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ZAPLATANI W SIECI (MUTUALISTYCZNE])*

WSTEP

W badaniach ekologicznych ideatem jest
tworzenie eksperymentow, ktore w pelni
uwzglednialyby wszystkie czynniki, nawet
posrednio wplywajace na badane zjawisko.
Przy ogromnej zlozonoSci Swiata przyrody
jest to zalozenie bardzo trudne, Zeby nie
powiedzie¢ — niemozliwe. Prowadzenie ba-
dan o mozliwie pelnym charakterze staje sie¢
szczegoOlnie klopotliwe dla procesow samych
w sobie zlozonych, ktore dotycza calej grupy
organizmOw powiazanych interakcjami, na
przyktad tancuchow pokarmowych. W takich
przypadkach interakcje tworza swoista sie¢ o
okreslonej strukturze. Dotychczas brakowa-
to narzedzi pozwalajacych badac je caloScio-
wo, uwzgledniajac system powiazan zarOw-
no posrednich, jak i bezposrednich. Jednak
w ostatnich latach zaproponowano szereg
procedur i parametrow, ktore pozwalaja na
precyzyjny opis takich zlozonych systemow

okreslanych zwykle jako sieci. Pozwala to na
porownanie roéznych ukladow miedzy soba
i pokazuje pewne powtarzalne trendy w
ich budowie. Analiza sieci dopiero raczkuje;
stawiane sa pierwsze kroki, aby zrozumiec
wplyw architektury interakcji na rozmaite,
ztozone zjawiska. Czy te zaleznoSci tworza
zmienna w czasie, dynamiczna strukture czy
ich konstrukcja pozostaje niezmienna? Co
spowoduje utrata danego ogniwa, czy Sys-
tem rozpadnie si¢ na niepowiazane zespoty?
Podejscie ,sieciowe” znajduje zastosowanie
w bardzo roéznych dziedzinach nauki. W ni-
niejszym artykule opowiemy o jego podsta-
wowych zatozeniach i mozliwych zastosowa-
niach, skupiajac si¢ na wykorzystaniu go do
ekologicznych badan nad interakcjami mutu-
alistycznymi. Aby to jednak uczynic, niezbed-
na jest odrobina teorii.

SIEC — DEFINICJA I PRZYKLADY

Sie¢ (ang. network) rozumiana jest jako
zbior elementow, miedzy ktOrymi istnieja
jakiego$§ rodzaju powiazania. Elementy te
nazywane sa wezlami (ang. node). W wie-
lu realnie istniejacych sieciach biologicz-
nych weztami beda np. gatunki, ale nie tyl-
ko (rozwiniemy ten watek w dalszej czeSci
artykulu, na przyktadach réznych typow
sieci). Niezaleznie jednak od tozsamoSci

weztow, ktore buduja sie¢, do matematycz-
nego opisu dowolnego jej typu mozemy
uzywal kilku podstawowych parametrow,
S3 to:

* powiazanie sieci, inaczej wskaznik
powiazann (KReBs 1997) (ang. connectance),
to udzial realizowanych polaczei w stosun-
ku do wszystkich mozliwych w danej sieci.
Zmienna ta opisuje zatem jak silne jest wy-
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sycenie polaczen w badanym systemie. Para-
metr ten charakteryzuje sie¢ jako caloS¢;

e stopien wezla (ang. node degree) to
liczba jego polaczen z innymi wezlami. Dla
calej sieci okreSla si¢ Sredni stopien weztow
oraz ich rozklad (czestoS¢ wystepowania da-
nego stopnia w sieci);

e sila polaczenia (ang. interaction stren-
ght, weight) zwana tez istotnoscia, okresla
interakcje w sposob iloSciowy. Mowiac ob-
razowo, jezeli weztami beda porty lotnicze,
a potaczeniem loty realizowane miedzy nimi,
sila polaczenia bedzie np. liczba pasazerow,
ktorzy lataja na danej linii;

e sila wezlta (ang. node strength) to
suma sil wszystkich jego potaczen. Parametr
ten wskazuje na wage danego wezta w sieci.
Dla catej sieci okreSla si¢ Srednia sile weztow
oraz ich rozktad.

Powyzsze parametry moga by¢ wyliczo-
ne dla kazdej, dowolnej sieci, zaS punktem
wyjScia do wszelkich porownan rzeczywi-
stych systemow jest struktura losowego gra-
fu. Graf natomiast to zbior elementow, w
ktorym niektore pary sa ze soba potaczone.
Innymi stowy, graf to sie¢ wezlow i powia-
zan miedzy nimi (tradycyjnie w teorii grafow
wezly nazywane sa wierzchotkami, a pota-
czenia — krawedziami). Najprostszym mozli-
wym rodzajem grafu jest graf losowy, gdzie
wezly polaczone sa ze soba w sposob losowy
[dwa losowo wybrane wezly (wierzchotki)
z prawdopodobienstwem p potaczone sa ze
soba (posiadaja wspolna krawedz) (WILSON
2008)]. To wtasnie opublikowany w 1959 r.
model matematyczny do opisu losowych gra-
fow, autorstwa Paula Erdosa i Alfréda Rényie-
g0, pobudzil rozwoj teoretycznych analiz roz-
nego rodzaju zlozonych sieci (ang. complex
networks) (BASCOMPTE i JORDANO 2007) i w
rezultacie teoria grafow dala poczatek nowe;j
dziedzinie nauki (ang. web science). Poza
Cczysto teoretycznymi rozwazaniami, w Spo-
sOb praktyczny pozwolila na badanie struk-
tury i wlasSciwosci Internetu (poszczegolnych
adresow IP polaczonych w spojna calosc) i
WWW (zasoboOw powiazanych hipertaczami),
a z czasem znalazla zastosowanie w wielu in-
nych dziedzinach, nie tylko w informatyce,
ale tez fizyce, socjologii, ekonomii, medycy-
nie i biologii (NEWMAN 2003, BASCOMPTE i
JORDANO 2007, SHADBOLT i BERNERS-LEE 2008).
Na potrzeby niniejszego artykulu zajmiemy
sie gldwnie ta ostatnia. W biologii wiedza o
strukturze sieci moze by¢ wykorzystywana
do badania roéznego rodzaju zaleznoSci na
poziomach: molekularnym, komérkowym, do

organizmalnego czy ponadorganizmalnego i
ekosystemowego wlacznie. Przykladami sieci
biologicznych moga byc:

* sieci metaboliczne — substraty i pro-
dukty to wezly, ktore sa potaczone jesli ist-
nieje reakcja metaboliczna przeksztalcajaca
jeden zwiazek w drugi (JEONG i wspoOlaut.
2000, NEWMAN 2003);

» sieci biatlkowe — poszczegolne wezly
(biatka) moga wzajemnie regulowal swoje
wlasciwosci (ITo i wspotaut. 2001);

* sieci genetyczne — geny to wezly, kto-
re moga wzajemnie wplywa¢ na swoja eks-
presje (FARKAS 2003, NEWMAN 2003);

e sieci neuronowe — wezlami sa komor-
kami nerwowymi, pomiedzy ktorymi przeka-
zywane s3 impulsy nerwowe (SPORNS 2002);

* sieci epidemiologiczne — funkcjonu-
jace na przecieciu biologii (ekologii) i me-
dycyny, gdzie wezly to osobniki, pomiedzy
ktorymi przekazywane sa patogeny. Sieci te
nabieraja szczegélnego znaczenia w dobie
globalizacji i zagrozen epidemiologicznych.
WczesSniej stosowane modele nie pozwalaty
na skuteczna analize rozprzestrzeniania si¢
patogenu, poniewaz, w przeciwienstwie do
~podejscia sieciowego”, wykorzystywaly para-
metry uSrednione dla calego systemu. Jest to
bardzo mylace uproszczenie, poniewaz nie
wszystkie osobniki maja takie samo prawdo-
podobienstwo zarazenia si¢. Przykladowo, w
chorobach wenerycznych sieci kontaktow
seksualnych nawiazywanych miedzy ludZmi
nie maja regularnej struktury. WiekszoS¢ ma
jednego, stalego partnera seksualnego, pod-
czas gdy nieliczna grupa nawiazuje dziesiat-
ki lub setki kontaktow seksualnych rocznie,
narazajac si¢ tym samym na zarazenie pato-
genem znacznie bardziej niz wskazywalo-
by Srednie prawdopodobiefistwo (PROULX
i wspotaut. 2005). Mozliwo$¢ rozrozniania
tozsamoSci weztow umozliwia bardziej wia-
rygodna prognostyke zarOwno rozprzestrze-
niania si¢ choroéb (BASCOMPTE 2007), jak
i skutecznoSci stosowania kwarantanny i
szczepionek (PROULX i wspotaut. 2005). Ma
to zastosowanie takze dla roslin (PAUTASSO i
wspolaut. 2008). Takie podejscie zastosowa-
no po raz pierwszy w analizach epidemii wi-
rusa HIV, co pomoglo zidentyfikowac zZrodto
i drogi zakazenia (PROULX i wspotaut. 2005).

W przypadku badafn ekologicznych wezta-
mi moga by¢ nie tylko gatunki organizmow,
ale tez okreSlone populacje (grupy) danego
gatunku, poszczegolne osobniki, czy np. miej-
sca w przestrzeni. Miedzy wezlami nawiazy-
wane sa polaczenia o réznym charakterze:
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migracji, kontaktow seksualnych, zaleznoSci
troficznych itd. NajczeSciej w ekologii, poza
sieciami zaleznoSci mutualistycznych, ktore
beda szerzej omoéwione ponizej, bada si¢ lan-
cuchy pokarmowe, gdzie weztami sa gatunki
organizmoéw, pomiedzy ktorymi istnieje pota-
czenie jesli jeden z nich znajduje si¢ w diecie
drugiego (tzw. feeding links) (NEWMAN 2003,
DUNNE 20006). Lancuchy pokarmowe jako zto-
zone systemy zaleznoSci byly badane w eko-
logii jako pierwsze (Lindenman 1942, Odum
1956 za BASCOMPTE 2007), natomiast dzieki
narzedziom ,sieciowym”, w miejsce analizy
wzajemnego wplywu par gatunkow lub pro-
stych taficuchéw, mozna opisywac zgrupowa-
nia wszystkich taksonOw nawet posrednio po-
wiazanych zaleznoSciami troficznymi.

Opisywane narzedzia mozna takze wyko-
rzystywa¢ na poziomie krajobrazu, do badan
metapopulacyjnych, okreSlania stabilnoSci
metapopulacji (BASCOMPTE 2007) i skutkow
utraty siedlisk. Tak jest w przypadku sie-
ci przestrzennych (ang. spatial networks),
w ktorych wezly to obszary w przestrzeni.
Moga to by¢ platy roslinnoSci w zréznicowa-
nym Srodowisku, skrawki danych siedlisk w
krajobrazie przeksztalconym przez czlowieka
czy archipelag wysp. Miedzy weztami istnieja
polaczenia, ktorymi w tym wypadku sa mi-
gracje organizmow. Moga to by¢ np. ryby w
systemie rzek i strumieni, gdzie przestrzenna
bliskos¢ siedlisk nie musi oznacza¢ mozliwo-
Sci migracji (FAGAN 2002).

W ostatnich latach intensywnie badane s3
sieci zaleznoSci mutualistycznych. Wezty po-
dzielone sa tutaj na dwie grupy ,partnerow”,
reprezentujace np. rozne gatunki roslin i
zwierzat, pomiedzy ktorymi tworza sie za-
leznoSci o charakterze mutualistycznym. Po-
dejScie ,sieciowe” znajduje zastosowanie w
przypadku mutualizmu, ktory moze obejmo-
wac duza liczbe gatunkow, sposrod ktorych
przynajmniej czeS¢ stanowia te nawiazujace
wiecej niz jedna interakcje (a zazwyczaj wie-
le réznych interakcji). NajczeSciej opisywane
sa nastepujace sieci:

* dyspersji nasion (ang. plant-frugivore
networks). Sie¢ ta obejmuje zbior zwierzat
owocozernych i zbior roslin, ktore te owo-
ce wytwarzaja (BASCOMPTE i JORDANO 2007).
W obszarach tropikalnych zoochoria dotyczy
nawet 90% gatunkow roSlin i wielu gatun-
koéw zwierzat, dla ktorych owoce sa bardzo
wartoSciowym zZrodlem pokarmu (JORDANO
2000);

* ochronne (ang. ant-plant network),
w ktorych istnieje zbior gatunkow mrowek

zapewniajacych ochrone roSlinom i zbior
roSlin-gospodarzy (GUIMARAES i wspotaut.
2000). Zazwyczaj roslina zapewnia mrowkom
nagrody pokarmowe np. przez nektarniki po-
zakwiatowe i/lub siedlisko zycia (ESKILDSEN i
wspoétaut. 2001). Mrowki natomiast przyczy-
niaja si¢ do zmniejszenia presji fitofagow,
patogenow (PALMER i BRODY 2007) lub kon-
kurencji ze strony roSlin wyrastajacych w
otoczeniu, poprzez ich zgryzanie (OLESEN i
wspoétaut. 2002);

e zapylen (ang. pollination networks;
Ryc. 1), gdzie polaczenie nawiazywane jest
pomiedzy wezlami ze zbioru roSlin zooga-
micznych a weztami ze zbioru zapylaczy (Ba-
SCOMPTE i JORDANO 2007). Odwiedziny owa-
dow (lub innych zwierzat — ptakow, ssakOw
czy nawet gadOow) wiaza si¢ z pobraniem
stodkiego nektaru lub bogatych w biatko i
ttuszcze ziaren pylku czy ciatek jadalnych.
Takze inne substancje produkowane przez
roSlineg moga by¢ nagroda dla zapylaczy, kto-
re wykorzystuja je jako np. prekursory fero-
monow wabiacych samice czy do impregna-
cji gniazd. Kwiat moze wreszcie przyciagac
zwierzeta jako miejsce odbycia kopulacji czy
ztozenia jaj. Z drugiej strony, goScie kwiato-
wi posrednicza w procesie rozrodczym ro-
slin. Zapewniaja zapylenie poprzez przenie-
sienie ziaren pylku na znamie¢ stupka (PROC-
TOR i wspotaut. 1996). Sieci zapylen sa chyba
najwazniejszym (zaroOwno ze wzgledu na cze-
stoS¢ wystepowania, jak i znaczenie dla czto-
wieka) i najpowszechniej badanym typem
sieci w tej grupie (KEARNS i wspotaut. 1998).

Ryc. 1. Graficzne przedstawienie sieci zapylen
istniejacej na nizowej tace w Polsce (Goldstein,
Stpiczyniska i Zych niepubl.).

Czarne, pelne kotka symbolizuja gatunki roSlin, pu-
ste gosci kwiatowych. Linie taczace wezly oznaczaja,
ze miedzy dana para zostala stwierdzona interakcja
(odwiedziny owada na kwiecie). Graf narysowano w
programie Pajek (BATAGEL) i MRVAR 2003).
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Ryc. 2. Sie¢ losowa wygenerowana przez mo-
del Erddsa-Rényiego.

Sie¢ ta charakteryzuje taka sama liczba weztow (229)
i Sredni stopien wezta (5,28) jak sie¢ na Ryc. 1, ale
jest to graf jednodzielny i posiada inna, bardziej re-
gularna strukture potaczen.

Ze wzgledu na to, ze wszystkie sieci mu-
tualistyczne, niezaleznie od charakteru mutu-
alizmu, wykazuja duze podobiefistwa w swo-
jej strukturze (JORDANO i wspotaut. 2003),
opis wlasciwosci sieci zapyleii pozwala na
przyblizenie ogo0lnej problematyki siecio-
wych analiz mutualizmu, a nawet innych sie-
ci ekologicznych.

Waznym kryterium uwidaczniajacym cha-
rakterystyczne roznice (i podobiefistwa) po-
miedzy rOznymi systemami jest okreSlenie
rozkladu stopni weztéw. Biorac pod uwage
regularnos$¢ tego rozkladu mozna wyrdznic
dwa przeciwstawne typy. Z jednej strony
mamy losowe modele Erdosa i Rényiego, kto-
re zakladaja homogenicznos¢ budowy (wiek-
szoS¢ wezlow ma zblizone stopnie, a ich
rozklad jest zgodny z krzywa Poisson’a) (Ba-
SCOMPTE i JORDANO 2007). Z drugiej strony,
lokuja sie sieci o nierownomiernym rozkla-
dzie stopnia weztow. Najbardziej wyrazistym
przykladem jest World Wide Web (WWW),
ktora zawiera duzy zbioér wezlow o niskich
stopniach (o nielicznych polaczeniach) oraz

maly zbior weztéow z niezwykle licznymi po-
laczeniami. Powstanie takich wysoce pota-
czonych wezlow jest bardzo malo prawdo-
podobne przy rozkladzie poissonowskim. Sa
to tzw. wezly rdzeniowe (ang. hub nodes),
ktore spajaja caly system (BASCOMPTE i JORDA-
NO 2007). W przypadku stron internetowych
moga nimi by¢ duze portale informacyjne i
wyszukiwarki. Struktura WWW jest zatem
niejednorodna (i znow w takich razach, po-
dobnie jak we wspomnianej wczeSniej epi-
demiologii, wartoS¢ Srednia nie jest miaro-
dajnym narzedziem opisu). Sieci o takiej bu-
dowie nazwane zostaly bezskalowymi (ang.
scale-free networks) (SHADBOLT i BERNERS-LEE
2008), poniewaz zaleznoS¢ k od P(k), gdzie
k to stopien wezla, a P(k) to prawdopodo-
bienstwo wystapienia wezta o takim stopniu,
ma rozklad potegowy i nie daje si¢ opisac¢ na
zadnej skali. Pomiedzy tymi skrajnymi typami
obserwuje si¢ sieci o rozktadach posrednich,
mniej lub bardziej nieregularnych. Z regu-
ly rzeczywiste sieci sa dosy¢ niejednorodne.
Tak jest w przypadku sieci mutualistycznych
(Ryc. 1), ktore takze nie maja rOwnomierne-
go rozkladu charakterystycznego dla grafow
losowych (Ryc. 2), nie sa jednak takze bez-
skalowe jak WWW. W ich przypadku obser-
wuje si¢ rozne rozklady: potegowy, odciety
po stronie duzych wartoSci (zargonowo opi-
sywany jako ,potegowy bez ogona”) i szero-
koskalowy (czyli posredni miedzy bezskalo-
wym a poissonowskim, ponad 65% badanych
sieci) albo niezalezny od skali (ang. scale-in-
varian, ponad 22% badanych sieci) (JORDANO
i wspotaut. 2003). To powoduje, ze w obre-
bie tej grupy rozklad stopni nie jest charakte-
rystycznym wyrédznikiem. Sieci mutualistycz-
ne posiadaja natomiast inne wlaSciwosci,
ktore pozwalaja na wspolne ich grupowanie.
Szczegolnie dobrze przebadane sieci zapylen
sa do siebie bardzo podobne, niezaleznie od
wielkoSci, siedliska i potozenia geograficzne-
go (OLESEN i wspotaut. 2008).

CHARAKTERYSTYKA SIECI MUTUALISTYCZNYCH (NA PRZYKEADZIE SIECI ZAPYLEN)

W sieci mutualistycznej powszechne sa
polaczenia o slabej sile mutualizmu (BaA-
SCOMPTE i JORDANO 2007; patrz tez VAZQUEZ i
AI1ZEN 2004). Przy odpowiednio duzym prob-
kowaniu objawiaja sie¢ odchylone rozklady
sity weztow zblizajace si¢ do potegowego:
bardzo nielicznie wystepuja polaczenia o
duzej sile i obserwuje si¢ nadreprezentacje

polaczen o niewielkiej sile mutualizmu (BaA-
SCOMPTE i wspotaut. 2006, BASCOMPTE i JOR-
DANO 2007). Wysoki poziom generalizacji
takich sieci byt juz stwierdzany w starszych
studiach, ktére do badania zaleznoSci mie-
dzygatunkowych nie wykorzystywaly narze-
dzi bazujacych na teorii graféw (np. HERRERA
1988, WASER i wspotaut. 1996). Odchylone
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rozktady sily polaczen w sieciowych bada-
niach mutualizmu potwierdzaja doniesienia
o przewadze generalizacji w interakcjach
miedzy roSlinami i zwierzetami.

W sieciach mutualistycznych wyrozniaja-
ca wlaSciwoscia jest ponadto wielopoziomo-
wa asymetria. Wielopoziomowa, poniewaz
dotyczy ona zarowno stopni weztow, jak i
silty potaczeii. Asymetria na poziomie stopni
wezlow oznacza, ze wezly o nielicznych po-
taczeniach tacza si¢ zazwyczaj z weztami wy-
soce powiazanymi (innymi stowy specjaliSci
z generalistami). Asymetria na poziomie sily
potaczeni dotyczy interakcji pomiedzy para
weztow. Kiedy porownamy sity mutualizmu
w danej parze roslina-zapylacz, okazuje sig,
ze nie sa one takie same w dwoch kierun-

kach (BASCOMPTE i JORDANO 2007, VAZQUEZ
i wspotaut. 2007). Oznacza to, ze zaleznoS¢
roSliny od danego zapylacza nie jest tozsa-
ma z zaleznoScia w odwrotna strone. Jeze-
li jakiS gatunek silnie zalezy od innego, to
mozna z duzym prawdopodobienstwem za-
tozy¢, ze jego partner przeciwnie — zalezy
od niego tylko w niewielkim stopniu. Takie
wlasciwosci obserwowane s3 zaré6wno w
sieciach zapylen (np. VAZQUEZ i AIZEN 2004,
BASCOMPTE i JORDANO 2007), sieciach dys-
persji nasion (BASCOMPTE i JORDANO 2007),
sieciach ochronnych (GUIMARAES i wspolaut.
2006) czy tez sieciach morskich zwierzat-
czyScicieli (ang. marine cleaning symbiosis)
(GUIMARAES i wspoétaut. 2007).

ZAGNIEZDZENIE

Dla zobrazowania specyficznej architektu-
ry sieci uktad wystepujacych polaczen mozna
wygodnie opisa¢ za pomoca macierzy przyle-
glosci (Ryc. 3). Element macierzy a_ przyj-
muje wartoS¢ 1 lub 0, w zaleznosci od tego
czy wystepuje polaczenie pomiedzy elemen-
tami # a m. Do opisu sieci dwudzielnych,
do ktorych nalezy sie¢ zapylen, wystarczy
macierz wystepowania polaczen, w ktorej
indeksy wierszy symbolizuja elementy jedne-
go z dwoch podzbiorow, natomiast indeksy
kolumn — drugiego z nich. Nie jest mozliwe
polaczenie wewnatrz podzbioru. Macierz ma
rozmiar n x m i interakcja zachodzi miedzy
gatunkami roSlin (n=1, 2, ...) i zwierzat (m=1,
2, ... ) (BASCOMPTE i JORDANO 2007). Rozktad

polaczenr obrazuje sie uwzgledniajac tozsa-
mos¢ partneréw i gatunki mozna uszerego-
wac¢ wedlug wzrastajacej specjalizacji (spa-
dajacego stopnia wezta). Macierz potaczen w
takim uszeregowaniu (ang. packed matrix)
zawiera coraz wiecej zer w wierszach i ko-
lumnach odpowiadajacych gatunkom o coraz
wickszej specjalizacji. Przy takim uszerego-
waniu objawia si¢ cecha charakterystyczna
dla sieci mutualistycznych — zagniezdzenie
(ang. nestedness). Kiedy zbiory polaczen we-
ztYow o mniejszych stopniach sa zawsze pod-
zbiorami zbiorOw polaczen weztow o wick-
szych stopniach, sie¢ ma strukture catkowi-
cie zagniezdzona. Wowczas macierz polaczen
jest skupiona w jednym rogu i obszar zer
jest spojny. Zagniezdzenie sie-
ci zapyleni oznacza, ze gatunki
z jakimi powiazani sa specjali-
Sci, sa wyraZznie zaznaczonym

rosliny

podzbiorem gatunkow z jaki-
mi powiazani sa generaliSci.
Zagniezdzenie jest tutaj obu-
stronne, wystepuje zarOwno w
zbiorze roSlin jak i zapylaczy.
W uproszczeniu zalézmy, ze

Ryc. 3 Inny sposob zobrazowania sieci.

Jest to macierz przyleglosci niewielkiej sieci zapylen z terenOw miej-
skich (Jedrzejewska-Szmek i Zych niepubl.), gdzie szare kwadraty
oznacza polaczenia miedzy danymi gatunkami roslin (wiersze) i zwie-
rzat (kolumny). Czarna linia oznaczono izokline pelnego zagniezdze-
nia: w sieci idealnie zagniezdzonej wszystkie polaczenia lokalizowaly-
by si¢ powyzej niej. Macierz narysowano w programie NC (ATMAR i

PATTERSON 1993) .

owad A powiazany jest z rosli-
na o. Zagniezdzenie sieci kaze
przewidywac, ze roSlina o jest
rowniez partnerem dla owa-
da B, ktory ma wiele réznych
powiazan (w tym z roSlina o).
Skutkiem zagniezdzenia sieci
jest asymetria w relacji mie-
dzy partnerami. Konsekwencja
jest to, ze najwieksi specjaliSci
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(wezly o najmniejszym stopniu) sa partnera-
mi gatunkOw najbardziej generalistycznych
(wezly o najwickszym stopniu). Taka budo-
wa jest przeciwienstwem sieci o zamknie-
tych przedziatach, gdzie polaczenia zawiazuja
sic wewnatrz odrebnych grup (BASCOMPTE i
wspotaut. 2003), co jest cecha charaktery-
styczna dla sieci interakcji antagonistycznych
(SANTAMARIA i RODRIGUEZ-GIRONES 2007). Ma-
cierze mozna rOwniez przedstawi¢ w formie

Ryc. 4. Jeszcze jeden, obok macierzy przylegto-
Sci sposOb przedstawiania zlozonych sieci.

Jeszcze jeden, obok macierzy przylegtoSci sposob
przedstawiania zlozonych sieci. Podobnie jak po-
przednio jest to sie¢ dwudzielna, tak jak np. zapylen.
Wezlty z obu podzbioréow [roslin (kropki czarne) i
zwierzat (kropki szare)] uszeregowane sa w kolum-
nach zgodnie ze spadajacym stopniem, a laczace je
linie oznaczaja potaczenie miedzy dana para gatun-
kow. Po lewej przedstawiona jest sie¢ o silnie za-
gniezdzonej strukturze. Po prawej sieC podzielona
na niezalezne przedzialy..

dwoch rzedow weztow: roSlin z jednej stro-
ny i zapylaczy z drugiej (Ryc. 4). Podobnie
jak elementy macierzy, wezly sa tutaj ulozo-
ne zgodnie ze spadajacym stopniem. Wyste-
powanie potlaczenia miedzy para weztow
zaznaczane jest taczaca je linia. Takie zobra-
zowanie dobrze pokazuje roznice miedzy
sieciami o strukturze losowej, zagniezdzonej
(Ryc. 4, lewy diagram) i podzielonej na kom-
partymenty (Ryc. 4, prawy diagram).

MODULARNOSC

Kolejna istotna cecha jest modularnos¢
sieci (ang. modularity) (OLESEN i wspolaut.
2007). Jak wida¢ na Ryc. 1 sie¢ zaleznoSci
sklada si¢ z obszarOw mniej i bardziej wy-
syconych potaczeniami, poniewaz niektore
gatunki reaguja ze soba czeSciej lub dluzej
niz inne. Podzbiory gatunkoéw wysoce po-
wiazanych ze soba, ktore jednoczesSnie sa
mniej licznie potaczone z gatunkami spoza
tego podzbioru, nazywane sa modulami sie-
ci (z ang. najpowszechniej uzywane, module;
inne: compartment, block, guild, community)
(DupONT i OLESEN 2009). Okazuje si¢, ze wy-
sokopotaczone wezly nie zawsze musza miec
najwicksze znaczenie strukturalne w sieci, a
wszystkie wezly, ze wzgledu na funkgcje, jaka
pelnia w sieci, mozna podzieli¢ na nastepuja-
ce klasy:

e peryferyczne (ang. peripherals), ktore
sa gatunkami o wysokiej specjalizacji. Posia-
daja nieliczne, gléwnie wewnatrzmodutowe
potaczenia;

¢ zwornikowe (ang. connectors), kto-
re sa gatunkami generalistycznymi. Posiadaja
nieliczne potaczenia wewnatrz wlasnego mo-
duhy, ale liczne pomiedzy modutami. Dzialtaja

jak zworniki taczace r6zne moduly w jedna
calosg;

e rdzeniowe sieci (ang. network hubs),
ktore sa gatunkami generalistycznymi. Posia-
daja liczne potlaczenia, w tym z weztami roz-
nych modutéw. To one odpowiadaja za spo-
jenie struktury catej sieci;

e rdzeniowe modulu (ang. module
hubs), ktore sa gatunkami generalistyczny-
mi. Posiadaja liczne potlaczenia, ale glownie
z wezlami wewnatrz swojego modutu. Od-
powiadaja one za spojenie struktury swojego
modutu.

NajczeSciej stosowany do analizy modu-
larnosci sieci algorytm SA (GUIMERA i AMARAL
2005) wykrywa modularnos¢ przez wylicze-
nie dla kazdego gatunku parametrow: z (sto-
piefi wysycenia polaczen z innymi gatunkami
w obrebie modutu) oraz ¢ (udzial potaczen
z weztami spoza modutu). Wyrdznione klasy
charakteryzuja sie¢ réznymi proporcjami tych
parametroOw w stosunku do siebie: peryfe-
ryczne (niskie z, niskie ¢), zwornikowe (ni-
skie z, wysokie c¢), rdzeniowe sieci (wysokie
z, wysokie ¢) i rdzeniowe modutu (wysokie
z, niskie ¢) (GUIMERA i AMARAL 2005). Naj-



Zaplgtani w sieci (mutualistycznej)

523

nowsze badania sieci zapylen wykazuja, ze
moduly sa zazwyczaj zbudowane wokot jed-
nego lub dwoch gatunkéw roslin, ktore tacza
sie z licznymi gatunkami owadow (DUPONT i
OLESEN 2009). Poréwnanie 51 sieci zapylen

pokazato, ze systemy o calkowitej liczbie ga-
tunkow wiekszej niz 150, s3 zawsze w jakims$
stopniu modularne, a takie, ktore maja poni-
zej 50 gatunkow, nigdy nie tworza modulow
(OLESEN i wspotaut. 2007).

STRUKTURA A WELASCIWOSCI

Charakterystyczna topologia sieci zapylen
(odchylony rozktad sily weztéw, asymetria
potaczen, zagniezdzenie, modularno$¢ oraz
stosunkowo nieregularny rozktad stopni) de-
cyduje o jej wlasciwoSciach, a szczegodlnie o
jej stabilnosci (ang. network robustness), ro-
zumianej jako liczba weztow, ktorych znisz-
czenie spowodowaloby podzial sieci na nie-
powiazane ze soba struktury (BASCOMPIE i
JORDANO 2007). Wystepowanie w badanych
sieciach licznych, ale stabych potaczen po-
woduje, ze ewentualne zaburzenia (czyli np.
utrata pewnych gatunkoéw) buforowane sa
na poziomie calego systemu. Asymetria mu-
tualizmu mi¢dzy poszczegolnymi weztami z
obydwu zbioréw (roSlin i zwierzat) zwykle
zabezpiecza przed wypadkami powiazanej
ekstynkcji w przypadku drastycznego spadku
liczebnosci ktoregos z partnerow (BASCOMPTE
i JORDANO 2007), cho¢ w duzej mierze zalezy
to od roli konkretnych weziow. Przyktado-
wo, na podstawie badan sie¢ zapylen two-
rzacych si¢ wokot roslin o kwiatach olejodaj-
nych (gtéwnie z rodziny Malpighiaceae) wy-
kazano, ze ekstynkcje poszczegoélnych gatun-
kéw nie musza mie¢ wpltywu na strukture
sieci (BEZERRA i wspolaut. 2009). Rejestrujac
podstawowe parametry: rozkilad stopni, za-
gniezdzenie i modularnos¢, badacze nie ob-
serwowali zmian w strukturze lub byly one
niewielkie. Srednia zmiana zagniezdzenia po
stracie wezla wynosita mniej niz 2%. Z dru-
giej jednak strony, im wickszy byt stopien
wezla utraconego gatunku, tym silniejsze po-

wodowalo to zmiany i zachodzito wicksze
prawdopodobienstwo spadku zagniezdzenia.
Dwa z badanych przypadkéw spowodowaly
dalsze ekstynkcje (BEZERRA i wspotaut. 2009).
Z kolei w przypadku sieci zapylefi obejmuja-
cej 154 gatunki roSlin i owadow z deszczo-
wego lasu strefy umiarkowanej w Poludnio-
wym Chile, grupa organizmow stabilizuja-
cych system okazaly si¢ drzewa (glownie z
rodziny Myrtaceae) oraz blonkoskrzydte (Hy-
menoptera) — ich ,usuniecie” powodowato
spadek zagniezdzenia sieci, a takze wyraz-
nie wptywato na rozktad stopnia weziow, w
efekcie (zwlaszcza w przypadku drzew) po-
wodowalo wzrost prawdopodobienstwa eks-
tynkcji owadow oraz pozostatych roslin (Ra-
MOS-JILIBERTO i wspotaut. 2009). Dodatkowo
wykazano, ze zagniezdzona struktura sieci
powoduje tworzenie si¢ ukladow z udzialem
wiekszej liczby gatunkow, niz w przypadku
systemow, w ktorych wezly potaczone sa w
sposOb losowy (BASTOLLA i wspotaut. 2009).
Jak na razie wiekszo$¢ badan dotyczacych
stabilnoSci sieci bazuje niestety na modelach
teoretycznych, brak natomiast studiow ekspe-
rymentalnych w tej dziedzinie, co oczywiscie
wynika z ich ogromnej praco-, czaso- i kosz-
tochtonnoSci. Jako ze problem jest jednak
niezwykle nos$ny takze w sferze aplikacyjnej,
np. w badaniach odpornosci ekosystemow
na zaburzenia, z cala pewnoScia w najbliz-
szym czasie mozna si¢ spodziewac doniesien,
ktore beda eksperymentalna weryfikacja zato-
zef teoretycznych.

KSZTAETOWANIE SIE SIECI O OKRESLONEJ STRUKTURZE

Powtarzalno$¢ struktury réznych sieci
mutualistycznych, a takze sieci z zupelnie in-
nych dziedzin, kaze szukal przyczyn w spe-
cyficznym sposobie ksztaltowania si¢ takich
systemOw. Aby uzyska¢ obserwowane w sie-
ciach bezskalowych odchylone rozktady stop-
ni, stworzono model zwany z ang. preferen-
tial attachment (model preferowanych pota-
czen) (BASCOMPTE i JORDANO 2007). Zaktada
on, ze nowe wezly przylaczaja si¢ do tych

juz potaczonych w sie¢, z prawdopodobien-
stwem proporcjonalnym do ich stopnia. Za-
tem wezly o duzych stopniach maja wicksza
tendencje do ,przyciagania” nowych pota-
czen. To stymuluje powstanie grupy wysoce
polaczonych weztéw — rdzeni sieci. Model
ten nie tlumaczy jednak zréznicowanych roz-
ktadow stopni wystepujacych w sieciach mu-
tualistycznych, np. najczesciej stwierdzanego
rozktadu potegowego, odcietego po stronie
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duzych wartoSci i charakterystycznej, wielo-
poziomowej asymetrii potaczen. Na potrzeby
wyjasnienia wysoce powtarzalnej struktury
sieci zapylen proponowano kilka rozwiazan.
VAZQUEZ i wspotaut. (2007), porOwnujac rze-
czywiste dane z modelami zerowymi, wska-
zuja, ze duza czeS¢ z obserwowanej asyme-
trii mozna uzyska¢ po prostu przez losowe
interakcje pomiedzy osobnikami (bardziej
niz gatunkami). Oznacza to, ze osobniki ga-
tunkoéw czestych nawiazuja wiecej interakcji
niz te nalezace do gatunkéw rzadkich. Auto-
rzy ci wskazuja takze, ze wicksze zbiorowi-
ska charakteryzuja si¢ wicksza asymetria. Jest
to koncepcja nazwana neutralna, poniewaz
opiera sie¢ na polaczonym wplywie zagesz-
czenia gatunkow i losowego rozkladu pota-
czefi (BASCOMPTE i JORDANO 2007). Hipoteza
ta nie moze jednak w pelni wyjaSnia¢ obser-
wowanych uktadéow, poniewaz doS¢ oczywi-
stym jest, ze w przyrodzie istnieja faktyczne
ograniczenia morfologiczne i fenologiczne w
nawiazywaniu polaczen. Przykltadowo, JORDA-
NO i wspotaut. (2003), porownujacy dane z

piecdziesieciu sieci (zapylen i dyspersji na-
sion) stwierdzili, ze tylko dla 19% nieistnie-
jacych polaczen nie mozna przypisa¢ okre-
slonej przyczyny wynikajacej z niezgodnoSci
fenologicznej czy morfologicznej. W oparciu
o ta wlaSciwos¢ interakcji rozwijana jest kon-
cepcja polaczen niemozliwych (ang. forbid-
den links model). Z kolei STANG i wspotaut.
(2007) proponuja polaczony wplyw ograni-
czen morfologicznych (polaczen niemozli-
wych) i zageszczenia roSlin, jako czynnikow
decydujacych o liczbie polaczen w sieci za-
pylen. Miedzy innymi badana przez nich
glebokos$¢ i Srednica nos$nika nektaru (rurki
kwiatowej) wyjasnia 71% odchylen w stop-
niach wezlow sieci w badanym przez nich
zbiorowisku (STANG i wspotaut. 2006). Obie
te hipotezy wzajemnie si¢ nie wykluczaja, za-
tem ksztaltowanie si¢ sieci moze przebiegac
w sposob zalezny od zageszczenia potencjal-
nych partneréw, z uwzglednieniem potlaczen
niemozliwych, co generuje obserwowane
odciecia w rozkladach stopni weziow (Ba-
SCOMPTE i JORDANO 2007).

DYNAMIKA W CZASIE

Sieci ekologiczne (zwlaszcza zapylen i
dyspersji nasion) nie tylko ksztattuja si¢c we-
dlug pewnego wzoru, ale ulegaja takze cia-
glym przebudowom. W trakcie sezonu wege-
tacyjnego do sieci wlaczaja si¢ kolejne gatun-
ki, kiedy dojrzewaja ich odpowiednie stadia
rozwoju. RoOwniez pomiedzy latami przylacza-
ja sie obce gatunki, ktore kolonizuja nowe
siedliska i zmieniaja funkcjonowanie istnieja-
cego dotychczas systemu zaleznoSci. Z jednej
strony rozne sieci zapylefi posiadaja powta-
rzalne cechy budowy, z drugiej strony wie-
le prac wskazuje na wyraznag zmiennoS¢ w
czasie parametrow charakteryzujacych siec:
powiazania, zagniezdzenia oraz ogolnej licz-
by weztow i ich stopni (LUNDGREN i OLESEN
2005, OLESEN i wspotaut. 2008), a takze tozsa-
mosci partnerow (BASILIO i wspotaut. 20006).
Czasowa zmiennoS¢ tych systemow wskazuje
na kolejny wymiar, ktory nalezy scharaktery-
zowadé, aby uzyskal pelen obraz sieci zapy-
lef, zwlaszcza w kontekScie spekulacji na te-
mat sposobu ich rozbudowy. Przykladowo, w
badaniach arktycznej sieci zapylenn OLESEN i
wspotaut. (2008) wykazali, ze '/, wezlow za-

pylaczy i az ?/, wszystkich polaczen pojawia
si¢ tylko w jednym z dwoch lat obserwacji.
Takie zroznicowanie w najwickszej mierze
dotyczy gatunkow specjalistycznych i czesto
rzadkich, ktoére lokalizuja si¢ na pozycjach
peryferyjnych (OLESEN i wspotaut. 2008). Po-
dobne wyniki przynosza rozlegte badania PE-
TANIDOU i POTTS’A (20006), gdzie udzial zapy-
laczy stwierdzonych tylko w jednym roku (z
ponad 4 lat obserwacji) wynosil az 40,5% i
znaczaco korelowal z stopniem specjalizacji.
Moze to wskazywaé, ze wysoka zmienno$¢
wewnatrz- jak i miedzysezonowa jest kolejna
charakterystyczna cecha sieci zapylen (OLE-
SEN i wspotaut. 2008). Dlugoterminowe bada-
nia daja wskazowki na temat mechanizmow
rozbudowy sieci: stwierdzono, ze gatunki o
wickszym zageszczeniu i dtuzszej fazie feno-
logicznej maja wieksze prawdopodobienstwo
polaczenia sie z nowymi weztami, choc nie
bez wplywu pozostaja ,polaczenia niemoz-
liwe” (OLESEN i wspotaut. 2008). Wydaje sie
zatem, ze tylko polaczenie proponowanych
modeli moze da¢ zblizony do prawdy obraz
konstruowania si¢ i przebudowy sieci.
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WNIOSKI DO WYCIAGNIECIA (NA RAZIE Z WORKA Z KOTEM)

Cho¢ badania sieci ekologicznych inten-
sywnie rozwijaja sie juz od kilku lat, ciagle
jest jeszcze wiele niewiadomych. Na przy-
ktad, interesujacym problemem, po okresSle-
niu mechanizméw tworzenia si¢ i dynamiki
sieci, jest wskazanie ich funkcjonalnego zna-
czenia. By¢ moze takie a nie inne parametry
i wlaSciwosci wiekszoSci sieci sa wynikiem
podobnych sposobow ich powstawania, ist-
nienia jakiego§ mechanizmu umozliwiajacego
trwanie ukladow o maksymalnej stabilnoSci
lub tylko prosta statystyczna konsekwencja
funkcjonowania duzych zbioréw powiaza-
nych elementéw (BASCOMPTE 2007). W sie-
ciach biologicznych precyzyjne wyrdznienie
wplywu czynnikow ksztattujacych struktu-
r¢ polaczen — powiazanych ze stopniem,
sita weztow lub ich liczebnoScia — pozwoli
by¢ moze na zrozumienie np. mechanizmu
koewolucji gatunkow roslin i zwierzat po-
laczonych mutualizmem. Srodowiskiem in-
tensywnych procesow koewolucyjnych mo-
glyby by¢ witasnie moduly sieci o wysokim,
wewnetrznym wysyceniu potlaczeniami (Du-
PONT i OLESEN 2009), bardziej anizeli poje-
dyncze pary gatunkow (BASCOMPTE i wspol.
2003). Zagniezdzony uklad asymetrycznych
polaczen wiazany jest z faworyzowana przez
dobor naturalny konwergencja i dopasowa-
niem cech w powiazanych mutualizmem
gatunkach (GUIMARAES i wspoélaut. 2000).
Jak wczesniej wspomniano zagniezdzenie
sieci mutualistycznych wptywa pozytywnie

na zwickszenie liczby gatunkéw budujacych
sie¢, a takze na spadek konkurencji miedzy
gatunkami (BASTOLLA i wspotaut. 2009). Jest
to wiec mechanizm stymulujacy zachowanie
bior6znorodnosSci. Znajomos$¢ wlasciwosci
sieci pozwala na Swiadoma kontrole¢ jej sta-
nu. Wyodrebnienie funkcjonalnych modutow
i okreSlenie roli danego gatunku w systemie,
pozwala na bardziej precyzyjna i skuteczna
ochrone¢: gatunki rdzeniowe sieci i zworni-
kowe sa niezbywalnymi elementami funkcjo-
nujacej jako catoS¢ sieci (OLESEN i wspoOlaut.
2009). Dzie¢ki takiej wiedzy mozna przewidy-
wac skutki wyginiecia czy usuniecia ze zbio-
rowiska danego zwierzecia czy roSliny: czy
pociagnie to za soba kaskade kolejnych zabu-
rzen czy tez system bedzie stabilnie funkcjo-
nowal? Okazuje si¢, ze usuniecie juz funkcjo-
nujacych w zbiorowisku obcych gatunkow,
moze skutkowac zwickszona ekstynkcja in-
nych wezlow, co daje wskazowki dla zma-
gan z inwazjami biologicznymi (VALDOVINOS i
wspotaut. 2009).

Cho¢ wielu uczonych sceptycznie pod-
chodzi do ,sieciowych” nowinek, wydaje si¢,
7ze moga one da¢ nowe spojrzenie na wie-
le starych problemow. Z tego powodu tak
istotne jest podejmowanie kolejnych badan,
ktore pozwola na pelna charakterystyke i
przewidywalnoS¢ sieci biologicznych — sku-
piajacych ro6znego rodzaju wezly (nie tylko
gatunki), z réznych siedlisk i szerokosci geo-
graficznych.

ZAPLATANI W SIECI (MUTUALISTYCZNE]J)

Streszczenie

Sie¢ to zbior elementow okreSlanych jako we-
zty, miedzy ktérymi istnieja jakiego$ typu powiaza-
nia. W ekologii podejScie ,sieciowe” jest wykorzy-
stywane w badaniach tadcuchéw pokarmowych,
epidemiologii, ekologii wysp oraz studiach inte-
rakcji mutualistycznych. Jak ostatnio dowiedzio-
no, zwlaszcza sieci laczace roSliny i zapylajace je
zwierzeta pelnia wazna role w generowaniu i pod-
trzymywaniu réznorodnoSci biologicznej ekosyste-
moéw ladowych, uwaza si¢ je nawet za fundament
bioréznorodnosci”. Zwykle tacza one dziesiatki, a
nawet setki gatunkow, tworzacych skomplikowane
uktady wzajemnie korzystnych powiazan. Doglebne
zrozumienie takich skomplikowanych uktadow, w
ktorych uczestnicza liczne gatunki zawsze stanowi-
o metodologiczne wyzwanie w ekologii. Nowe na-
rzedzia matematyczne pozwalaja charakteryzowac
pewne cechy sieci (zagniezdzenie, rozklad sity we-
zlow etc.) oraz ich strukture (poprzez wyznaczanie
weziow/gatunkow pelniacych role strukturalnag w

badanych ekosystemach), ktora charakteryzuje sie
wysoka heterogennoScia i asymetria. Jak wskazuja
dane empiryczne wi¢kszoS¢ gatunkéw budujacych
sieC jest stabo potaczona, natomiast niektore wezty
tworza znacznie wiecej potaczen niz wynikatoby to
z losowego ich rozktadu. Taka asymetria odréznia
sieci mutualistyczne od losowych, ktére sa wysoce
jednorodne. PowtarzalnoSC struktury sieci w wie-
lu réznych rodzajach odzialywan mutualistycznych
sugeruje istnienie powszechnego mechanizmu two-
rzenia, rozwoju i trwatosci réznych typow sieci. W
szczegolnosci zagniezdzenie (nestedness), jako mia-
ra asymetrii systemu, wydaje si¢ pelni¢ kluczowa
role w funkcjonowaniu realnie istniejacych sieci.
Jest to dobrze widoczne, kiedy sie¢ jest przedsta-
wiona w postaci macierzy przylegtosci lub diagra-
mu, w ktorym wezly uszeregowane sa wedlug spa-
dajacego stopnia wezta. Odkrywane ostatnio wiasci-
wosci zlozonych systemOw pokazuja, ze warto eks-
plorowac te dziedzine ekologii, poniewaz wzorce
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formowania sie i struktury sieci moga ulatwic zro-
zumienie procesOw koewolucyjnych oraz znalezie-
nie skutecznych sposobow ochrony réznorodnosci

biologicznej, m.in. poprzez wskazywanie ,zworni-
kowych” elementow ekosystemow determinujacych
ich trwanie i stabilnosc.

ENTANGLED IN A WEB (OF MUTUALISTIC INTERACTIONS)

Summary

A network is a set of elements called nodes,
linked by a particular kind of interaction. In ecology
the network approach is most useful for studies of
food webs, epidemiology, spatial connections and
mutualistic interactions. As recently demonstrated,
especially plant-pollinator interactions play a cru-
cial role in generating and sustaining biodiversity
of terrestrial ecosystems. They are even regarded as
“architecture of biodiversity”. Usually they connect
dozens or even hundreds of species, forming com-
plex networks of reciprocally beneficial interactions.
A comprehensive study of complex interactions, in-
volving many species that form networks of various
connections, has always been a difficulty in ecology.
New mathematical tools allow to analyze the net-
work properties (nestedness, node degree distribu-
tion etc.) and structure (via designation of species
playing structural roles in the studied ecosystem),
which is highly heterogeneous and asymmetric:
most of the species are rather weakly connected,
while some of taxa develop much more connec-

tions or much stronger relationships that expected
by chance. Asymmetry distinguishes mutualistic net-
works from the random ones, which are highly ho-
mogenous. The repeatability of structural traits over
different types of mutualism suggests that there is
a common mechanism of the formation and devel-
opment of various networks or system persistence.
In particular nestedness, which is an expression of
the network asymmetry, seems to play a crucial role
in the functioning of real-world networks. It can be
observed when the web is depicted as an adjacency
matrix or a diagram, where the nodes are organised
according to descending node degree. The recent
discovery of the properties of complex networks
mark out the necessity of new studies to be done,
for the observed patterns have a crucial significance
in the comprehensive understanding of the process
of co-evolution and finding solutions for efficient
biodiversity protection as this theoretical approach
can be applied to indicate “keystone” species which
determine stability of the systems in question.
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