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CZAS 1 PRZESTRZEN W MUTUALIZMIE'

The time and space in mutualism

Marlena LEMBICZ, Pawel OLEINICZAK, Monika WISNIEWSKA

Summary. Here we present a critical point of view on regarding mutualism as a static interaction in which only final effects
are considered. We support the hypothesis formulated by Bronstein [5] that mutualistic interactions are dynamic and costs or
benefits of interacting organisms may change in time and space. Recent experimental studies as well as the results obtained
by the authors suggest that the cost/benefit balance of interacting species varies. This fact results from the variation between

habitats in the selective pressure and from the occurrence of reciprocal selection only in some communities (hotspots).
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WSTEP

W ekologii relacje migdzy organizmami
przedstawiane sg najczesciej w postaci sieci za-
lezno$ci. Wyréznione typy interakcji (np. mutu-
alizm, konkurencja) funkcjonuja w $cistym po-
wigzaniu z ich ostatecznym rezultatem — pozy-
tywnym, negatywnym lub obojetnym dla kazde-
go z partnerow (Ryc.la). Mutualizm, zgodnie z
takim ujeciem, to pozytywny typ oddziatywania
pomiedzy gatunkami przynoszacy im stalte ko-
rzy$ci. Taka interpretacja zalezno§ci migdzyga-
tunkowych poddawana jest ostatnio krytyce [1,
5]. poniewaz pomija ona tak znaczace kwestie,
jak: (1) podatno$¢ uktadéw mutualistycznych na
zmiennoS¢ czynnikéw ekologicznych, (2) zna-
czenie bilansu zyskéw i strat w odniesieniu do
obu partneréw z osobna i catego uktadu oraz (3)
istnienie ré6znych form mutualizmu. W rzeczy-

wisto$ci poszczegdlne relacje zaleza od czasu
trwania, miejsca wystgpowania, a takze sity ich
powiazan.

Inne spojrzenie na interakcje migdzygatun-
kowe, to przedstawienie ich jako kontinuum od-
dzialywan o réznej sile i znaczeniu w katego-
riach zyskow i strat zmieniajacych sig w czasie i
przestrzeni [5] (Ryc. 1b). Bronstein [5] definiu-
jac rezultat interakcji w oparciu nie o efekt kori-
cowy, ale o bilans zyskéw i strat dla kazdego z
partneréw, zwraca uwage na ich dynamizm wy-
nikajacy z: (1) istnienia mozaiki siedlisk, a tym
samym zmiennych warunkéw ekologicznych w
obrebie zasiggu geograficznego gatunku, (2)
zréznicowania historii zycia partneréw w od-
miennych siedliskach, (3) réznych okreséw cza-
su powstania i trwania interakcji w przestrzeni.
Mutualizm moze si¢ pojawia¢ pomiedzy gatun-
kami bez wzgledu na rodzaj Zrédta zasob6w, jak

' Cresé artykutu dotyczgca relacji pomiedzy trawa Puccinellia distans a grzybem Epichloé typhina byla prezentowana w
postaci referatu , Koewolucyjna przygoda uciekiniera z solniska” na sesji ,,Woda i §wiatto w Zyciu ro§liny” dedykowanej Prof.
dr hab. Piotrowi Strebeyko. Sesja byla zorganizowana przez Oddzial Warszawski PTB oraz Wydziat Biologii Uniwersytetu
Warszawskiego w dniu 8 czerwca 2002 roku.
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Ryc. 1. Dwa spojrzenia na interakcje migdzygatunkowe; a — statyczne; mutualizm to reakcja typu (+, +); oddziatywania
(+. —) odnosza sie do ukladéw drapieznik/ofiara, gospodarz/pasozyt, gospodarz/patogen i wraz z konkurencjg (—. -) i amen-
salizmem (=, 0) okre§lane sq jako antagonistyczne; b — dynamiczne: interakcje to kontinuum oddzialywari o réznej sile po-
miedzy gatunkami interpretowanych w kategoriach zysk6éw i strat zmieniajacych si¢ w czasie i przestrzeni (wedlug [5],

zmienione

Fig. 1. Two points of view on inter-specific interactions; a — static; mutualism is an interaction of reciprocal benefits (+, +);
interactions (+, —) refer to prey-predator, host-parasite, host-pathogen interactions and together with competition (-, -) and
amensalism (-, 0) are called antagonistic: b — dynamic; inter-specific interactions constitute the whole range of relations be-
tween two species in which costs and benefits may change in time and space (after [5], modified).

i sposéb ich pozyskiwania. KorzysSci odnoszone
przez jednego z partneréw moga by¢ efektem
ubocznym dziatalnodci drugiego partnera, efe-
ktem ,,okradania” partnera, efektem inwestycji
w kosztowne zasoby lub ,ustugi” wykonywane
przez partnera [1, 5].

Wyniki badaii eksperymentalnych prowa-
dzonych przez wiele lat w réznych siedliskach
potwierdzaja, ze zyski i straty w interakcjach

mutualistycznych nie sa state [10, 14, 22,23, 24,
27,28, 32, 38]. W obrebie zasiggu geograficzne-
go gatunek raz moze by¢ mutualista, a w innych
komensalem lub antagonista [35]. Mozliwe sa
réwniez takie miejsca w przestrzeni, w ktorych
gatunek nie wchodzi w zadng z tych interakcji
(tzw. ,,zimne punkty”, ang. cold spots) oraz takie
w ktérych zwiazek partneréw jest najsilniejszy
(tzw. ,,gorace punkty”, ang. hot spots) [ 12, 35].
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TYPY INTERAKCJI MUTUALISTYCZNYCH

INWESTYCJE OBUSTRONNE

Figowce-bleskotki. Zwigzek figowcow i ble-
skotek to klasyczny i dobrze udokumentowany
przyktad stabilnego mutualizmu, w ktérym obaj
partnerzy dokonuja inwestycji [4, 6]. Sposréd
okoto 900 gatunkow figowcow (Ficus) prawie
kazdy zapylany jest przez jeden gatunek ble-
skotki z rodziny Agaonidae. Caty rozwdj owa-
dow — od jaja do imago — odbywa si¢ w figach,
kwiatostanach figowcéw. Wykluwajace sig
wczesniej samce zapladniajg niedojrzale samice
i gina w fidze, w ktérej przyszty na §wiat. Pier-
wsza czynnoS$cia kazdej samicy zaraz po opusz-
czeniu kokonu jest zebranie pytku kwiatowego.
Nastepnie opuszcza ona macierzysta fige i udaje
si¢ na poszukiwania odpowiedniej rosliny. W
nowej fidze bleskotka zapyla kwiaty zerskie
przyniesionym pytkiem, przyczyniajac si¢ do
powstania nasion, ktérymi odzywiaja sig¢ larwy.
W tym zwiazku figi przeszly z formy otwartej
do zamknietej. Tylko bleskotki sa w stanie prze-
cisnaé sig przez otwdr na szczycie figi do jej
wnetrza i zapyli¢ kwiaty.

Bilans zysk6w i strat jest mniej wigcej jedna-
kowy dla obu stron. Zwigzek ten trwa juz milio-
ny lat w obrebie zasiegu geograficznego tych
gatunkéw i1 charakteryzuje sie statoscig kosztéw
ponoszonych przez obu partneréw [6]. Figowiec
korzysta na zapylaniu przez jeden tylko gatunek
owada — nie ryzykuje utraty pytku, co mialoby
miejsce gdyby odwiedzaty go dodatkowo inne
owady. Bleskotki natomiast, rozwijajac si¢ w
kwiatach zenskich maja zapewniona baz¢ po-
karmowa w postaci miodych nasion oraz bez-
pieczne warunki w tym krytycznym okresie
swego zycia. Kazdy z partneréw wykorzystuje
drugiego do wlasnych celow. Ztozenie jaj przez
bleskotke we wszystkich kwiatach zenskich mo-
globy stanowi¢ zagrozenie dla ro§liny — bylby to
czynnik uniemozliwiajacy jej rozmnazanie, a w
przypadku utrzymywania si¢ takiej tendencji na-
wet spowodowaé wymarcie gatunku. Obserwa-
cje Bronstein [6] wykazuja, ze figowce dyspo-
nuja pewnymi strategiami obrony przed nazbyt
egoistycznym zachowaniem bleskotek — zrzuca-
ja figi, ktore sa przez owady wyeksploatowane.

Porosty. Porosty to symbiotyczna forma zy-
ciowa grzyba i glonu, badZ sinicy, a czasem
wszystkich trzech tych organizméw [2, 3, 8].
Gliéwna czes¢ plechy porostu stanowig strzepki
grzyba tworzgce rozne rodzaje pseudotkanki. W
konsekwencji mikobiont nadaje plesze jej mor-
fologie, ktora jest cechg porostéw, nie spotyka-
ng u zadnego z komponentéw i przekazywang
kolejnym pokoleniom. Zadaniem mikobionta
jest pobieranie wody i rozpuszczonych w niej soli
mineralnych, w ktére zaopatruje fikobionta. W za-
mian korzysta z nadwyzek asymilatéw uzyskiwa-
nych przez niego w procesie fotosyntezy [8].

Porosty czesto byly przedstawiane jako
przyktad mutualizmu, w ktérym istnieja wyraz-
ne korzysci dla obu partneréw i kazdy z nich po-
nosi koszt inwestycji na rzecz tego zwiazku. Or-
ganizmy te ze wzgledu na trwalo$¢ zwiazku
grzyb — glon oraz obecno$¢ cech takich, jak pro-
dukcja tzw. kwasow porostowych, sposéb roz-
mnazania z wykorzystaniem izydiéw i sorelii,
morfologiczne zréznicowanie plech podawano
takze jako przyklad koewolucji. Analiza klado-
graméw opartych na sekwencjach regionu ITS1,
ITS2 oraz 5,8 S rDNA matej podjednostki rybo-
somowej i regionu I'TS4 z duzej pojednostki dla
partnera glonowego i grzybowego nie wskazuje
na koewolucje [30].

Interesujaca jest niska zmiennos$¢ genoty-
pow glondw i wspotwystepowanie ich z rézny-
mi genotypami grzybowymi, tj. gatunkami po-
rostowych grzybéw genetycznie i geograficznie
odmiennymi. Przemawia to za horyzontalnym
transferem tych samych genotypéw glonéw na
rézne linie rozwojowe porostowych grzybow
[30]. Prawdopodobna jest teoria ,,udomowienia”
glonéw przez grzyby. Selekcja w przypadku
tych organizméw nie byta jednakowa. Porosto-
we grzyby selekcjonowaty okreslone genotypy
glonéw, podczas gdy glony mogly tolerowac
wielu réznych partnerow grzybowych [30]. Efe-
ktem tych wydarzen jest prawdopodobnie nie-
proporcjonalny rozklad kosztéw ponoszonych
przez partneréw. Pozycja grzyba jest korzyst-
niejsza w tym ukladzie; jest on wyraznym domi-
nantem w ujeciu strukturalnym, ale nie wystgpu-
je w przyrodzie w wolnej formie. W przeciwiefi-
stwie do glonéw grzyb rozmnaza si¢ plciowo.
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Tabela 1. Przyktady relacji mutualistycznych, w kt6rych jedna ze stron pozyskuje zasoby drugiej, a druga odnosi korzysci
bedace efektem ubocznym aktywnosci pierwszej. Kazda z tych zaleznosci przynosi korzysci obu stronom tylko

w okreslonych warunkach srodowiskowych (wg [1]).

Table 1. Examples of mutualisms where one party purloins benefits from a second, and the second as a by-product of the

first’s activities (after [1]).

Zjadanie przez mszyce
Aphid herbivory

Atak patogenéw
Pathogen attack

Zjadanie nasion
Seed predation

Zjadanie nasion
Seed predation

Zjadanie nasion lub ich chowanie
Seed predation or catching

Zjadanie nasion

Seed predation

Epifity lisciowe
Epiphylls cover leaves

Zjadanie pytku
Pollen consumption

Pozyskiwane zasoby Zyski jako efekt uboczny

Purloined benefit By-product benefit

Roslinozerno$¢ Nadkompensacja

Herbivory Overcompensation

Zjadanie korzeni Mangrowce mniej podatne na dziatanie wiatréw

Root herbivory Mangrove trees less susceptible to falling over during storms

Zjadanie lisci Indukowanie obrony przeciw ro§linozercom pojawiajacym si¢ w roznym

Foliar herbivory czasie lub przestrzeni w ciggu wielu pokolen roslin
Induced defense to temporally or spatially separated herbivores, within and
across plant generations

Zgryzanie glonow Wzmozony wzrost koralowcow

Graizing algae Increased growth of coral host

Rosliny korzystaja dzigki obecno$ci mrowek, ktére eliminujg bardziej
niebezpiecznych roslinozercow
Plants benefit from ants that remove more damaging herbivores

Indukowanie obrony przeciw wybranym patogenom wystepujacym
w réznym czasie i przestrzeni
Induced defense to temporally or spatially separated pathogens

Ochrona przed innymi zjadaczami nasion
Other seed predators cannot build up

Zapylanie roslin
Pollination of plants

Zapomniane, zakopane nasiona sa chronione przed innymi zjadaczami i
moga kietkowaé

Forgotten buried seeds are protected from other seed predators and
germinate

Nasiona ulegaja skaryfikacji, co umozliwia lub wzmaga kietkowanie
Some seeds are scarified and have enhanced germination

Liscie sa chronione przed ro§linozercami
Leaves protected from herbivory

Zapylanie roslin
Pollination of plants

INWESTYCIE JEDNOSTRONNE

Wyizolowany fikobiont jest zdolny wytworzy¢
organy rozmnazania plciowego, czego nigdy nie
czyni w ramach ukfadu z grzybem. Jest to ogra-
niczenie, gdyz rozmnazanie plciowe to Zrédto
zmiennosci genetycznej i ,furtka bezpieczen-
stwa” w przypadku negatywnych mutacji. Ukta-
dy porostowe trwaja i sa szeroko rozpowszech-
nione. Mozliwa jest hodowla wyizolowanych
symbiontéw, zatem jest to moze raczej ekologi-
czna, a nie fizjologiczna zaleznos¢ [31].

Roélina — ro§linozercy. Tradycyjnie ukltady
pomiedzy ro§linami a ro$linozercami sa inter-
pretowane jako antagonistyczne. Dzialalno$¢
ro§linoZercOw nie zawsze musi miec¢ negatywny
wplyw na zjadane ro§liny, niektére z nich pod
wplywem tej presji zwigkszaja swoja ptodnos¢
[26, 34]. Ten pozorny paradoks mozna wyjasni¢
odwolujac si¢ do zjawiska nadkompensacji
(Tab. 1) [1]. Zjawisko to wykracza poza ramy
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Ryc. 2. Wplyw obecnodci i nieobecnosci roslinozercy na hipotetyczna, maksymalna produkcje nasion przez rosling wykazu-
jaca nadkompensacje i rosling modelowa, nie wykazujaca nadkompensacji (wg [ 1], zmienione).

Fig. 2. Hypothetical fitnesses of non-overcompensating (ideal) plants and overcompensating plants in the presence and ab-

sence of herbivores after ([ 1], modified).

zwyklej obrony. W modelach opisujacych nad-
kompensacjg, rosliny, ktére nie sa poddane dzia-
lalnosci ro§linozercy osiagaja maksimum produ-
kcji nasion, lecz w obecnosci ro§linozercy, osia-
gaja minimum (Ryc. 2). Rosliny majace zdol-
nos¢ do nadkompensacji, ktére wyksztatcity w
toku ewolucji strategi¢ .,ucieczki” przed ro§lino-
zerca, osiagaja nieznacznie nizszg produkcje na-
sion w poréwnaniu z roSlinami modelowymi
(czesS¢ energii przeznaczana jest na fenologiczna
ucieczke przed ro§linozercy, czeS¢ pokrywa
straty zwigzane z dzialalno$cia roslinozercow).
W sytuacji, gdy roslina nadkompensujaca nie
otrzyma sygnalu od pojawiajacego si¢ na po-
czatku sezonu roslinozercy, ponosi duze straty.
Rozmiar strat moze by¢ zmniejszony w sytuacji,
gdy roslina nie jest obligatoryjnie monokarpicz-
na, tzn. moze wydluzyc swoje zycie i przeniesé
okres generatywny na kolejny sezon.

Zgryzanie gléwnych pedéw pobudza do roz-
woju pedy drugorzedowe i w efekcie zwigksza
si¢ biomasa. Bezposrednim tego skutkiem jest
mozliwo$¢ wydania wigkszej liczby kwiatéw, a
tym samym wigkszej liczby nasion [26, 34]. Ro-
slinozercy mogg by¢ réwniez sygnalem infor-
mujacym rosling o wlaSciwym momencie wyda-

nia kwiatéw czy nasion tak, by zminimalizowaé
straty spowodowane zerowaniem. Rosliny roz-
kiadaja ich produkcje¢ na czas przed i po poja-
wieniu si¢ roslinozercéw. Ponowny atak, np.
wedrujacych stad zwierzat kopytnych, jest wat-
pliwy 1 na tej wlasnie informacji bazuja rosliny
intensyfikujac swéj rozrodczy wysitek po pier-
wszym ataku [26, 34].

Stosunek roélin i ro§linozercéw mozna roz-
patrywac jako relacje mutualistyczna. Rosliny
nie osiagaja korzysci bezposrednio z dziatalno-
§ci zwierzat zgryzajacych ich tkanki. Odbywa
si¢ to posrednio, poniewaz jedna ze stron, ro§li-
nozerca, nie inwestuje w zwiazek z roslina. Wy-
konuje czynnosci przynoszace mu korzysci w
postaci pokarmu i na tym konczy si¢ jego rola.
Nadkompensacja jest wigc wynikiem inwestycji
ponoszonych ze strony roslin. Obie strony odno-
sza wymierne korzysci, a to jest podstawowy
wyznacznik uktadéw mutualistycznych.

Nadkompensacja roslin — efekt dziatalnodci ro-
Slinozercow — jest zjawiskiem, ktére pozwala zwig-
zek postrzegany dotad w kategoriach antagonistycz-
nych uzna¢ jako mutualistyczny. Z tego wzgledu
jest to specyficzny rodzaj mutualizmu, nie miesz-
czacy si¢ w tradycyjnym ujeciu tego zjawiska.
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INWESTYCIE ZALEZNE OD STADIUM
ZYCIOWEGO PARTNERA

Grzyby z rodzaju Epichloé — trawy. Gospo-
darzami grzybéw endofitycznych z rodzaju
Epichloé jest wiele gatunkéw traw ze strefy kli-
matu umiarkowanego [29, 33, 36]. Interakcje
pomigdzy tymi grzybami a zasiedlana przez nie
roslina moga si¢ waha¢ od mutualistycznych do
pasozytniczych, w zaleznosci od wzorca cyklu
zyciowego endofita oraz gatunku zywiciela [ 16,
18]. Wyrdznia si¢ trzy typy endofitéw z rodzaju
Epichloé: (1) produkujace zewngtrzne myce-
lium rozrodcze na todygach wszystkich zainfe-
kowanych rodlin, (2) wytwarzajace zewngtrzne
mycelium rozrodcze na niektérych fodygach ro-
§lin oraz rozprzestrzeniajace si¢ poprzez nasiona
gospodarza, (3) nie wytwarzajace zewnetrznego
mycelium i przenoszone jedynie przez nasiona
gospodarza.

Rosliny zasiedlone przez dwa ostatnie typy
enodfitéw grzybowych charakteryzuja si¢ wie-
ksza przezywalnoscig, wigksza biomasa, wy-
twarzaja wigcej propagul wegetatywnych i na-
sion, ktére wezesniej dojrzewaja w stosunku do
roslin pozbawionych tego komponenta [13, 21].
Grzyby, poprzez produkcje réznych alkaloidéw
(ze zwiazkami halucynogennymi wiacznie) za-
pewniaja trawie obrong przed roslinozercami,
owadami, nicieniami czy stresem wywotanym
ze strony czynnikoéw abiotycznych [37]. Inter-
akcje tej grupy endofitéw grzybowych z ich go-
spodarzami okresla sig¢ wigc jako mutualistycz-
ne [9, 16]. Znacznie mniej uwagi poswigca si¢
korzySciom odnoszonym w tym zwiazku przez
partnera grzybowego. W poréwnaniu z licznymi
korzy$ciami odnoszonymi przez rosling wydaje
sig, ze korzysci dla grzyba w tym zwiazku sa
niewielkie: (1) uzyskanie miejsca do zycia oraz
(2) rozprzestrzenianie si¢ tylko poprzez nasiona
gospodarza, czyli catkowite ograniczenie ko-
sztéw zwiazanych z rozmnazaniem plciowym.
W przypadku tym przetrwanie grzyba jest uza-
leznione od przetrwania gospodarza, co wiaze
si¢ z pewnym niebezpieczenstwem dla grzyba.
Rozmnazanie bezpiciowe grzyba, wykluczajace
rekombinacje genetyczna, niesie za soba ryzyko
kumulacji niepozadanych mutacji mogacych

mie¢ konsekwencje dla populacji grzyba wywo-
dzacej si¢ od jednego osobnika.

Dwa pozostate typy grzybow — endofitow z
rodzaju Epichloé to takie, ktére rozmnazaja sig
w pewnym momencie zycia plciowo i ograni-
czaja catkowicie, albo tylko czesciowo, ptod-
nos$¢ gospodarza. W tym przypadku wplyw
grzyba na roSling mozna uzna¢ za pozytywny
tylko do czasu uruchomienia cyklu piciowego
grzyba; péZniej nalezy go rozpatrywaé w kale-
goriach pasozytnictwa.

Wedlug naszych badan dotyczacych relacji
grzyba Epichloé typhina z trawa mannica odsta-
jaca Puccinellia distans (Ryc. 3) zyski i straty w
tej relacji zaleza od: stadium zZyciowego (bez-
plciowe — endofityczne i piciowe — nieendofity-
czne) partnera grzybowego oraz wieku manni-
cy. Osobniki trawy zainfekowane stadium bez-
plciowym sa bardziej ptodne i wigksze w po-
rownaniu z osobnikami niezainfekowanymi.
Produkujg one najmniejsze nasiona, ktére chara-
kteryzuja si¢ jednak najwigksza zdolnoscia do
kietkowania [17, 25]. To pozytywne oddziaty-
wanie ma miejsce jednak tylko do trzeciego ro-
ku zycia. P6Zniej nastgpuje wyrazny spadek
plodnosci osobnikéw zainfekowanych stadium
bezpiciowym w stosunku do niezainfekowa-
nych, a takze w stosunku do osobnikéw pocho-
dzacych z populacji naturalnych [20]. Stadium
piciowe Epichloé natomiast jednoznacznie ob-
niza ptodnos¢ trawy i jej wielkosc [17].

O zyskach dla P. distans mozna méwié w lej
relacji tylko w odniesieniu do stadium bezptcio-
wego grzyba i to w pierwszych latach zycia
mannicy. Trawa dysponujgc nasionami zawie-
rajacymi to stadium szybko i skutecznie kietku-
je, co zapewnia jej sukcesy w nowych siedli-
skach. Wyniki naszych badan pokazuja, ze uz-
nawanie relacji za mutualistyczng (argumentu-
jac, ze rozmnazanie grzyba w stadium endofity-
cznym jest catkowicie zalezne od tempa produ-
keji nasion przez rosling, a wigc musi on wply-
wac na nig korzystnie) jest nieuzasadnione. Dla
grzyba wazne jest bowiem, aby gospodarz roz-
mnazat si¢ intensywnie w pierwszych latach zy-
cia, gdyz skraca si¢ wtedy czas trwania pokole-
nia grzyba, co podnosi znaczaco tempo jego roz-
przestrzeniania si¢. Jest to oplacalne dla grzyba
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Ryc. 3. Obiekty relacji migdzygatunkowej — trawa Puccinellia distans, grzyb Epichloé tvphina, muchéwka Botanophila sp.
a - kgpa trawy zainfekowana stadium pleiowym grzyba (strzatki), b — dwa polaczone ze sobg stadia plciowe grzyba, ¢ — po-
Jedyneza otocznia, strzatka pokazuje otwor, przez ktory wydostajg si¢ haploidalne zarodniki zarazajace inne rosliny, d — jajo
muchéwki na tworzgeej si¢ podkladee grzyba, e — komora zbudowana przez larwe oraz Slady jej zerowania (strzatka) (fot. Z.
Olszanowski, K. Buczkowska).

Fig. 3. Participants of the inter-specific interaction: a grass Puccinellia distans, a fungus Epichloé rvphina, a fly Botanophila
sp. a — tuft of the grass infected with the sexual stage of the fungus (arrows), b — two connected stromata (fungal sexual
structures). ¢ — stroma, the arrow points at the opening through which haploid spores are released and can infect new hosts, d

an egg of the Botanophila My laid on a newly formed stroma, e — larval chamber with traces of feeding (arrow) (phot. Z.
Olszanowski, K. Buczkowska).
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nawet jesli odbywa si¢ kosztem rozmnazania
gospodarza w péZniejszym wieku. Wykrycie te-
go konfliktu intereséw bylo mozliwe dzieki pro-
wadzeniu badari przez kilka kolejnych lat zycia
roéliny w terenie i ogrodzie [19].

Zyski dla drugiego komponenta — grzyba po-
jawiaja si¢ natomiast wyraZnie dopiero, kiedy
jest on w stadium piciowym. Wytwarza wtedy
haploidalne zarodniki mogace zaraza¢ nie tylko
inne osobniki mannicy w populacji, ale réwniez
osobniki innych gatunkéw traw. Taki sposéb
zdobywania sobie réznych zywicieli nie jest
mozliwy, jesli grzyb rozprzestrzenia si¢ piono-
wo poprzez nasiona gospodarza, co ma miejsce
w przypadku stadium bezplciowego. Powstawa-
nie stadium piciowego grzyba jest §cisle zwiaza-
ne z muchéwkami z rodzaju Bothanophila (7,
15]. Po zlozeniu jaj samica spiralnie okraza pod-
ktadke wydalajac kal, w ktérym stwierdzono
obecnos¢ zarodnikow przeciwstawnych typow
grzyba. Relacje pomigedzy grzybem a muchéw-
ka rozpatrywane sa w kategoriach mutualizmu.
Dla owada korzysci sa podwdjne: (1) podktadka
grzyba jest wykorzystywana jako miejsce do
zlozenia jaj (Ryc. 1d) oraz (2) stanowi ona
Zrédto pokarmu dla samicy i larwy (Ryc. le).
Grzyb natomiast dysponuje dwoma rodzajami
zarodnikéw, co umozliwia zaptodnienie krzyzo-
we i powstanie haploidalnych zarodnikéw.

Ostatnio w odniesieniu do relacji grzyby
endofityczne — trawy krytykowana jest koncep-
cja obronnego mutualizmu. Badania ekspery-
mentalne dostarczyly dowodéw na to, ze trawy
dziko rosnace, pozbawione grzybéw endofitycz-
nych z rodzaju Epichloé, rozwijaja si¢ i rozmna-
zaja lepiej niz rosliny zasiedlone przez ten grzyb
bez wzgledu na genotyp roélin i $rodowisko
[I1]. Infekcja raczej powoduje spadek niz
wzrost odpornosci na roslinozercéw i patogeny
oraz zmniejsza zdolnos¢ do konkurencji.
Stwierdzono réwniez, ze bezpiciowe endofity
moga tez hamowa¢ mikoryzowa kolonizacje u
traw wplywajac tym samym na zdolno$ci przyj-
mowania substancji odzywczych przez korze-
nie. Interpretacja roznego obrazu interakcji en-
dofit grzybowy — gospodarz powinna by¢ oparta
na wynikach pochodzacych z dlugotermino-
wych eksperymentéw i obserwacji dziko rosna-

cych traw (nie tylko z terenéw rolniczych), w
ktérych uwzglednia sig: (1) infekcje gospoda-
rza, (2) genotyp rosliny i endofita, (3) wielkos¢
produkcji alkaloidéw, (4) czynniki Srodowis-
kowe [11].
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