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Ökoloogid klassifitseerivad liikidevahelisi interaktsioone vastavalt ühe liigi populatsiooni mõjule teise liigi populatsioonile. Vastavalt võib üks liik olla teisele ressursiks (resource, pakkudes toitu või elupaika), konkurendiks (competitor, konkureerides ressursi pärast), looduslikuks vaenlaseks (enemy, kellele vaadeldav liik ise on ressursiks) või kommensaaliks (saab vaadeldavast liigist kasu, kuid ei mõjuta teda oluliselt). Ökoloogias klassifitseeritakse liikidevahelisi vastasmõjusid enamasti vastavalt efektidele populatsioonide tasemel, evolutsioonilise lähenemise korral huvitavad meid muidugi teise liigi efektid uuritava liigi isendite kohasusele ja need võivad erineda efektidest populatsioonide vaheliste interaktsioonide tasemel. Nii näiteks võib kiskja populatsioon osutuda kasulikuks (st populatsiooni arvukust tõstvaks) miskile saaklooma A populatsioonile juhul, kui see kiskja hävitab eelistatult ohvri konkurentliiki B. Sellest hoolimata viib looduslik valik loomulikult selliste geenide kinnistumisele liigil A, mis väldivad isendite ära söödud saamist mainitud kiskja poolt.


Nii, selge see, et kõigil ülalkirjeldatud viisidel interakteeruvate populatsioonide puhul tekitab interaktsioon valikusurve vähemalt ühes interakteeruvatest liikidest. Mõistagi soosib valik kahjulike interaktsioonide vältimist ja kasulikest interaktsioonidest maksimaalse kasu saamist. Juhul, kui efekt on vastastikune - kumbki liik põhjustab loodusliku valiku teel geneetilise muutuse teises liigis - räägitakse koevolutsioonist kitsamast mõttes. Laiemas mõttes koevolutsioon on lihtsalt ühe liigi kohastumine teisele (eeldamata mõju mõlemapoolsust), selliselt defineerituna läheb aga mõiste liiga laiaks kätte, seepst tasub koevolutsiooni mõista ülalseletatud kitsamas mõttes, nii on seda ka allpool tehtud.


Koevolutsioon võib ilmneda mitmes eri vormis (pilt 10-1). Nii võib koevolutsioon olla piiratud ühe liigipaariga (specific coevolution), mispuhul näeme kummaski liigis seotud evolutsioonilisi muutusi. Nii võivad kiskja ja saakloom pidevalt evolutsioneeruda suurema jooksukiiruse saavutamise suunas, sellist protsessi nimetatakse evolutsiooniliseks võidurelvastumiseks või eskalatsiooniks (arms race, escalation). Kui mõlemalt poolt on kaastaud rühm ökoloogiliselt lähedasi liike (nn gild), räägitakse gildide koevolutsioonist (guild coevolution), nii näiteks võib herbivooride gild tekitada valikusurve mürgiste sekundaarmetaboliitide tekkeks taimes ja vastupidi, kõik sama mürgiga taimed võivad viia vastavate mürki lagundavate ensüümide evolutsioneerumiseks herbivoorides. Mõnel juhul võib miski uudse kaitsemehhanismi (nt uue kemikaali süntees taimes) teke viia liigi vabanemisele looduslikest vaenlastest (“põgenemine”), mis omakorda võib viia vastava liigi laiale levimisele, mis omakorda võib viia ulatuslikule liigitekkele (radiatsioon). Kunagi hiljem võib endine vaenlane “järgi jõuda”, st tal võib evolutsioneeruda võime uuest kaitsemehhanismist jagu saada, sellisele evolutsioonilisele muutusele võib järgneda vaenlase liigiteke, kus vaenlase liigid tekivad vastavuses ressursina kasutatava liigi vahepeal tekkinud liikidele. Sellist protsessi nimetatakse escape-and-radiate coevolution. 



Koevolutsiooniga võib kaasneda ka seotud liigiteke interakteeruvates rühmades, mis võib viia nn. paralleelsele kladogeesile (pilt 10-2 - interkateeruvate liikide kladogrammid järgivad üksteist). Siiski ei selgu paralleelse kladogeneesi faktist üksi veel see, kas kõnealusel interaktsioonil oli põhjuslik seos paralleelse kladogeneesiga või mitte. Paralleelne kladogenees võib tekkida kahel moel - esiteks nii, et näiteks parasiidi (või sümbiondi) liigiteke toimub samaaegselt peremehe liigitekkega, selline seis on eriti tõenäone juhul, kui parasiit antakse vanemalt järglasele otse edasi. Nii olevat lugu lehetäide endosümbiontsete bakteritega, mille kladogenees järgib täpselt peremehe kladogeneesi. Mõnes teises analoogse bioloogiaga süsteemis ei pruugi see aga sugugi nii olla (pilt 10-3, seal siis teises näites on sümbiontbakterid siirdunud ühelt peremeesliigilt teisele viimaste sugulussuhteid järgimata). Päevaliblikad ja õistaimed pakuvad näite süsteemist, kus seotud kladogenees (nende rühmade kladogrammid on kohati sarnased - omavahel suguluses olevad liblikad kasutavad omavahel sugulusesolevaid taimi) peegeldab eri aegadel toimunud protsesside tulemust. Nimelt olid õistaimede seltsid ja sugukonnad ammu välja kujunenud ajaks, kui päevaliblikad eri sugukondadest ja perekondadest hakkasid neid ressursina kasutama. Vastavate kladogrammide sarnasus ei tulene seega sünkroonsest liigitekkest, asja aluseks herbivooride spetsialiseeritus teatud keemiliste omadustega taimedele - toidutaime vahetuse korral on uueks toidutaimeks tõenäolisemalt seni kasutatud toidutaime sugulane.

Vaenlase ja ohvri (enemy and victim) koevolutsioon

Vaenlasele on alati kasulik ohvrit paremini ära kasutada (näiteks suurema tõenäosusega kätte saada), ohvril on alati kasulik ärakasutamise riski vältida. Kui inraktsioon on mõlemapoolselt intensiivne ja eluliselt oluline (nt parasitismi korral), on koevolutsioon vältimatu. Koevolutsioonil võib olla üsna mitu erinevat tulemust. Esiteks, evolutsiooniline võidurelvastumine võib jätkuda määramatult kaua, tekitades vaenlases üha efektiivsemaid kohastumusi ohvri paremaks ärakasutamiseks ja ohvris üha tõhusamaid kaitsekohastumisi. Teiseks, süsteem võib jääda pidevasse evolutsioonilise liikumisse (vt Red Queen sugulisuse loengus). Kolmandaks, süsteem võib saavutada stabiilse tasakaaluoleku, seega ESS’i. Neljandaks, vaenlane võib ümber lülituda kasutama muud liiki, kui selleks võimalus juhtub olema, seda siis, kui ohvril on jõudnud areneda piisavalt tõhusad kaitsemehhanismid. Viiendaks, üks liik või mõlemad liigid võivad välja surra.


1. Määramatult kaua jätkuv võidurelvastumine ehk eskalatsioon on oodatav tulemus juhul, kus eskaleeruv tunnus on ühemõõtmeline (iga väärtus on ühe arvuga kirjeldatav ja üheselt paika pandav skaalal parem-halvem) ja tal pole hinda, st valik ei tööta tema vastu interaktsioonipartneri puudumisel. Sellise tunnuse näiteks sobiks ehk teatud lähenduses jooksukiirus savanniloomadel (nii kiskjatel kui saakloomadel). Selge see, et valik viib sellises olukorras kiirust soodustavate geenide kiirele fikseerumisele ning sealt edasi määrab evolutsiooni kiiruse uute, suuremat kiirust võimaldavate mutatsioonide ilmumine.


2. Pidevasse evolutsioonilisse liikumisse jääva süsteemi näiteks sobib parasiitseen linarooste ja tema peremees lina. Seda tüüpi süsteemides on lugu nii, et seene võime taime nakatada on määratud ühe lookuse alleelide poolt, taime resistentsus on määratud taime vastava lookuse alleelide poolt, taime miski kindel alleel hoiab ära miski kindla alleeliga seenega nakatumise (pilt 10-5, mis näitab, millise genotüüpide kombinatsiooni korral on tegu resistentsusega ja millal mitte). Selge see, et mida tavalisem on miski seene alleel, seda suurem selektiivne eelis on  selle tavalise genotüübiga seente suhtes resistentsust tagavatel alleelidel ja neid hakkab populatsioonis rohkem saama.. Kui neid vastavaid taime alleele saab jälle palju, on eelis haruldasematel seene alleelidel ja see seni tavaline olnud seene alleel hakkab looodusliku valiku tõttu alla käima. Tekib sagedusest sõltuv valik ja sedakaudu Red-Queen olukord, ehk pidev koevolutsiooniline dünaamika, kus ESS-i ei ole - alati tasub olla erinev (pilt 10-6 - arvutisimulatsioon alleelide sageduste muutustest kirjeldatud peremees-patogeen süsteemis).



3. ESS lahendused on aga tõenäosemad olukorras, kus kohanemisel interaktsioonipartneri omadustega on teatud hind (cost of adaptation). Seda siis nii, et näiteks okaste selga kasvatamine kindlasti suurendab lootust kiskja käest terve nahaga pääseda, kuid alates teatud piirist muutub okaskatte pidamine muudel põhjustel sedavõrd tülikaks, et  selle edasine pikendamine/ tihendamine pole enam kasulik. Või asjalikuma näitena - herbivooridele toksiliste sekundaarmetaboliitide tootmine võib võtta kuni 10% taime energiast, nii ongi katseliselt tõendatud, et kuigi kõrge mürkide sisaldus tõstab taime kohasust herbivooride rünnaku korral, jääb selliste taimede seemnetoodang kasvuhoones (st kus herbivoore pole) oluliselt madalamaks. Tegemist on siis lõivsuhtega, mis peaks viima optimumini (evolutsioonilise stabiilsuseni) kaitsekohastumuse intensiivsuse ja efektiivsuse mingi taseme juures. 


Herbivoorsete putukate suhted oma peremeestaimedega on üldse klassikaline süsteem vaenlase ja ohvri koevolutsiooni uurimiseks. Seal siis sedaviisi, et taimedel on evolutsioneerunud äranimetamatu hulk sekundaarmetaboliite kaitseks putukate vastu, putukates siis vastaval mürke kahjutustavad ensüümid. Sellest oli juttu nishi loengus ja siin siis pikemalt asja ei puudutata. Siiski, on evolutsioneerunud tähelepanuväärseid erikohastumusi - nii on näiteks mõnedel taimedel tekkinud struktuurid, mis jäljendavad neile munetud liblika muna. Seda seetõttu, et munev liblikas sageli väldib taimi, millel juba on liigikaaslaste mune.


Teine variant kohastumuse hinna ilmnemiseks on lõivsuhe (negatiivne geneetiline korrelatsioon) kaitstuse vahel erinevate vaenlaste eest (või siis ka lõivsuhe eri ohvrite tabamise edukuse vahel). Nii võib teatud sekundaarmetaboliit kaitsta taime ühe herbivoori eest, kuid mõjuda atraktandina teisele herbivoorile. On oletatud ja tundub igati usutav, et mida rohkem on liigil looduslikke vaenlasi, seda tõenäolisem on koevolutsioonilise protsessi ESS-lahendus võrreldes lõputu võidurelvastumise või pidevate tsükliliste muutustega.


4. Vaenlase võimalus teisele ümber lülituda võib samuti kaasa tuua pideva evolutsioonilise dünaamika ESS-lahenduse asemel. Pesaparasitism pakub ühe huvitava ja palju uuritud näite sedatüüpi koevolutsioonilise protsessi kohta. Asi siis selline, et käod (aga ka mitmed teised linnud - siiski mitte siinmail) munevad oma munad teiste linnuliikide pesadesse lootuses, et pesa “õiged omanikud” parasiidi poja üles kasvatavad. Parasiit enamasti tapab või kõrvaldab peremehe oma pojad. Miskipärast pole vanalindudel tekkinud võimet parasiitlinnu poegi omadest eristada, küll on nad aga sageli võimelised ära tundma peremehe muna ja selle oma pesast eemaldama või parasiteeritud pesa maha jätma. Harilikul käol on olemas ilmselt geneetiliselt determineeritud fenotüübid, mis on spetsialiseerunud kindlatele peremeesliikidele ja munevad ka nende munadega väga sarnaseid mune, seega on peremehed põhjustanud käo käitumise ja muna morfoloogia evolutsiooni. On siiski ka kägusid, kes ei mune ühe kindla peremeesliigi mune jäljendavaid mune. Ka peremeesliigid on kohastunud: liigid, kellel kägu parasiteerib, on pessa sattunud võõraste munade suhtes tähelepanelikumad. Liigid, mille mune kägu jäljendab, on samuti tähelepanelikumad kui need, kelle mune ei jäljendata. Islandil, kus kägu puudub, puudus ka vanalindude valivus. Siiski ei leitud, et linnud, kellel kägu sagedamini parasiteerib, oleksid valivamad lindudest, keda vaid harva peremeheks valitakse ning siiski on peremeesliike, kes ei tunne käo muna ära.


Usutakse, et neid (viimati mainitud) mõningaid üldskeemi mittesobivaid vaatlusi aitab seletada koevolutsiooni ajanihkega mudel, st asjaolu, et me näeme dünaamilise evolutsioonilise protsessi läbilõiget ja mitte ESS olukorda. Nii võib arvata, et mõned linnuliigid on sattunud peremeeste hulka vaid hiljuti, mõned muud jälle on olnud käo poolt parasiteeritud varem ning pole veel vastavaid kohastumusi kaotada jõudnud. Võiks arvata, et käo ja peremeeslinnu evolutsiooni etapid on ajaliselt järgmises järjestuses: 1) kägu hakkab uut peremeest parasiteerima; 2) peremehel hakkab tekkima käo muna äratundmise võime; 3) tekib uue peremehe muna jäljendav käo genotüüp, selle genotüübi sagedus kasvab; 4) peremehel evolutsioneerub tähelepanelikkus; 5) kõrge tähelepanelikkuse tõttu hakkab vana uut liiki parasiteerivate kägude kohasus langema, mis põhjustab käo ümberlülitumise uuele peremehele. Vana peremees säilitab mõne aja jooksul võime käo muna ära tunda - nii kaua, kuni geneetiline triiv selle tunnuse populatsioonist kaotab. Üldisemalt - kui miskit tunnust enam vaja pole, siis ta kaob seetõttu, et geneetiline triiv lõhub seda määravad geenikombinatsioonid - mida keerulisem tunnus, seda tõenäosemalt - seda sellepärast, et mida keerulisemad tunnused/ geenikombinatsioonid, seda lihtsam on neid ära rikkuda ja seda vähem tõenäoselt tekivad nad geenitriivi käigus ise.


5. Ühe või mõlema +/- interaktsiooni osapoole väljasuremine on ka igati võimalik koevolutsiooni lõpplahendus. Nimelt ei saa individuaalvaliku paradigmast lähtudes seletada, kuidas võiks näiteks kiskja evolutsioneeruda oma saaklooma populatsiooni väljasuremisest säästma (kõik sellised jutud on rühmavaliku loogikast kantud!) - seda saaks seletada vaid rühmavaliku mehhanismidega. Individuaalvalik soosib alati saaklooma efektiivsemat kasutamist kiskja poolt. On igati võimalik, et spetsialiseerunud kiskja muutub sedavõrd efektiivseks, et hävitab oma saaklooma populatsiooni ja sureb seepeale ise välja.



Siiski - peremehe elu säästmine on individuaalvaliku teooriast lähtudes seletatav peremehest ja haigustekitajast (parasiidist) koosnevas süsteemis, sest parasiidi kohasus võib peremeesorganismi elueast igati positiivselt sõltuda, seda nüüd kohe allpool.

Peremehe ja parasiidi koevolutsioon
Natuke mõisteid. Parasiit (ka igast haigustekitajad alates viirustest) võib edasi kanduda vertikaalselt ehk siis vanemalt järglasele. Nii kandub edasi näiteks bakter Wolbachia putukatel (vt veelkord pilt 10-3). Kui kandub edasi horisontaalselt, siis teeb ta seda sama populatsiooni (põlvkonna) eri isendite vahel keskkonna kaudu (näiteks nohu põhjustavad viirused inimesel).


Avirulentsed parasiidid mõjutavad peremeesisendi kohasust vähe kui üldse. Virulentsed parasiidid põhjustavad peremehel haigust, mis saab siin kontekstis defineeritud kui peremeesisendi kohasuse alanemine.


Mõistagi koevolutsioneeruvad parasiit ja peremees. Peremehe seisukohalt on asi selge - evolutsioon toimub kõrgema resistentsuse ehk vastupanuvõime suunas (realiseerub loomadel eelkõige läbi immuunsüsteemi) ehk siis vähendamaks parasiidi virulentsust. Parasiidi seisukohalt pole asi aga sugugi ühene ja on seega huvitav. Mõnikord mõeldakse, et parasiit peaks alati evolutsioneeruma madalama virulentsuse suunas, kuna parasiidi (populatsiooni!) huvides on säilitada peremehe populatsioon tugeva ja elujõulisena ja tagada seeläbi ka oma (populatsiooni!) tulevik. Selge see, et selline arutluskäik tugineb täies hiilguses rühmavaliku loogikale ja seega ei sobi asjaliku arutluse aluseks. 


Isendivaliku teooria valguses näeb asi välja järgmisel moel. Parasiidi (isendi, genotüübi) kohasus sõltub otseselt sellest, kui paljudele uutele peremeesisenditele nakatunud peremees nakkuse edasi anda suudab. Tegemist on lõivsuhtega - madalama virulentsuse korral on peremees tervem ja rõõmsam, elab kauem ja suhtleb rohkemate liigikaaslastega (potentsiaalsete peremeestega). Selles ilmneb madala virulentsuse eelis: parasiidil on rohkem võimalusi uusi peremeesisendeid nakatada. Teiselt poolt korreleerub parasiidi sigimisedukus peremehe sees sageli positiivselt virulentsusega - mida ägedam parasiidi sigimine, seda haigem peremees. Seega määravad (parasiidi seisukohalt!) optimaalse virulentsuse kaks vastandlikku jõudu ja on seega alust arvata, et optimum on enamasti kusagil äärmuste vahepeal ehk siis virulentsuse mõõdukate väärtuste juures. Järgnevalt asjaoludest, mis optimumi mõjutavad:

-
 kõrgem virulentsus on kasulik, kui peremehel ilmnev haigussümptom otseselt tõstab parasiidi kohasuse mõnd komponenti (peremehe aevastamine või kõhulahtisus võib kaasa aidata parasiidi levimisedukusele);

-
 parasiidi vertikaalne (vastandina horisontaalsele) ülekanne soosib madalat virulentsust - parasiidi kohasus sõltub ju sel puhul otseselt peremehe viljakusest ja seda on seega parasiidilgi kasulik kõrgena hoida;

-
 sugulisel teel ülekantavad parasiidid (nt traditsiooniliste suguhaiguste tekitajad) peaksid olema madala virulentsusega, sest nende kohasus sõltub ju otseselt peremehe sugulisest aktiivsusest ja üldjuhul on vaid terve peremees aktiivne;

-
 kõrge virulentsus on parasiidile kasulik juhul, kui eduka edasikandumise eelduseks on peremehe haiglane olek või surm. Nii on sageli lugu selgrootuid vaheperemehena kasutavate lindude parasiitidega - nakatunud vaheperemees peab linnule kergesti püütav olema ja seda on ta haige või surnuna sageli;

-
 parasiidile on kasulik rohkelt sigida peremehe sees (ja seeläbi olla kõrgelt virulentne) olukorras, kus peremeest nakatab samaaegselt mitu parasiidi genotüüpi - toimub seal ju looduslik valik peremehe sees ja selle võidab peremeesisendi sees efektiivsemalt sigija.


Kui tekib evolutsioonilises mõttes uus peremees-parasiit suhe - parasiit nakatab uut liiki peremehe - siis võib virulentsuse tase erineda ESS tasemest ning hakkab evolutsioneeruma ESS poole. Nii võib virulentsus ajapikku väheneda (nii juhtus klassikalises küülikute tõrjeks kasutatud viirusega, mis alguses tappis neid efektiivselt, kuid varsti tast asja enam polnud) - seda siis võib juhtuda nii parasiidi kui ka peremehe kohastumuse tulemusena - kui ka suureneda (seda küll ainult läbi parasiidi adaptiivse evolutsiooni). Virulentsusest on pikemalt juttu Indrek Otsa konspektis http://lepo.it.da.ut.ee/~horak/loengud/loeng11/loeng11b.html, mis ei ole käesoleval aastal evol. ökoloogia kursuse ametlik osa.

Mutualistlike suhete (+/ +) evolutsioon

erineb siis selle poolest, et pole jaotust ohvriks ja vaenlaseks, interaktsioonist saadav kasu on mõlemapoolne. See ei tähenda aga sugugi, et interaktsiooni osapooltel poleks oma egoistlikke huvisid.


Mutualismi kohta on mitmeid klassikalisi näiteid. Nii on mutualistlikes suhetes õistaimed oma tolmeldajatega. Tuntud on näide akaatsiate ja neil elavate sipelgate kohta. Miskid akaatsiad nimelt kasvatavad miskeid organeid, mille sees sipelgad elada saavad ja toodavad valgurikkaid struktuure, millest sipelgad toituvad. Sipelgad omakorda hävitavad akaatsiate otsast herbivoore. Ehk lähem ja üldisem näide: paljude taimede lehtedel on erilised struktuurid - domatia - mida usutakse olevat evolutsioneerunud lestadele eluaseme pakkumiseks. Lestad omakorda toituvad taimede lehtedel parasiteerivatest mikroseentest. Veel paremini on tuntud näide pisiliblikatest, kes tääkliiliate (Yucca) õisi tolmeldavad sinna õitesse oma mune munevad. Liblikate vastsed toituvad liiliate seemnetest. Muidugi, hästi tuntud on ka igasugused endosümbioosi juhud, kus miski mikroorganism täidab hulkrakses organismis miskit biokeemilist funktsiooni. Selline sümbioos on sageli alguse saanud parasitismist, nagu konkreetselt liblikõieliste juurtel molekulaarset lämmastikku fikseerivate mügarbakterite puhul. Sümbioosiks nimetatakse eriti kaugelearenenud ja obligatoorseid mutualistlikke suhteid.


Sümbioosisuhte ehk olulisim probleem on vastata küsimusele, milline mehhanism hoiab ära selle, et suhte üks osapool hakkab teist üleekspluateerima (st muutub mutualistist parasiidiks). Kas saame siin ilma rühmavaliku ideoloogiata hakkama? Kas vastastikune hoidumine üleekspluateerimisest on ESS? Jällegi, ei saa kuidagi arvata, et looduslik valik võiks soosida mutualisti populatsiooni säästmist - kui miskit evolutsiooni säästmise suunas ilmneb, peab ikka indiviid olema see, kellele see kasulik on. Analoogselt parasiidi virulentsuse evolutsiooniga on sümbiondipoolne enesepiiramine tõenäosem evolutsioneeruma juhul, kui sümbiont kandub edasi peremeesorganismi järglastele või kui side sümbiondi ja peremehe vahel kestab kogu eluea. Sellisel juhul on sümbiont igati huvitatud oma peremehe kõrgest kohasusest. Vähem on põhjust sellist huvitatust oodata juhul, kui sümbiont käib peremeest vaid lühiajaliselt külastamas, sel puhul võib oodata ka petmise (cheating) evolutsiooni - ehk siis seda, et osapool saab küll oma kasu kätte, kuid püüab seejuures vältida “vastuteene” osutamist.


Mainitud tääkliilia ja tema tolmeldaja süsteem pakub näite sellest, kuidas sümbiondipoolne enesepiiramine (restraint) saab olla ESS ja evolutsioneeruda isendivaliku mehhanismidega. Nimelt ilmneb liblika enesepiirang selles, et liblikas muneb õide vaid vähe mune, palju vähem, kui tal neid varuks on. Seega hoiab ta ära areneva vilja seemnevaru olulise hävitamise. Selline enesepiiramine on aga taime kontrolli all - paljude teiste taimede kombel on tääkliilial nimelt rohkem õisi, kui ta viljadeks kasvatada võtab. On leitud, et eelistatult aborteeritakse need viljaalgmed, kus areneb palju liblikavastseid (viimased muidugi hukkuvad sel puhul), tänu taime sellisele reaktsioonile osutub liblikale (isendile ja mitte ainult populatsioonile!) kasulikuks piirata ühte õide munetavate munade hulka.


Siiski pole sümbiontne suhe sugugi mitte alati evolutsiooniliselt stabiilne. Nii on näiteid sellest, et suhte üks osapool on asendunud kolmandaga, nii on teada, et miski putukate baktersümbiont on asendunud pärmiga. Pole ka sugugi välistatud, et mutualistliku suhte üks osapool hakkab petma, mis viib siis mutualismi asendumisele parasitismiga. Sellist lugu on teada ka eespool räägitud tääkliilia süsteemis, kus mutualismist on mitu korda parasitism kujunenud (pilt 10 - 7, mustad harud - petjad - on evolutsioneerunud kolm korda sõltumatult)


Petmise näiteid pakuvad ka nektarit varastavad putukad, kes jätavad tolmeldamise läbi viimata ning samamoodi, paljud taimed jätavad tolmeldajale nektari pakkumata. 


Samuti võivad mõlemad osapooled ülekasutamise tõttu välja surra.

Koevolutsioonist konkurentide (-/-) vahel oli juttu nishi loengus (st vt nishi evolutsioon konkurentliikide mõjul). 

Koevolutsiooni temaatikaga on seotud veidi makroevolutsioonilisem probleem:


kas kitsas spetsialisatsioon liikidevahelisetes suhetes on evolutsiooni umbtee või mitte? Traditsiooniliselt on arvatud, et on. Võiks ju eeldada, et liik, mis on evolutsioneerunud keerulise kohastumuseni mingi teise konkreetse liigi suhtes osutub abituks juhul, kui interaktsiooni partner peaks välja surema.


Viimasel ajal on siiski hakatud arvama, et üldjuhul pole siiski põhjust eeldada, et spetsialisatsiooni evolutsioon võiks toimuda ainult suunas generalismist spetsialismile. Nimelt on fülogeneetiliste rekonstruktsioonide käigus selgunud, et spetsialistid ja generalistid võivad evolutsioonipuus olla üsna juhuslikult jaotunud (pilt 10-8...10). Usutakse, et niisama hästi nagu võib kitsalt spetsialiseerunud parasiit või mutualist oma peremehe välja surres välja surra, võib ta ka ümber spetsialiseeruda miskile muule peremehele. Kaugeleulatuvaid üldistusi ei saa siiski teha enne, kui oluliselt suureneb kasutada olevate usaldusväärsete kladogrammide hulk.

Ka andmed liikidevaheliste interaktsioonide geneetilise tausta kohta veenavad, et spetsialisatsioon ei pruugi olla evolutsiooni umbtee - neis interaktsioonides olulisi tunnuseid määravate geenide osas on täheldatud muutlikkust looduslikes populatsioonides. Interaktsioonides, kus vastastikuse kohastumise taust on biokeemiline, võib mõne alleeli muutus võimaldada ümberspetsialiseerumist uuele peremehele. Üksikute geenide tasemel on uuritud mügarbakterite je nende peremeeste - liblikõieliste taimede - interaktsiooni, sealt siis selline järeldus.


Loomade puhul on liikidevaheliste interaktsioone määravate tunnuste geneetika kohta teada mõistagi vähem, kuid geneetilise muutlikkuse olemasolu kohta on tõendeid ka näiteks saaklooma eelistuse osas (10-11, ehk lugu sellest, kuidas mao eri populatsioonid ilmutavad geneetilisi erinevusi nälkjate eelistamise osas ja hübriidid on vahepealsete omadustega).


Palju on uuritud herbivoorsete putukate toidutaimeelistuse geneetikat ning ka funktsionaalselt monofaagsete putukate populatsioonides on leitud isendeid, kes on nõus munema “valele” taimele (oli juttu ka putukaloengus). Enamgi, monofaagia on sageli vaid funktsionaalne, tegelikult on isendil pigem geneetiliselt determineeritud eelistushierarhia - mitme alternatiivi olemasolul valitakse eelistatuim munemissubstraat, selle puudumisel lähevad käiku madalamat järku eelistused.


Seega - tundub, et geneetilist muutlikkust interaktsioonipartneri valiku osas on mingil määral alles ja olemas ka neil juhtudel, kui valik soosib kitsast spetsialiseerumist. Kui nii, on interaktsioonipartneri vahetamine võimalik ja kitsas spetsialisatsioon ei pruugi olla evolutsiooni lõpp.

******************************* vaat nii *************************
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