgema voi madalamana tegelikust vadrtusest
vOi el mojutanud niitajat iildse. Meetodid mdjutasid vorgustikke erineva vaatlustiheduse,
taksonoomilise lahutusvdime, haruldaste liikide késitlemise, mittetolmeldavate ,,petjate*

sisaldamise, tolmeldaja- v4i taimepohisuse kaudu.

Meetodite kooskasutus voimaldab kontrollida tulemuste tdepdra ja meetodite efektiivsust.
Meetodi valimisel tuleb esmalt méératleda uurimisobjekt, vaatlusala ning uuritavad vorgustiku
nditajad, véltides nende korral kallutatud meetodeid. Uurimisobjekti alusel valitakse fiito-, zoo-

ja fiitozootsentrilised meetodid voi muud meetodid.
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Summary

The main aim of the bachelor thesis is to give an overview of different research methods of
studying plant-pollinator interaction network (PPN) and to present their advantages and
disadvantages. In addition, the influence of methods and environmental factors on the main
PPN parameters (specialisation, nestedness, modularity, connectance, vulnerability, motifs,
species degree, evenness and generality) is explored, because the study method can affect how
the parameters are perceived. In particular, different methods can emphasise or decrease the
role and parameter values of different network characteristics. Common PPN concepts are
translated and explained into Estonian language. The overview of PPN publications was
compiled using Web of Science literature database, which showed that the amount of literature
on this topic is increasing with time. Thus, there is a need to understand advantages and

disadvantages of methods to avoid misinterpretation.

Plant-pollinator interaction networks are being studied using phytocentric (observational
methods), zoocentric (transect method, trap nest method, microscopy and pollen transport
method), phytozoocentric (DNA based methods, photomethod and visitation methods) or other
methods (methods of computer simulations). The most used approaches are phytocentric
observational methods. The combined use of methods helps to give a truthful overview of PPNs.
Currently popular DNA based approaches for studying plant-pollinator interactions have a lot

of potential. These include DNA metabarcoding and environmental DNA methods.

The main advantages of phytocentric methods are the high number of studies, high resolution
of unique interactions, increased observation probability of rare species, giving an overview of
species composition.The disadvantages of this approach is small spatial scale, focusing on
individual plants, low number of interactions per unit of time and per insect, and the high
amount of resources needed. The advantages of zoocentric methods are large spatial scale and
high resolution per unit of time. The disadvantages of this approach are the taxonomical
differences in detection probabilities and unstandardised methods. The advantages of
phytozoocentric method are noninvasiveness, overall suitability for rare species, high
taxonomical resolution, large sample size and a more truthful overview of PPNs, while the
disadvantages are the bias towards rare species, lack of thorough reference databases and the

difference of pollination effectivity of insects.
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The method used to construct plant-pollinator network influences their structure and
parameters. Each one of the nine network parameters are influenced by the method, different
methods give higher or lower estimations of real parameter value or do not influence it at all.
Methods influenced networks through the difference in observation density, taxonomical

resolution, phyto- or zoocentric approach and inclusion of rare species or non-pollinating

"cheaters".

The combined use of methods allows to verify results and the effectiveness of methods. The
correct method has to be chosen according to the research object, area of interest and network

parameters, avoiding or taking into account possible biases in the methods.
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Lisa 1. Moistete selgitused ja tolked

Lisas 1 on koondatud olulisemad taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustikega seonduvad
moisted, mis on kdesoleva to06 jalgimiseks olulised. Mdistete selgituste sdnastus voib osaliselt
kattuda peatiikkidega, mis kirjeldavad moisteid tdpsemalt. Terminite selgitused on koostatud
tuginedes peamiselt TT vorgustike kohta 1dbi viidud artiklitele, kuid iildisemate mdistete
sonastamiseks on kasutatud laialdasemat loodusteaduslikku kirjandust. Paljud TTV-ga
seonduvad moisted on ingliskeelsed ning leidub véhe eestikeelset erialakirjandust, kus neid
moisteid on eestindatud. T66s on proovitud koondada TTV mdisteid ning vajadusel on neid
tdlgitud koostdds asjatundjatega Tartu Ulikooli (edaspidi TU) tolmeldamisokoloogia
tooriihmast. Maistete eestindamisel ja koondamisel on kasutatud EKI viljaandeid, nagu
»Sunoniilimisdnastik  (SYS),  ,Inglise-eesti  masintdlkesonastik  (IES), ,,Eesti
digekeelsussdnaraamat* (OS 2018), kuid ka Viktor Masingu teost ,,Okoloogialeksikon* ning
teemakohaseid Eesti iilikoolides (peamiselt Tartu Ulikoolis ja Eesti Maaiilikoolis) kaitstud

10putoid.
Tolmeldamise ja tolmeldamisvorgustikega seotud moisted

Moisted on jérjestatud tdhestiku alusel, alustades A-st, l10petades Z-tédhega.

1. Bipartiitne ehk kahepoolne voi kaheosaline vorgustik (ingl bipartite network) —
vorgustikud, mis koosnevad kahe grupi omavahelistest sdlmkohtadest (ingl nodes),
mille vahel toimuvad interaktsioonid, kuid iithe grupi sdlmede vahel interaktsioonid
puuduvad (Bascompte & Jordano, 2013).

2. Entomopaliinoloogia (ingl entomopalynology) — teadusharu, mis uurib putukatel
leiduvat dietolmu (Jones & Bryant, 2007).

3. Generalistid (ingl generalists) — laia 6koloogilise amplituudiga liigid (Masing, 1992).

4. Haavatavus (ingl vulnerability) — keskmine kiilastajaliikide arv taimeliigi kohta
kaalutuna kiilastajaliigi koigi interaktsioonide suhtes vdorgustikus (Bascompte &
Jordano, 2013).

5. Interaktsioon (ingl interaction) — vaatluste arv liili kohta (Dormann et al., 2009).

6. Interaktsioonivorgustik (ingl interaction network) — vorgustik, mis koosneb
koosesinevatest liikidest, kelle vahel esineb vastastikmdju piiritletud aegruumis
(Bliithgen & Staab, 2024).

7. Kiilastaja (ingl visitor) — siin t60s defineeritud kui 6it kiilastav loom.

8. Kiilastus (ingl visitation) — fiiiisiline kontakt die ja putuka vahel (Popic et al., 2013).
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10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

Kiilastusvorgustik (ingl visitation network) — tekib 6i(t)e kiilastusinfo koondamisel
tihtsesse siisteemi.

Liigiaste (ingl species degree) — vastastikmdju partnerite arv (Cirtwill et al., 2024).
Teisisonu defineeritud liilide arvu summana liigi kohta (Dormann et al., 2007).
Loomtolmlemine (ingl insect pollination) — loomtolmlemine toimub kui Git kiilastav
loom veab odietolmu iihe die tolmukapeadelt (ingl anthers) sama liiki taimede (ingl
conspecifics) dite emakasuudmetele (ingl stigmas) (Ballantyne et al., 2015)

Liili (ingl link) — iiks voi rohkem interaktsiooni liikide paari vahel, kellest iiks on
madalamal ning teine korgemal troofilisel tasemel (Dormann et al., 2009).

Liili tugevus (ingl /ink strength) — vastastikmdjude sagedus (Bliithgen & Staab, 2024).
Modulaarsus (ingl modularity) — vorgustiku omadus koonduda moodulitesse ehk
kogumikesse, mille litkmed interakteeruvad pigem moodulisiseselt kui -véliselt
(Bascompte & Jordano, 2013).

Moodul (ingl module) — alavorgustik, kus moodulisisesed interaktsioonid on levinumad
kui -vélised (Carstensen et al., 2016).

Motiivid (ingl motifs) — vorgustiku alajaotused, milles on vdhemalt iiks paar tolmeldajat
jatolmeldatavat taime ehk alajaotuses esineb vihemalt 2 liiki (de Manincor et al., 2020).
Mutualism (ingl mutualism) — vastastikune piisiv kasutoov interaktsioon kahe isendi
vahel (Lanier et al., 2017).

Paliinoloogia (ingl palynology) — teadusharu, mis tegeleb Gietolmuterade (ja eoste)
ehituse, leviku ja dietolmu alusel ajalooliste maastike tuvastamisega (Masing, 1992).
Pesastumine (ingl nestedness) — piiritletud kui spetsialiseerumise asiimmeetria (ingl
specialisation asymmetry), kus spetsialistidel on vastastikmdjud generalistidega
(Bliithgen ef al., 2008). Téielikult pesastunud maatriksis interakteeruks iga liik ainult
gruppidega, millel esineb vastastikmoju generalistidega (Bascompte ef al., 2003).
Spetsialiseerumine (ingl specialisation) — niitab liikide iildist spetsialiseerumise taset
ning selle arvuline védrtus on vahemikus null kuni iks, kus iiks on tiielik
spetsialiseerumine ning null tdielik {ildisus (Lucas et al., 2018).

Spetsialistid (ingl specialists) — kitsa Okoamplituudiga liigid (Masing, 1992).
Spetsialistidel esineb vastastikmoju iihe liigiga (Simmons ef al., 2019a).
Taim-tolmeldaja interaktsioon ehk vastastikméju (t66s ka TT interaktsioon ehk
vastastikmoju, ingl plant(-)pollinator interaction) — siinses t00s defineeritud kui
mutualistlik vastasmdju tolmeldatava ja tolmeldaja vahel. Vastastikmdju esineb oie

paljunemisorganite ja loomkiilastaja vahel (Peralta ef al., 2024).
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24.

25.

26.

27.

28.

29.

30.

31.

32.

Taim-tolmeldaja interaktsioonivorgustik (t60s ka TT vorgustik, ingl plant-pollinator
interaction network) (TTV) — t60s defineeritud kui vorgustik, mis on kujunenud taim-
tolmeldaja vastastikmdjude koondamisel {ihtsesse siisteemi. Defineeritud ka kui
tildjuhul mutualistlike vastastikmdjude vorgustik taimeliikide grupi ja tolmeldajate
grupi vahel (Peralta et al., 2024).

Tolmeldaja (ingl pollinator) — siin t66s defineeritud kui Gie kiilastaja, kes kannab
dietolmu sama liiki taime die emakasuudmele (Ballantyne et al., 2015). Oie kiilastaja
on tolmeldaja juhul, kui ta veab elujoulist dietolmu iihelt dielt teisele sama liiki sobiliku
genotiilibiga vastuvotlikule emakasuudmele (Zhao et al., 2019). Tolmeldajad on koik
oite kiilastajad, kellel on kokkupuude taimede paljunemisorganitega (Carstensen et al.,
2016).

Vorgustiku keerukus — sonastatud liilide mitmekesisuse hulga alusel (Bliithgen &
Staab, 2024).

Oietolmulast (ingl pollen load) — tolmeldaja poolt kantud dietolmuterade arv
(Razanajatovo et al., 2024).

Oietolmuvedu (ingl pollen transport) — die kiilastamise jirgselt dietolmu vedamine
tolmeldaja poolt (Popic et al., 2013).

Oietolmuveo vorgustik (ingl pollen transport network) — tekib dietolmu kandumise
ehk veo alase vaatlusinfo koondamisel {ihtsesse siisteemi.

Uhendatus (ingl connectance) — vaadeldud iihendusliilide osakaal koikide
potentsiaalsete liilide kohta (Bliithgen & Staab, 2024) ehk vdimalike iihendusliilide
tegelikkuses realiseeritud osakaal (Traveset ef al., 2016).

Uhendusliili (ingl /ink) — defineeritud kui kordumatu vastastikméju taimeliigi ja tema
kiilastajaliigi vahel (Zhao et al., 2019).

Uhetaolisus, tipsemalt vastastikmdju iihetaolisus (ingl interaction evenness ehk IE)
—iseloomustab interaktsioonide jaotuvuse lihtlust koosluse liikide vahel. Korge vaartuse
korral on vastastikmdjud jaotunud koosluse litkide vahel iihtlaselt ning madalal
védrtusel ebaiihtlaselt (Kaiser-Bunbury & Bliithgen, 2015).

Uldisus (ingl generality) — keskmine kiilastatud taimeliikide arv looma kohta kaalutuna

taimeliigi koigi interaktsioonide suhtes vorgustikus (Bascompte & Jordano, 2013).
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Metoodikaga seonduvad moisted

1.

10.

11.

12.

Alavalitud (ingl undersampled) — pirineb TU 15putdost (Kallaste, 2023). Kéesolevas
to0s viitab see vdiksele voi ebatdhusale proovivotmisele, mille tottu jadb vilja oluline
TTV teave.

DNA metatriipkoodistamine (ingl metabarcoding) — DNA alusel mitmete liikide
midramine proovist, kasutatakse eDNA-d voi kogutud eksemplare (Cristescu, 2014).
Kombinatsioon DNA triipkoodistamisest ja jdrgmise pdlvkonna sekveneerimisest
(Mohamadzade Namin et al., 2022).

DNA triipkood (ingl DNA barcode) — viike genoomijirjestus, mis esineb liikidel
laialdaselt ning mille spetsiifilise jérjestuse varieeruvuse alusel saab taksoneid eristada
(Cristescu, 2014).

Fiitotsentriline ehk taimekeskne uurimismeetod (ingl plant-centred ehk
phytocentric) — dite vaatlemisele keskenduv metoodika (Souza ef al., 2021).
Keskkonna DNA chk eDNA (ingl environmental DNA, eDNA) — DNA, mis
eraldatakse keskkonnaproovidest (Taberlet ez al., 2012).

Masindppemudel (ingl machine learning model) — algoritm, mille treenimiseks
kasutatud andmekogu pdhjal loob algoritm kujutusviisi (Peralta ef al., 2024).
Mehhanistlik mudel (ingl mechanistic model) — muutujate suhete matemaatiline esitus,
millel on bioloogiliste protsesside parameetrid (Peralta et al., 2024).

Pannpiiiinis (ingl pan trap) — piiiinised, mis koosnevad kausjast anumast, milles asub
vesi ja tilk detergenti, mille eesmirgiks on ligi meelitada ja piitida putukaid (Westphal
et al., 2008).

PCR ehk poliimeraasi ahelreaktsioon (ingl polymerase chain reaction) — protsess,
mille kéigus kordistatakse (stin amplifitseeritakse) sihtmirgistatud DNA osa (Creer et
al., 2016).

Piisivad punktvaatlusalad (ingl fixed-point observation plots) — ringikujulised
oiterohked vaatlusalad, millel on fikseeritud raadius ning milles vaadeldakse dite ja
tolmeldajate interaktsioone (Libran-Embid ef al., 2024).

Piiiinispesa (ingl trap nest) — koosneb vaheldumisi paiknevatest puutiikkidest, milles
asub pikisuunas kulgev 5 mm vo6i 8 mm auk ning kus pesitsevad mesilased (Dorado et
al.,2011).

Zootsentriline ehk loomakeskne uurimismeetod (ingl zoocentric ehk pollinator-

centred) —metoodika, mille uurimisobjektiks on tolmeldajad ning nende interaktsioonid

69



13.

14.

15.

16.

Transektmeetod (ingl transect method) — holmab samade transektide 1dbimist igal
vaatluskorral. Transekti ldbimisel pannakse kirja kdik vaadeldud tolmeldajad, keda
nihakse disi kiilastamas kuni 1 m kaugusel transekti joonest (Gibson et al., 2011; Zhao
et al., 2019). Vastavalt protokollile v3ib vaatluse tdpsus varieeruda (pannakse kirja koik
oOisi kiilastavad tolmeldajad voi tdheldatakse iiles vaid need, kelle puhul tdheldatakse
kontakti taimede paljunemisorganitega).

Tunnussobivus (ingl frait matching) — liikkide morfoloogiliste, flisioloogiliste voi
kditumuslike tunnuste sobivus (Peralta et al., 2024).

Varieeruva transekti meetod (ingl variable transect method) — fikseeritud transekti
asemel kasutatav meetod, kus vaatlejad valivad transekti ressursside jargi 1 hektari
suuruse ala sees, ldbivad seda aeglaselt kdndides 30 minuti jooksul, kogudes samal ajal
tolmeldajaid (Westphal ef al., 2008).

Oietolmuanaliiiis (ingl pollen analysis) — paliinoloogiline uurimismeetod

oietolmuterade taksonoomilise kuuluvuse médratamiseks.
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Lisa 2. Ulevaatetabel vorgustike meetoditest

Vaatluspohised meetodid — VM 21. sekv = sekveneerimine
Fotomeetod — FM 22. pos = positiivne
Transektmeetod — TM 23. neg = negatiivne
Piitinispesade meetod — PM 24. met = metoodika
Mikroskoopia — MI 25. vs = vordlus
valgusmikroskoopia — LM 26. + = kooskasutus
skaneeriv elektronmikroskoop — SEM

DNA pohised meetodid — DNA

Kiilastajapdhised meetodid — KM

A S R L e

—_
S

. Kiilastusvorgustik — KV

. Oietolmuveo meetod — OM

—_ =
N =

. Arvutisimulatsioonide meetodid — AM

[S—
(98]

. Futotsentrilised meetodid — FTM

[S—
~

. zootsentrilised meetodid — ZTM

—
9]

. fitozootsentrilised meetodid — FZTM

—
(@)

. int = interaktsioon

[S—
J

. bot = botaaniline

. DNA mtk — DNA metatriipkood(istamine)

—_—
O o0

. taks = taksonoomiline

[\
S

. res = lahutusvOime
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Tabel 1. Ulevaatetabel TTV meetoditest.

Meetod Peamised eelised Peamised puudused, kallutatus Meetodite vordlus Lahendused ja tulevik
fiitotsentrilised palju uuringuid vaike ruumiline ulatus kooskasutus efektiivne meetodite kooskasutus,
meetodid peamine TTV uurimismeetod kallutatuse analiiiisimine
FTM suurema ruumilise ulatusega
uuringud
Vaatluspohised korge unikaalsete int.res., Meetodite kooskasutus vajalik, VM+OM = spetsialistide oierohkuse teabe kaasamine
meetodid suur harulduste isendi tasemel, osakaalu vihenemine
VM vaatlustdenéosus, madal efektiivsus, int.arv, res. ajaiihikus,
tilevaade liigilisest koosseisust | ressursimahukus,

vilistab alavilised int.

int arv putuka kohta madal

ei hinda kiilastajate tolmeldamiskaitumist

Vaatluse aja ja int arvu sdltuvus
zootsentrilised tundlikkus putukate oietolmu paiknemise mojud suured kooskasutus efektiivne putukate taksonoomilise m&ju
meetodid taksonoomiale tundlikkus putukate taksonoomiale médramine
7ZT™ suur ruumiline ulatus ettevaatlikkus transpordil
Transektmeetod res ajaiihikus korge véahetundlik haruldaste taimede suhtes, metoodika standardiseerimine
™ metoodika standardiseerimata Javordlus

meetodite kooskasutus

Piiiinispesade meetod
PM

mesilaste mddramine,
met kooskasutuse voimalus

tiksikud int vaatlemata vorreldes KM

PM ei esine seost liigiastme
ja vaatlussageduse vahel,
PM-s KM vaatlemata int (vs
KM)

72




Meetod Peamised eelised Peamised puudused, kallutatus Meetodite vordlus Lahendused ja tulevik
Mikroskoopia dietolmuatlas, MI geel véiheefektiivne dietolmu meetodite kooskasutus,
MI kulutdhus, kittesaadav (LM), | kogumiseks, tehnika laenamine, tehisaru
suur res (SEM) SEM Kkallis, kasutamine fototootluseks
fototdotlus (SEM), lahiliikide dietolmu médramine raske
sobilik seltsile Lepidoptera
valgusmikroskoopia Viike maksumus, vihem maédratud taksoneid (vs SEM) Meetodite kooskasutus
LM kattesaadavus Viiksem res (vs SEM) méidramise lihtsustamiseks
hea filmi res (vs SEM)
sarnane ajakulu (vs SEM)
skaneeriv sarnane ajakulu vorreldes LM- | tehnika suur maksumus, tehnika laenamine,
elektronmikroskoop ga, kittesaadavus, kooskasutus (SEM)
SEM miératud taksoneid enam kui meetodite kooskasutus

LM,

parem lahutusvoime,
digitaalse fotokogu loomine,
fotot6otluse voimalikkus,

sobivus selts liblikalised
uurimiseks

resolutsioon vorreldes filmiga,
lahiliikide dietolmu médramine
probleemne

ldhiliikide dietolmu
eristamiseks
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Meetod

Peamised eelised

Peamised puudused, kallutatus

Meetodite vordlus

Lahendused ja tulevik

Oietolmuveo meetod
oM

suur ajaulatus

haruldaste int mérkamine
vorreldes KM,

toelise dietolmu leviku
kvantitatiivse iilevaate
andmine kooslustes,

hindab kiilastajate panust
kohasusse,

suur info hulk viikese aja
kohta

avastati vaatlemata jaénud int,
sobivus haruldustele
pohjalik iilevaade TTV-st

suur ajakulu,
sobimatus maastikuuuringuteks,

dietolmu eraldamise koht putuka kehal on
maédrav, dietolmu hulka vdhendab dietolmu
eemaldumine ja vdhene korjeaeg, ,,petjate”
kaasamine vorgustikku, putukataksonite
dietolmu kandmise v&ime erineb,

ei sobi vihekarvastele liikidele,

ei sobi osade suure kehaehitusega
tolmeldajate uurimiseks,

ajamahukas médramine

kimalaste int tdenidosus mesilastest
korgem,

DNA eraldusmeetodid ei mdjuta koosluste
iilesehitust palju

VM+OM = spetsialistide
osakaalu vihenemine

OM + KM = sobilik
maégistes piirkondades, palju
iihiseid interaktsioone

VM + OM vajalik

OV enam int, liigilise
koosseisu erinevused (vs
VM)

Oluline osa vaatlemata
jédnud int (vs VM)

liikide, int rohkus,
unikaalsus (vs KM)
viiksem kallutatus (vs VM)

ettevaatlikus proovide
(putukate) transportimisel,
pikem korjeaeg putukatele,
Oietolmu méadramist
lihtsustaksid DNA
triipkoodistamine ja bot
andmebaaside lisamine

fiitozootsentrilised
meetodid

FZTM

FZTM k&rgem modulaarsus,
spetsialiseerumine kui FTM
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Meetod

Peamised eelised

Peamised puudused, kallutatus

Meetodite vordlus

Lahendused ja tulevik

DNA péhised meetodid
DNA

eDNA: mitteinvasiivsus,
efektiivsus liigilise koosseisu
madramisel, sobiv haruldustele
DNA mtk: efektiivne dietolmu
taks.res.

DNA: praimerid efektiivsed
tolmeldajate liigini madaramisel
sobivus seltside Lepidoptera,
Diptera ja sugukondade (lad
Muscidae, Anthomyiidae,
Chloropidae,Geometridae ning
Tortricidae uurimiseks

kallutatus harulduste suhtes

markeritega rbcL ja ITS2 erinevused
liigilises koosseisus,

COl ja 168 eri efektiivsus
referentsjérjestuste puudus,

taks.res.

praimerite universaalsus

DNA péritolu raske hinnata
tolmeldajate klasterdumine

soltuvus taimekooslusest

geneetiliste andmebaaside puudulikkus

DNA mtk: tundlikkus saaste-DNA-le,
valepos tulemused

eDNA: ebatiielik sekv., PCR replikaadid

DNA: tidpsem ja kiirem
oietolmu taks.res. (vs MI)
DNA mtk: enam taimeliike
jaint (vs KM)

DNA mtk: tugineb OM-le
(kallutatuse iile kandumine)
DNA mtk: iildisus kdrgem
(vs LM)

DNA eraldamine keemilise
luiisiga

standardmeetodite
kohandamine viiksele
proovimahule,

DNA hulga ja PCR tsiiklite
arvu suurendamine

negatiivne kontroll, selle sekv.
mitmelookuseline mtk
Liilijalgsete klasterdumise
uuringud
referentsandmebaasid

16S andmebaasid

putukataksonite
tolmeldamispanuse uurimine,
eDNA lagunemine diel,
ajalised muutused,
putukataksonite eDNA kogust
oitel, eDNA kaasaskandmine,
vaatlusala liiginimekirja
koostamine

COI+16S

markeri valimine ja eDNA
eraldamine uurimisobjekti
taksoni alusel

Fotomeetod
M

sobilik koolibridele,
suur valim, vaatlusefektiivsus

Pildid dorsaalsed,
kaamerate tilesséittimine

laiema pildikogu kasutus (kus
ka ventraalseid pilte)
droonidega paigaldamine,
seire
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Meetod Peamised eelised Peamised puudused, kallutatus Meetodite vordlus Lahendused ja tulevik
Kiilastajapdhised ei anna kallutatud tilevaadet ei sisalda int tiiiipi ja tugevust KM mesilased spetsialistid int tiitibi ja tugevuse info
meetodid TTV-dest kiilastajad ei pruugi tolmeldajad olla (vs PM), sisaldamine

KM esialgne iilevaade TTV-st OM + KM = tdepirasemad kiilastajate

tolmeldaja perspektiiv

mittetolmeldajate mdju
hindamine

kiilastajate tolmeldamisefektiivsus erineb
vihe infot taimede kohta

enamus TTV-d KM koostatud

kimalaste int tdendosus korgem

»petjate® vaatlused

iilevaade taimede int-st

TTV-d mégistes
piirkondades

KM, OM on suurem
spetsialiseerunud taimede int
tdendosus

OM -s liikide, int rohkus,
unikaalsus (vs KM)

KM on OM alavdrgustik

tolmeldamisefektiivsuse
hindamine

»petjate* vilistamine
uurida, kas meetod on
kallutatud taimede voi
loomade poole

Muud meetodid

Arvutisimulatsioonide
meetodid

AM

valim on suur

suur andmemabht, vajadus suurandmete
jargi

suur vaatluste ja proovide maht, sellest
tulenevalt suurem kulu

eeldused, et TTV omadused/nétajad sama
kaaluga

ei arvesta liigisisese variatsiooniga
vordlusandmete puudumine

enamus mudelitest ei arvesta
proovisageduse ja arvukusega

AM korreleeritud VM-ga

KM-1 pdhinevad AM-d

vordlusandmete kasutamine,
omadustele erineva kaalu
andmine,

mudelite {ildisuse hindamine

thised andmebaasid,erinevate
andmekogude kasutamine
vaja valida sobivad néitajad,
standardiseerida, vorrelda
mudeleid kallutatuse
viltimiseks

eemaldada kallutatud proovid
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Lisa 3. Ulevaatetabel parameetritest, metoodika ja muude tegurite moju parameetritele

Tabelites kasutatavad lihendid:

1. Vaatluspohised meetodid — VM 18. DNA mtk — DNA metatriipkood(istamine)
2. Fotomeetod — FM 19. taks = taksonoomiline
3. Transektmeetod — TM 20. res = lahutusvdime

4. Piilinispesade meetod — PM 21. sekv = sekveneerimine
5. Mikroskoopia — MI 22. pos = positiivne

6. valgusmikroskoopia — LM 23. neg = negatiivne

7. skaneeriv elektronmikroskoop — SEM 24. met = metoodika

8. DNA pohised meetodid — DNA 25. vs = vordlus

9. Kiilastajapdhised meetodid — KM 26. + = kooskasutus

10. Kiilastusvorgustik — KV

11. Oietolmuveo meetod — OM

12. Arvutisimulatsioonide meetodid - AM

13. Fiitotsentrilised meetodid — FTM

14. zootsentrilised meetodid — ZTM

15. fiitozootsentrilised meetodid — FZTM

16. int = interaktsioon

17. bot = botaaniline
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Tabel 2. Parameetreid mojutavad tegurid ja meetodid.

parameeter suurendab néitajat/pos vihendab niitajat/neg ei mojuta vordlus muud mojutegurid ja kallutatus
korrelatsioon korrelatsioon néitajat

spetsialiseerumine | modulaarsus, kdrguse suurenemine, KM OM=KM modulaarsus pos korrelatsioonis
pollumajandus, alahindab, taksonoomilise res OM>KM (taimed, spetsialiseerumisega,
killustumine, véhenemine, proovide mesilased, vorgustiku, elupaikade héirimine mdjutab,
iihe vaatlusega liikide votmise a.rtefaktid, liigi tasemel, kohalik madala iithendatuse v&rdsustamine
spetsialistideks pesastumine tase) spetsialiseerumisega
maramine, ,,petjate” FM>OM (3 korda viheste vaatlusega liikide spetsialistideks
eemaldamine, OM, FM, korgem) miramine,
suur taks.res., KM kallutatud (vs PM) KM alahindab

FZTM>FTM

pesastumine madalal vaatlussagedusel »petjate® eemaldamine KM- ™, VM KM>/=0M modulaarsus neg korrelatsioonis
pesastunud, st, VM vaatluste arv kallutab | pesastumisega
suured vorgustikud, spetsialiseerumine, AM mudelid mdjutavad TM madala proovivotmisintensiivsuse ja
kdrguse suurenemine, modulaarsus niitajat viiksuse korral efektiivne
enam int (AV), madal vaatlussagedus
modulaarsus, vorgustiku suurus
ithe vaatlusega liikide
spetsialistideks mddramine

modulaarsus liigirikkus, loomade tihedus, elupaigatiiiip | kohtumismeetodiga ithendatus ja modulaarsus korreleeruvad
madal meemesilase dieressursside rohkus haavaEavus>1'ildisus modulaarsus ja iildisus viihenevad koos
arvukus, KM<OM lineaarselt
,petjate* eemaldamine FZTM>FTM modulaarsus pos korrelatsioonis

AM mudelid mdjutavad spetsialiseerumisega, modulaarsus neg

korrelatsioonis pesastumisega
vorgustiku véiksus, valim kallutab meetodeid
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uhendatus interaktsiooniteabe ithe vaatlusega liikide ™, VM AM>TM, VM liikide esinemistihedus,
lisandumine (AM), ihe spetsialistideks maidramine KM=0OM andmete kogumise intensiivsus,
Vaatlusega. mesilaste VM vaatluste arv kallutab | aastakiik,
z;gl;gzr&l;:’Tgﬁf{’/M OM>VM vorgustiku suurus,
ajakulu andmete kogumisel
iildisuse, haavatavusega seotud,
geograafiline paiknemine, elukooslus
véike valim
haavatavus petjate* kaasamine vorgustike héiritus, KM DNA mtk<LM ,petjate* kaasamine kallutab
motiivid - - - KM, AM motiivide alusel | motiivide kasutamisel suur tdomaht
tlesehitus sarnane véhelinnastunud aladel ajaline varieeruvus
korgem
liigiaste KM kui haruldased liigid OM ja KM eri hinnang korguse suurenedes liigiaste ldheneb
PM>KM juhuslikkusele,
PM=KM (kui suur KM haruldaste liikide korral kallutatud
vaatlussagedus)
OM>KM (43% taime-,
36% tolmeldajaliigid)
PM ei esine seost
liigiastme ja
vaatlussageduse vahel,
KM pos seos liigiastme ja
vaatlussageduse vahel
tihetaolisus haruldaste liikide kadu, invasiivsete liikide levik, ™, VM VM>TM Keskkonnamuutuste mojud, nt voorliikide
looduskaitselised elupaikade kadu, linnastumise VM vaatluste arv kallutab | levik ja elupaikade kadu ja linnastumine,
tegevused, linnamaastikud | kasv, KM, iiks isend kannab looduskaitselised tegevused
palju dietolmu
ildisus OM, tolmeldajatepdhine iihendatuse madal niitaja kohtumismeetodiga KM-ga haavatavuse ja lildisuse niitajad
meetod, pesastumine, haavatavus>tildisus, sarnased
tihendatus DNA mtk>MI haavatavus ja tildisus analoogsed, seotud
KM+OM (sarnane modulaarsus ja iildisus vahenevad koos
iilevaade) lineaarselt

79




Lihtlitsents

Lihtlitsents 10putoo reprodutseerimiseks ja iildsusele kiattesaadavaks tegemiseks

Mina, Hanna-Triinu Jarvine ,

(autori nimi)

annan Tartu Ulikoolile tasuta loa (lihtlitsentsi) minu loodud teose

,»laim-tolmeldaja interaktsioonivorgustike uurimismeetodite iilevaade ja vordlus‘

(loputéo pealkiri)

mille juhendajad on Tsipe Aavik ja Epp Valdaru ,

(juhendajate nimed)

reprodutseerimiseks eesmirgiga seda siilitada, sealhulgas lisada Tartu Ulikooli digitaalarhiivi

kuni autoridiguse kehtivuse 10ppemisenti;

annan Tartu Ulikoolile loa teha punktis 1 nimetatud teos iildsusele kittesaadavaks Tartu
Ulikooli veebikeskkonna, sealhulgas digitaalarhiivi kaudu Creative Commonsi litsentsiga CC
BY NC ND 4.0, mis lubab autorile viidates teost reprodutseerida, levitada ja iildsusele suunata
ning keelab luua tuletatud teost ja kasutada teost drieesmérgil, kuni autoridiguse kehtivuse

16ppemisent;
olen teadlik, et punktides 1 ja 2 nimetatud digused jddvad alles ka autorile;

kinnitan, et lihtlitsentsi andmisega ei riku ma teiste isikute intellektuaalomandi ega

1sikuandmete kaitse digusaktidest tulenevaid digusi.

Hanna-Triinu Jarvine

22.05.2025

80



