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OKAZJA CZYNI ZLODZIEJA, CZYLI O KWIATOWYCH DYLEMATACH
ROSLIN

WSTEP

Wiekszos¢ roslin  kwiatowych zapylana
jest przez zwierzeta. Poniewaz proces prze-
noszenia ziaren pylku na znamie shupka
jest rowniez jedna z najwazniejszych ustug
ekosystemowych, a zwierzeta zapylajace
kwiaty stanowia kluczowy komponent roz-
norodnosci biologicznej, fenotyp kwiatow jest
czesto postrzegany jako efekt przystosowania
do najbardziej wydajnego zapylacza (WILLMER
2011). Dokladna analiza zaleznosci roslina-
-zapylacz wskazuje jednak, ze sa one bar-
dziej zlozone. Chociaz obserwowane obecnie
zwiazki mutualistyczne pomiedzy roslinami
a ich zapylaczami to efekt ponad 100 mi-
lionéw lat koewolucji oraz adaptacji obydwu
stron, poczatkow tego ukladu szukac¢ nalezy
w roslinozernosci, a kwiaty w dalszym cia-
gu pozostaja atrakcyjnym kaskiem takze dla
zwierzat nie bedacych zapylaczami (IRWIN i
wspotaut. 2001).

Skuteczne zapylenie to swoisty kompro-
mis ewolucyjny miedzy wymagajacymi wek-
torow pytku roslinami, z jednej strony, a
poszukujacymi pokarmu zwierzetami z dru-
giej. Szukajace pozywienia zwierzeta wcho-
dza lub siegaja do kwiatéw, ktorych budo-
wa wymusza kontakt ciala z pylnikami lub
znamionami. Relacja ta jest jednak bar-
dzo dynamiczna i latwo dochodzi¢ moze do
oszustw i ,naduzyc¢” ktorejs ze stron. Przy-
kladem takiego zjawiska moze byc¢ kradziez
nagrody kwiatowej przeznaczonej dla zapyla-

czy — niektore zwierzeta odzywiaja sie nek-
tarem nie dokonujac zapylenia. Dla rosliny
oznacza to realna utrate zasobow oraz ob-
nizenie atrakcyjnosci dla zapylaczy. Jeszcze
bardziej niekorzystna moze by¢ dla roslin
kradziez pylku. Jest to sytuacja czesta w
kwiatach odwiedzanych np. przez odzywia-
jace sie pylkiem muchoéwki z rodziny bzy-
gowatych (Syrphidae) czy tez przez pszczoly
zbierajace pytek bedacy pokarmem dla ich
larw. Przylatujac do kwiatu, kieruja sie one
bezposrednio do pylnikéw, nie zblizajac sie
nawet do znamion i nie dokonuja zapylenia
(WILLMER 2011). Utrata pyltku jest szczegol-
nie niebezpieczna w przypadku gatunkow, u
ktérych wystepuje zjawisko limitacji pytkiem,
skutkujace zanizona produkcja nasion (ASH-
MAN i wspoétaut. 2004). W niektoérych oko-
licznosciach takze zapylacze moga okazac
sie antagonistami. Jak wskazuja badania
przeprowadzone dla wielu gatunkéw roslin,
efektywnos$¢ poszczegolnych grup zwierzat
moze sie znaczaco wahacé, lacznie z tym, ze
w pewnych warunkach ich aktywnoS¢ jest
ograniczona, np. wylacznie do jednej z faz
pilciowych kwiatow. Goscie kwiatowi poja-
wiaja sie w kwiatach jedynie po nektar, nie
odwiedzaja ich natomiast w trakcie prezen-
tacji pytku. W rezultacie, zachowanie takie
bardziej przypomina pasozytnictwo niz mu-
tualizm (ZycH 2007).

Slowa kluczowe: nektar, parazytyzm, pytek, zapylanie, zoogamia
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Korzystajac z nagrod kwiatowych, nie be-
dac jednoczesnie najbardziej wydajnym za-
pylaczem, uszczuplaja one zasoby dostepne
dla zwierzat, ktorych odwiedziny moglyby
skutkowaé¢ wiekszym sukcesem reproduk-
cyjnym rosliny. Warto tu zauwazyc, ze ta-
kie zwierzeta mozna podzielic na gatunki
dokonujace tylko kradziezy (ang. theft) oraz
kradnace i jednoczeSnie niszczace kwia-
ty (ang. robbery). W pierwszym przypadku
kradziez jest czesto zwiagzana ze zjawiskiem
niedopasowania ciala owada do budowy
morfologicznej kwiatu (ang. mismatch), a
zlodziejami sa najczesciej owady o malych
rozmiarach ciata, np. mrowki, chrzaszcze,
wciornastki czy niektére niewielkie pszczo-
ly. Omijajac znamiona i pylniki, dostaja sie
one do kwiatu od tylu lub z boku. Moga
tez wczolgiwac sie ,wlasciwym” wejSciem,
ale wtedy tez ich matle rozmiary wykluczajg
kontakt z elementami generatywnymi. Z tym
samym rodzajem kradziezy mamy do czynie-
nia takze w przypadku owadow z dlugimi
narzadami gebowymi, np. motyli czy dlugo-
jezyczkowych trzmieli, ktore pijac nektar nie
dotykaja precikow i znamienia. W mniej ko-
rzystnym dla roslin przypadku, zwierzeta w
trakcie kradziezy niszcza kwiaty. Zdarza sie
to w przypadku krétkojezyczkowych trzmieli,
ktore swoimi silnymi zuwaczkami przegry-
zaja korony dtugich, rurkowatych kwiatéw.
Niszczenie fragmentow roslin czesto jest tez
udziatlem zapylaczy o wiekszych rozmiarach
ciala, np. ptakow, ktore prébujac dostac sie
do nektaru, rozrywaja cale kwiaty (WILLMER
2011).

Jak pokazuja liczne przyklady, wiekszosc
roslin odwiedzana jest przez bardzo rézno-
rodne grupy zwierzat, zarowno mutualistow,
jak i odzywiajacych sie tkankami roslin an-
tagonistow. Ta druga grupa jest czesto przy-
wabiana przez cechy atrakcyjne takze dla
zapylaczy. Wymusza to na roslinach przy-
stosowania skutkujace nie tylko wabieniem
najbardziej wydajnych zapylaczy, ale takze
ewolucje cech umozliwiajacych unikanie od-
wiedzin niepozadanych gosci. Plan budowy
i sposob dziatania kwiatu musi by¢ zatem
kompromisowg odpowiedzia roslin na ko-
rzySci plynace z odwiedzin zapylaczy oraz
zagrozenia zwiazane z pojawieniem sie pa-
sozytow czy roslinozercow. Jest to trudne
w sytuacji, kiedy antagonista i mutualista
korzystaja z tego samego zroédla pokarmu,
a presja selekcyjna wywierana przez te dwie
grupy zwierzat dziala w odwrotnych kie-
runkach (IRWIN i wspotaut. 2001). W efek-
cie niektére cechy kwiatow lub calych ro-
§lin spelniaja role podwojnego filtra: z jednej
strony funkcjonuja jako powabnia, z drugiej
majg zniechecac¢ niepozgdanych gosci (PAPIO-
REK i wspotaut. 2014).

MECHANICZNE BARIERY

Jednym z najbardziej podstawowych spo-
sobow ochrony przed zlodziejami sa mecha-
niczne wzmocnienia elementéw kwiatu lub
kwiatostanu, takie jak np. dziatki kielicha,
dno kwiatowe czy podsadki. U niektorych
gatunkow czesci te sa dodatkowo wzmoc-
nione, tak by zapobiega¢ kradziezom i nisz-
czeniu, zwlaszcza generatywnych elementow
kwiatu, przez zlodziei poszukujacych pozy-
wienia. Jest to zarazem system ochrony cze-
sto spotykany w kwiatach zapylanych przez
ptaki (ornitogamicznych). W wiekszosci sa to
bowiem struktury o duzych rozmiarach, ze
znaczna iloScia nektaru, co powoduje, ze sa
chetnie okradane przez owady. Mechanicz-
ne wzmocnienia z jednej strony utrudniajg
dostep zlodziejom, z drugiej za$§ zmniejszaja
ryzyko zniszczen dokonywanych przez zapy-
lacze o wigkszych rozmiarach ciata, co cze-
sto ma miejsce w trakcie odwiedzin ptasich
zapylaczy. Przykladowo masywna podsadka
ostrzeszynu zolttego (Calathea lutea) broni
dostepu do nagrod kwiatowych starajacym
sie ja przegryz¢ mrowkom (WILLMER 2011).
Podobnie jest w przypadku strelicji krélew-
skiej (Strelitzia reginae), ktorej podsadka jest
na tyle sztywna i twarda, ze owady nie sa
w stanie jej przegryz¢ i dostac¢ sie do obfi-
tej nagrody (Ryc. 1-A). Gos¢ kwiatowy zbyt
drobnych rozmiaréow nie dostanie si¢ row-
niez do pylku S. reginae. Jest on bowiem
ukryty w specjalnie uksztaltowanych dziat-
kach okwiatu, ktére odslaniaja cenna za-
wartos¢ jedynie pod znacznym naciskiem,
co skutecznie uniemozliwia kradziez pyltku
przez owady (CooMBS i PETER 2009). Po-
nadto, u niektérych przedstawicieli rodzin
Bignoniaceae, Gesneriace czy Heliconiaceae,
wzmocnione podsadki ksztaltem przypomi-
naja rynienki, ktéore w czasie deszczu napel-
niajg sie woda i tworza swego rodzaju fose,
trudng do pokonania przez nielotne owady
(PRYS-JONES i WILLMER 1992).

U czesci gatunkow znajdziemy rozwiaza-
nia, ktére utrudniaja zlodziejom dostanie sie
do wnetrza kwiatu. Sposoby te sprawdzajg
sie w ochronie przed niewielkimi lub nie-
lothymi owadami. Mechaniczne przeszkody
lub pokryte lepkimi wydzielinami fragmen-
ty roslin sa dla czeSci zwierzat bariera nie-
mozliwa do pokonania. Przykladowo, u rde-
stu ziemnowodnego (Polygonum amphibium)
zewnetrzne czesci kielicha, a czasem takze
lodyga, pokryte sa lepkimi lub powodujacy-
mi zeslizgiwanie substancjami. Zewnetrzna
powierzchnia okwiatu moze by¢ réwniez po-
ro$nieta gestymi wloskami, jak ma to miej-
sce np. u przedstawicieli rodzaju zatrwian
(Plumbago). Male owady, nie mogac wleciec¢
do kwiatu, nie dostana sie do niego takze
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Ryc. 1. Rosliny o kwiatach zoogamicznych.

(A) zapylana przez ptaki strelicja krolewska (Strelitzia reginae); (B) orlik Aquilegia formosa zapylany przez kolibry; (C)
krzyzownica mirtolistna (Polygala myrtifolia); (D) réza pomarszczona (Rosa rugosa). Ryciny z kolekcji Wiadystawa Za-
leskiego (1852-1925), przechowywanej w Ogrodzie Botanicznym Uniwersytetu Warszawskiego i czesciowo udostepnio-
nej w wersji cyfrowej w ramach projektu Floratheca (ZYCH i JEDRZEJEWSKA-SZMEK 2014; szczeg6ly na http://www.
ogrod.uw.edu.pl/floratheca).
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poprzez wspinaczke, poniewaz na przeszko-
dzie staje im gesty ,las” wloskow (WILLMER
2011). Wioski (trichomy) moga znajdowac
sie takze we wnetrzu korony. Takie struk-
tury obecne sa u Dirachma socotrana, gdzie
pokrywaja nektarniki oraz znajduja sie mie-
dzy nasada precika a platkami, blokujac
tym samym dostanie sie do dna kwiatowego
(RONSE DE CRAENE i MILLER 2004).

W ochronie przed wigkszymi organizma-
mi bardziej skuteczne moga okazac¢ sie kol-
ce. Cho¢ najczeSciej stanowig one ochrone
przed roslinozernymi ssakami, okazalo sie,
ze moga takze zapobiega¢ niechcianym od-
wiedzinom na kwiatach. Kilkucentymetrowe
kolce wyrastajace na podsadce kwiatu $réd-
ziemnomorskiego chabra (Centaurea solstitia-
lis) zniechecaja do odwiedzin motyle, ktoérych
dluga ssawka pozwala na swobodne dosta-
nie si¢ do nektaru tego kwiatu bez kon-
taktu z pylnikami. Jak wykazaly badania,
usuniecie mechanicznej bariery w postaci
kolcow podwoilo czestos¢ ich wizyt, skutku-
jac jednoczesnie znacznym spadkiem liczby
wytworzonych przez rosling nasion (ADLER i
wspolaut. 2005).

Efektywna ochrona przed wchodzeniem
ztodziei do kwiatu jest tez jego ksztalt. Dhu-
gie i waskie korony kwiatéow, z ciasno upa-
kowanymi elementami generatywnymi sta-
nowig skuteczne zabezpieczenie przed nie-
zbyt silnymi lub malymi zlodziejami. Taka
aranzacja elementow w kwiecie Dysoxylum
mollissimum skutecznie zapobiega kradzie-
zom dokonywanym przez mréwki (BLUTHGEN
i wspotaut. 2004). Takze kwiaty zapylane
przez ptaki czesto sa dlugie i rurkowate.
Taki ksztalt korony powoduje, ze ptaki prze-
nosza wiecej pytku, a proces zapylenia jest
bardziej wydajny. Ponadto, waskie otwory
kwiatowe skutecznie utrudniaja wejScie owa-
dom, ktorych wizyty nie skutkuja zapyle-
niem (WILLMER 2011).

Bardziej oszczednym mechanizmem wy-
kluczajacym odwiedziny czesci gosci moze
okaza¢ sie¢ redukcja lub brak pewnych
struktur kwiatowych. Kolibry sa zapylacza-
mi, ktére zawisaja w powietrzu podczas Zze-
rowania w kwiecie, natomiast pozostale pta-
ki nektarozerne potrzebuja sztywnych czesci
rosliny, na ktérych beda mogly przysiasc.
Ich brak moze by¢ przystosowaniem, kto-
re pozwala na unikniecie odwiedzin gatun-
kow z rzedu wréblowych, ale takze pszczot.
Wazna jest takze orientacja kwiatu na pe-
dzie. Badania wskazujg, ze owady unikajgq
kwiatow skierowanych ,wejSciem” do dotu
(CrRONK i OJEDA 2008). Zwisajace kwiaty or-
lika Aquilegia formosa (Ryc. 1-B), sa chetnie
odwiedzane przez kolibry, ale nie przez owa-
dy, ktore tracilyby zbyt duzo energii i czasu
probujac dosta¢ sie do nagrody kwiatowe;j.

Najprawdopodobniej mechanizm ten dziala
u rodzimej szachownicy kostkowatej (Fritilla-
ria meleagris), ktora zniecheca do odwiedzin
niewielkie pszczoly samotnice, niepasujace
rozmiarami ciala do wielkosci okwiatu (ZyCH
i wspélaut. 2014).

BARWA KWIATU

Jedna z bardziej istotnych cech kwia-
tu, decydujaca o jego wizualnej atrakcyjno-
Sci jest barwa. Dla zwierzat kolor obiektow
jest jednym z najlepiej rozpoznawanych sy-
gnalow (PAPIOREK i wspoétaut. 2014). Z dru-
giej jednak strony, z uwagi na ograniczenia
fizjologiczne, pewne barwy sa poza zasie-
giem percepcji niektorych gatunkow zwie-
rzat. Na przyklad kolory w kréotkim zakresie
fal Swietlnych (ultrafiolet) sa doskonale wi-
doczne dla pszczol, a niedostrzegane przez
ludzi. Barwa jest wiec uwazana za fenoty-
powy filtr, pozwalajacy zamaskowac istnienie
kwiatu przed nieskutecznymi zapylaczami
lub zlodziejami, jednoczesnie dzialajac jako
powabnia skierowana do wlasciwych adresa-
tow. Przykladem moga byé czerwone kwiaty
Ipomopsis aggregata czy kroplika szkartat-
nego (Mimulus cardinalis), ktore wabia pta-
ki, lecz sa stabo widoczne dla pszczot, ktore
ze wzgledu na male rozmiary ciata moglyby
wchodzi¢ do ich duzych koron i zabierac
pytek lub nektar bez kontaktu z elementami
generatywnymi.

Warto tu zauwazyC pewna wyrazng pra-
widlowosé: wiele kwiatow ornitogamicznych
ma barwe czerwona. Wczesniejsze badania
sugerowaly, ze wiaze sie to z wrodzonymi
preferencjami ptakéw. Pézniejsze prace eks-
perymentalne wykazaly jednak, ze mecha-
nizm ten jest duzo bardziej skomplikowany.
Po pierwsze, testy behawioralne wykonywane
m.in. na kolibrach pokazaly, ze cho¢ ptaki
te doskonale widza czerwien, to nie maja
wrodzonej preferencji wzgledem tego koloru.
Po drugie, w warunkach naturalnych wy-
stepuja rosliny, ktoérych czerwone kwiaty sa
chetnie odwiedzane przez owady, a kwiaty
odbierane (przez ludzi) jako czerwone moga
znaczaco roézni¢ sie wilasciwosciami fizyczny-
mi, co jest zwiazane z zakresem widzialnych
dtugosci fal pobudzajacych receptory wzro-
kowe ro6znych organizméw. Analiza barwy
pozwala podzielic kwiaty postrzegane przez
nas jako czerwone na trzy glowne grupy.
Jedne z nich odbijaja Swiatlo, ktére powo-
duje u pszczol pobudzenie receptora wrazli-
wego na kolor niebieski — sa one przez te
owady postrzegane jako niebieskie. Drugi ro-
dzaj czerwieni ma szczyt reflektancji ponizej
400 nm, jest ona przez owady postrzegana
jako ultrafiolet. Trzecia grupe stanowia ,ty-
powe” kwiaty ornitogamiczne, ktére odbijaja
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Swiatlo w zakresie 580-620 nm, pobudzajac
u pszczol receptor odpowiedzialny takze za
percepcje zieleni. Owady te postrzegaja je
jako nierézniace sie od zielonego tla lub roz-
nigce sie w niewielkim stopniu, co sprawia,
ze sg one dla nich trudniejsze do odnalezie-
nia. Owady zatem czesto unikaja odwiedza-
nia czerwonych kwiatow, poniewaz obniza
to znaczaco ich efektywnos¢ w pozyskiwa-
niu pokarmu i w tym Swietle ceche te na-
lezaloby uwazaé raczej za rozwiazanie ,anty-
-pszczele” niz ,pro-ptasie” (RODRIGUEZ-GIRO-
NES i SANTAMARIA 2004).

WYGLAD I STRUKTURA PLATKOW

Sposobem unikniecia rabunku moze
by¢ ulatwienie poszukiwania ukrytych na-
grod kwiatowych, a przy tym takie sterowa-
nie zachowaniem zwierzecia, ktére skutkuje
skutecznym zapyleniem. U wielu gatunkéw
roslin, np. u przedstawicieli Alstroemeria,
na platkach spotyka sie wizualne lub za-
pachowe ,wskazéwki” (ang. nectar guides),
kierujace zwierzeta ku miejscu, gdzie znajda
nektar lub pylek. Cho¢ nie bronig one rosli-
ny w sposob bezposredni przed kradziezami
nagrod kwiatowych, to znacznie zmniejszajg
liczbe wizyt, podczas ktorych dochodzi do
kradziezy. Rzadziej w takich kwiatach zda-
rzaja sie préby kradziezy poprzez wygryza-
nie dziur. Podpowiedzi, ktére mozna okresli¢
jako uczciwe wskazowki (ang. honest signal)
dla zapylaczy, zwiekszaja efektywnosSc¢ zapy-
lania (LEONARD i wspoétaut. 2013).

Poza barwa platkéow, takze ich struktura
moze odgrywacé bardzo istotna funkcje. Wy-
roznia sie dwa podstawowe typy ksztaltu ko-
morek epidermalnych: stozkowate i plaskie
(Ryc. 2). Zmiana ich ksztaltu pociaga za
soba zmiane wlasciwosci fizycznych komo-
rek, wplywajac tym samym na polysk ptat-
kow oraz strukture ich powierzchni. Stoz-
kowe komorki epidermalne, obecne np. w
ptatkach wyzlinu (Antirrhinum majus), zna-
nego czesciej jako lwia paszcza, funkcjonujg
jak soczewki oraz swoiste putapki sSwietlne,
zmieniajace poprzez refrakcje promieni swo-
je wlasciwosci optyczne. Taka struktura po-
woduje pojawienie sie polysku w szczytowej
czesSci stozkow, co przez owady postrzegane
jest jako drobne potlyskujace punkty, zwiek-
szajace atrakcyjnosc¢ catego obiektu (GLOVER
2007). W przypadku plaskich komorek epi-
dermalnych, obecnych np. u krzyzownicy Po-
lygala myrtifolia (Ryc. 1-C), swiatlo skupiane
jest w mezofilu, pod komérkami epidermal-
nymi, zawierajacymi barwniki. Platki sa wiec
bardziej matowe, co pocigga za soba mniej-
sze zainteresowanie owadzich gosci. Poza
czynnikami wizualnymi, ksztalt komorek
epidermalnych ma takze wplyw na zachowa-

nie zwierzat w obrebie kwiatu. W przypad-
ku owadéw obecnos¢ stozkowych komorek
epidermalnych znacznie ulatwia utrzymanie
sie na kwiecie, poniewaz powierzchnia, po
ktorej sie poruszaja, staje sie mniej Sliska w
porownaniu do komorek plaskich (PAPIOREK
i wspoétaut. 2014).

UCIECZKA W CZASIE

Jedna ze skutecznych form unikniecie
odwiedzin niepozadanych gosci jest takze
skréocenie czasu kwitnienia. Kwiaty wilca bia-
lego (Ilpomoea alba), ktére utrzymuja sie na
roslinie nie dhuzej niz jeden dzien, sa mato
atrakcyjne dla zlodziei kwiatowych. Traciliby
oni zbyt duzo czasu i energii przegryzajac
czeSci kwiatu podczas prob dostania sie do
nagrody kwiatowej, poniesiony naktad bytby
sie niewspolmierny do zyskéw, kiedy kwiat
wiednie tak szybko (ROUBIK 1982). W tym
kontekscie korzystne moze byc takze uciecz-
ka w czasie, do kradziezy dochodzi bowiem
znacznie czesSciej w pelni sezonu wegetacyj-
nego, kiedy pojawiaja sie masowo robotnice
roznych gatunkéw trzmieli i pszczoly miod-
nej (Apis mellifera). Strategia czesci gatun-
kow roslin, narazonych na utrate nektaru i
pylku, polega wiec na wydaniu kwiatow w
pierwszej czeSci sezonu, co daje roslinom
mozliwosé unikniecia chociaz czesci kradzie-
zy (IRWIN 2006).

ZAPACH KWIATOW

Pierwotnie zapach kwiatéw stuzyl odstra-
szeniu roslinozercow, jednakze na skutek
milionéw lat koewolucji obecnie jest on tak-
ze waznym czynnikiem wabiacym zapylaczy
(WILLMER 2011). Stanowi on czesto kluczowy
element komunikacji miedzy roslinami i ich
zapylaczami. Samodzielnie lub z udzialem
sygnatlow wzrokowych zapach kwiatow jest
odbierany jako informacja o lokalizacji, ja-
kosci i ilosci nektaru czy pytku. Dla znacz-
nej czeSci gosci kwiatowych jest to sygnal,
z ktérym utozsamiaja oni nagrode kwiato-
wa, skracajac tym samym czas poszukiwa-
nia. W przypadku wymagajacych zapylenia
kwiatow, to korona jest miejscem, ktére ma
»,pogodzi¢” skonfliktowane potrzeby przywa-
biania mutualistéw i zniechecania antago-
nistow. Rozwiazaniem dla tych sprzecznych
interesow moze byC¢ rdézne rozmieszczenie
odstraszajacego zapachu, np. nikotyny, w
obrebie korony kwiatowej w zaleznosci od
tego, czy ma kontakt z mutualista czy an-
tagonista. Najwieksza jej ilos¢ w kwiatach
Nicotiana attenuata znajduje sie w miejscu
najsilniej chronionym, w tkankach w pobli-
zu nasady shupka. Nizsze stezenie charakte-
rystyczne jest dla miejsc, w ktérych docho-
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dzi do kontaktu z zapylaczem, czyli np. w
miejscu jego ladowania na kwiecie. Ponadto
ilos¢ nikotyny zmniejsza sie w kwiatach N.
attenuata w czasie, na ktéry przypada naj-
wieksza aktywnos¢ zapylaczy. Zwiazki niko-
tyny sa produkowane w taki sposob, zeby
odstraszy¢ ztodziei nagréd kwiatowych, ale
nie zapylaczy. Plastycznosé¢, z jaka zwiazki
chemiczne moga by¢ syntetyzowane, emi-
towane i uwalniane w odpowiedzi na czyn-
niki zewnetrzne pokazuje, jak wazna role
odgrywaja one w zyciu roSlin (EULER i BAL-
DWIN 1996). Z odwrotna sytuacja mamy do
czynienia w przypadku Acacia collinsii. Ro-
§liny nalezace do tego gatunku sa na sta-
te zamieszkale przez mrowki Pseudomyrmex
spinicola oraz P. avicornis, ktore sa agresyw-
nymi straznikami chroniacymi pedy rosliny
przed roslinozercami. Mrowek nie stwierdza
sie natomiast w otwartych, dojrzatych kwia-
tach tego gatunku. Ma to zwiazek z produ-
kowaniem przez akacje zapachu, ktéry na
kilka godzin odstrasza strézujace mrowki z
kwiatow, umozliwiajac odwiedziny zapylaczy
(GHAZOUL 2001).

W calej szerokiej gamie zapachow kwia-
towych znalezé mozna substancje, ktore
spelnia funkcje podwdjnego filtra fenotypo-
wego, wabiacego zapylaczy i zniechecajace-
go antagonistow. Przykladem takiej czastki
jest linalol, znajdujacy sie¢ m.in. w nektarze
wawrzynka wilczelyko (Daphne mezereum).
Dziala on odstraszajaco na mrowki, przywa-
bia natomiast motyle i pszczoly, bedace za-
pylaczami jego kwiatéw (JUNKER i BLUTHGEN
2010).

Jesli roslina nie zawiera zadnych sub-
stancji odstraszajacych, korzystne jest dla
niej zmniejszenie intensywnosci zapachu
emitowanego w celu przywabienia zapylaczy
tak, aby nie ,kusi¢” zlodziei. Tak tez dzieje
sie w przypadku ostrozenia polnego (Crisium
arvense); emisja zapachu w kwiecie jest naj-
bardziej intensywna w czasie aktywnosci
zapylaczy, spada natomiast znacznie w mo-
mencie aktywnosci roslinozercow (WILLMER
2011).

W niektorych sytuacjach ochrona przed
zlodziejami nagrod kwiatowych wymusza
przystosowanie do ustlug mniej wydajnego
zapylacza. U wielosilu Polemonium viscosum
mamy do czynienia z dwoma formami ro-
slin wystepujacymi w sasiadujacych popu-
lacjach. Kwiaty jednej z nich charakteryzuja
sie kielichem szczelnie pokrytym trichomami
oraz ,smrodliwym” zapachem. Nieprzyjem-
ny zapach pozwala unikna¢ odwiedzin zlo-
dziei nektaru, mrowek, ktore maja w okolicy
duzo gniazd i moglyby doprowadza¢ do zna-
czacego uszczerbku nagrody kwiatowej. Uni-
kajac antagonisty roslina ,rezygnuje” jednak
z ushug najwydajniejszych zapylaczy, jakimi

sa trzmiele, poniewaz ten zapach przywabia
jedynie mniej wydajne w zapyleniu muchy.
Morfy wystepujace na wiekszych wysoko-
Sciach nie sa natomiast zagrozone odwiedzi-
nami mréwek, poniewaz warunki tam pa-
nujace skutecznie zniechecaja te owady do
budowania gniazd. W sytuacji braku zagro-
zenia ze strony antagonistow w wyzej zloka-
lizowanych populacjach pojawiaja sie glow-
nie morfy z kwiatami o stodkim zapachu,
przywabiajace trzmiele (GALEN 1983).

Réwniez pylek moze wydziela¢ zapachy
zniechecajace ztodziei. W przypadku roézy
pomarszczonej (Rosa rugosa, Ryc. 1-D) jest
to intensywny zapach pochodzacy od keto-
nu (alfa metyl). Dziala on odstraszajaco na
potencjalnych ztodziei, nie odstrasza jed-
nak trzmieli, bedacych zapylaczami kwiatow
R. rugosa (DOBSON i BERGSTROM 2000).

NEKTAR

Nektar jest najwazniejsza nagroda kwia-
towa. Dla zwierzat jest to latwo dostepne
zrodlo pokarmu, bogate w proste do strawie-
nia cukry, aminokwasy i metabolity wtorne.
Dla roslin jest on z kolei tatwa do wypro-
dukowania nagroda dla zapylaczy, pozwala-
jaca oszczedzac¢ pytek potrzebny do zapyle-
nia i zaplodnienia. Gléwna funkcja nektaru
jest wabienie zapylaczy, rzadko wiec jego
wytwarzanie jest analizowane w kontekscie
pasozytnictwa czy roslinozernosci (WILLMER
2011). Goscie kwiatowi chetnie i czesto ko-
rzystaja jednak z nektaru ,bez ushugi”, czyli
nie dokonujac zapylenia kwiatéw. U roslin
pojawil sie wiec szereg cech, ktore zmniej-
szaja ryzyko jego kradziezy. Moze by¢ to
zawartos¢ metabolitow wtornych takich jak
alkaloidy, fenole czy niebialkowe aminokwa-
sy. Istnieje rowniez caly szereg wlasciwosci
chemicznych lub fizycznych nektaru, ktére
zapobiegaja kradziezom nagréd kwiatowych
(CoomBs i PETER 2009).

Zarowno ilos¢ dostepnego nektaru, jak i
stezenie cukréw sa najczesSciej skorelowane
z preferencjami i zapotrzebowaniem najbar-
dziej wydajnego zapylacza. Oczywiscie po-
dobne preferencje moga miec¢ takze zlodzieje
nektaru. Na przyklad w przypadku kwiatow
ornitogamicznych duza ilos¢ tatwo dostepne-
go nektaru przycigga pszczoly jak magnes,
co dla rosliny wiaze sie z utrata nagrody dla
zapylaczy i brakiem zapylenia lub jego slaba
wydajnoscia. Miedzy innymi z tej przyczy-
ny, pomimo ze zapotrzebowania metabolicz-
ne kolibréw sa wysokie, stezenie cukrow w
nektarze kwiatow, ktore sa przez nie zapy-
lane rzadko przekracza 20% (WILLMER 2011).
Cecha ta sprzyja takze czestszym odwiedzi-
nom ptakéw, ktoérym niska lepkos¢ nekta-
ru ulatwia zerowanie, a ponadto pozwala
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unikna¢ odwiedzin pszczél, ktére preferuja
nektar o stezeniu cukrow 30-50% (CRONK i
OJEDA 2008).

Forma ochrony nektaru moze by¢ obec-
nos$¢ substancji zmieniajacych jego smak.
Cho¢ gorzko smakujacy nektar wydaje sie
zjawiskiem dos¢ paradoksalnym, to spoty-
kamy sie z nim np. w nektarze aloesu Aloe
vryheidensis, co pozwala skutecznie znieche-
ci¢ kradnace nektar pszczoly. Co ciekawe,
gorzki nektar nie jest takze przysmakiem
ptakow, bedacych wlasciwymi zapylaczami
kwiatow tego aloesu; bilbile toleruja nieprzy-
jemny smak, poniewaz nektar nie jest je-
dynym sktadnikiem ich diety. Ptaki chetnie
odwiedzaja jednak kwiaty, o ktérych nektar
nie musza konkurowaé¢ z innymi zwierzeta-
mi (JOHNSON i wspétaut. 2006).

Gorzki smak nie jest wystarczajaca
ochrona dla nektaru Lathraea clandestina.
Kwiaty tej rosliny rosna bowiem bezposred-
nio na ziemi, co pociaga za soba trudnosc¢
w utrzymaniu odpowiedniej ilosci nektaru
dla wlasciwych zapylaczy, moglyby bowiem
by¢ latwo okradane przez mrowki, pszczo-
ly i ptaki. Spadek zainteresowania ztodziei
jest tu skutkiem potaczenia nieprzyjemne-
go smaku oraz niespotykanie wysokiego pH,
ktore zwiazane jest z obecnoscia uwodnio-
nego amoniaku. Cechy te nie odstraszaja
natomiast dlugojezyczkowych trzmieli, ktore
zapylaja kwiaty L. clandestina (PRYS-JONES i
WILLMER 1992).

Cho¢ nektar jest najczeSciej przezroczy-
sta substancjg o stodkim smaku, sg jednak
gatunki takie jak wspomniany wczesniej A.
vryheidensis czy Combretum lanceolatum, u
ktorych ma on bordowobrazowe zabarwie-
nie i jest gorzki. Zarowno smak, jak i kolor
zwiazane sa z obecnoscia fenoli. Kolorowy
nektar takze moze odgrywac¢ role podwdjne-
go filtra fenotypowego oraz uczciwej infor-
magcji: dla zapylaczy jest to atraktant oraz
wyrazna informacja o zawartosci nektaru.
Z drugiej zas strony, dla zwierzat kojarza-
cych nagrode z sygnalem wizualnym jest to
ostrzezenie, zeby nie korzysta¢ z tego zréodia
pokarmu, poniewaz np. jest on niesmaczny
lub niestrawny (WILLMER 2011).

W przypadku niektoérych roslin mamy do
czynienia z pachngcym nektarem. Z jednej
strony zapach nektaru moze zniechecaé zlo-
dziei do odwiedzin, jak ma to miejsce np.
w przypadku tytoniu Nicotiana, z drugiej
zas, zapylaczom pozwala unikna¢ kwiatéw,
w ktorych nie ma nagrody. Podobnie jak w
przypadku koloru nektaru, zapach jest wy-
razna informacja: emisja zapachu jest jed-
noznaczna z obecnoscia nagrody kwiatowej
(KESSLER i BALDWIN 2007).

Jednym z bardziej skutecznych i cze-
stych sposobow ochrony nektaru jest za-

Ryc. 2. Obraz réznych typéw komoérek epidermal-
nych platkéw widziany w mikroskopie skaningo-
wym.

(A) ptaskich w kwiatach Bulbophyllum blepharistes; (B)
stozkowatych w kwiatach Oncidium myrtilloides (fot. M.
Stpiczynska).

warto$¢ toksycznych skladnikéw; cecha ta
zostala stwierdzona w 21 rodzinach ro-
§lin okrytonasiennych (GEGEAR i wspotaut.
2007). W jednym z pionierskich badan STE-
PHANSON (1981) wykazal, ze irydoidy gliko-
zydowe w nektarze surmii (Catalpa specio-
sa) maja zniechecajacy wplyw na mrowki
czy motyle kradnace nektar. Konsumpcja
tego nektaru u niektérych owadoéw powo-
duje zburzenia réwnowagi czy brak zdolno-
Sci poruszania. Co istotne, skladnik ten nie
ma wplywu na czestos¢ pojawiania sie naj-
bardziej istotnych zapylaczy, trzmieli czy tez
pszczot z rodzaju zadrzechnia Xylocopa. Ob-
ligatoryjni konsumenci nektaru, dla ktérych
jest on jedynym zrédlem pokarmu, prawdo-
podobnie wyksztalcili zdolno$¢ tolerowania
substancji niesmacznych czy nawet toksycz-
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nych. Natomiast fakultatywni konsumenci
czesto unikaja toksycznych zrodet pokarmu;
w ich przypadku zdolnos¢ przystosowawcza
do omijania obrony stosowanej przez rosli-
ny jest zbyt niska (GONZALEZ-TEUBER i HEIL
20009).

Dos¢ czestym wsrod roslin zjawiskiem
jest porcjowanie nektaru, ktére pozwala na
ochronienie przed ztodziejami chociaz czesci
zasobow. W okresie kwitnienia dla zapylaczy
dostepna jest pewna okreslona ilos¢ nek-
taru, ktéra jest uzupelniania w ciagu nocy
lub po odwiedzinach kwiatowych gosci. Ta-
kie state uzupelnianie zapaséw, jak ma to
miejsce np. u wielu przedstawicieli rodzaju
Penstemon, pozwala takze na zwiekszenie
czestosci odwiedzin zapylaczy, skuszonych
stala, pewna, cho¢ moze niezbyt obfita na-
groda (WILLMER 2011).

PRZEKUPIC ZLODZIEJA

Ochrona przed antagonistami kradna-
cymi nagrody dla zapylaczy moze przyjac
takze forme tapowki dla ztodziei. Popularng
forma ,roslinnego przekupstwa” sa nektar-
niki pozakwiatowe, ktorych obecnos¢ zostala
odnotowana u ponad 90 rodzin roslin okry-
tonasiennych. Jest to spos6éb ochrony po-
Sredniej, ktéra powoduje, ze roslinozercy nie
odzywiaja sie nektarem i pyltkiem przezna-
czonym dla zapylaczy, a ponadto moga od-
grywac role straznikow. Nagroda w nektar-
nikach pozakwiatowych jest czesto dostoso-
wana do wymagan straznikow: nektar, kto-
ry sie¢ w nich znajduje moze mie¢ obnizona
zawarto$¢ sacharozy i/lub podwyzszong za-
wartos¢ aminokwaséw. Wada fizycznych ba-
rier chroniacych nagrody kwiatowe jak np.
kolce czy trichomy, jest fakt, ze antagonisci
moga wciaz pozostawa¢ na roslinie. Choc
nie odzywiaja sie¢ nektarem i pylkiem, ich
agresywne zachowanie, co czesto ma miejsce
w przypadku mrowek, moze odstraszaé za-
pylaczy. Jesli natomiast roslina ma nektar-
niki pozakwiatowe, z nagroda odpowiadaja-
cg preferencjom potencjalnych antagonistow,
nie beda oni pojawia¢ sie w rejonie, gdzie
wytwarzane sa kwiaty (GONZALEZ-TEUBER i
HEeIL 2009).

KONSEKWENCJE EKOLOGICZNE

Powszechnie uwaza sie, ze relacje z za-
pylaczami to jeden z czynnikow, ktére maja
ogromny wplyw na ewolucje roslin. Warto
jednak pamieta¢ o drugiej stronie tej zalez-
nosci, takze okradanie kwiatéw jest waznym
czynnikiem ksztaltujacym fenotyp roslin.
W przypadku =ztodziei korzyS¢ jest oczywi-
sta, ros$liny sg dla nich zrédlem pokarmu.
Ponadto, kradzieze sa dla zwierzat bar-

dzo intratnym dzialaniem: czesto skracajg
czas niezbedny do uzyskania pokarmu oraz
umozliwiaja korzystanie z wczesniej niedo-
stepnych zasobéw (WILLMER 2011). W przy-
padku roslin, ocena wpltywu kradziezy nek-
taru lub pylku zalezy od wielu zmiennych
m. in. od tozsamosci zlodzieja oraz zapy-
lacza, ilosci zrabowanych nagrod kwiato-
wych oraz dostepnosci pokarmu roslinnego
w danym ekosystemie. Znaczna czeS¢ da-
nych wskazuje jednak, ze okradanie kwia-
tow ma negatywny wplyw na dostosowanie
roslin. Ponadto, kradziez pylku moze dla ro-
slin skutkowac¢ zniszczeniem i utratg orga-
now generatywnych, spadkiem dostepnosci
lub jakosci pytku. Kradzieze moga miec tak-
ze negatywny wplyw na trwanie populacji,
szczegblnie w przypadku roslin rozmnazaja-
cych sie przez nasiona; zlodzieje moga do-
prowadzi¢ do sytuacji, w ktérej nasiona nie
zostana wytworzone lub dojdzie do Smierci
rosliny (MALOOF i INOUYE 2000). Nawet w
przypadkach, kiedy zlodzieje zapylaja kwiaty,
czesto sa oni przy tym mniej wydajni (IRWIN
i BRODY 1998).

Antagonisci moga wywiera¢ takze posred-
ni negatywny wplyw, polegajacy na zmianie
zachowania zapylacza. Moze do niej docho-
dzi¢ jesli zlodziej i zapylacz korzystaja z tego
samego zrodla pokarmu lub gdy zlodziej jest
agresywny, co, jak wyzej wspomniano, cze-
sto ma miejsce w przypadku mrowek (WIL-
LMER 2011). Zasoby uszczuplone przez zlo-
dziei moga okazaé¢ sie takze nieatrakcyjne
dla wlasciwych zapylaczy. Kolibry np. potra-
fia oceni¢ czy ilos¢ nektaru w kwiecie jest
dostatecznie duza (IRWIN i BRODY 1998).

Wplyw zlodziei moze byc¢ takze w pew-
nym stopniu pozytywny. W przypadku roslin
samoniezgodnych zmniejsza sie¢ bowiem ryzy-
ko ,zapchania” znamienia wlasnym pylkiem,
kiedy jego iloS¢ jest uszczuplana przez an-
tagonistow. Takze posredni wplyw moze byc
pozytywny. Kiedy dostepne dla zapylaczy za-
soby sa zmniejszone odwiedzaja one mniej
kwiatow w obrebie jednego kwiatostanu, co
pozwala na unikniecie zapylenia sasiedzkie-
g0 (geitonogamii). Ponadto, odwiedzajac rosli-
ny, ktére byly poprzednio okradzione, owady
pokonuja wigksze odleglosci. Umozliwia to
wiekszy udzial zapylenia krzyzowego, szerszy
transfer pytku, a co za tym idzie, lepsze do-
stosowanie (MALOOF i INOUYE 2000).

Wplyw ztodziei kwiatowych moze by¢
takze neutralny, jesli w roslinie jest znacza-
cy nadmiar pylku i nie cierpi ona na nieod-
pylenie lub tez jesli dany gatunek rozmnaza
sie glownie wegetatywnie.

Odpowiedz na pytanie o oplacalnos¢ wy-
ksztalcania mechanizmoéw ochronnych dla ro-
slin zwykle takze zalezy od kontekstu ekolo-
gicznego. Utrzymywanie zwiazkéw ochronnych
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w kwiatach moze stanowi¢ bardzo duzy koszt
ekologiczny dla rosliny, np. doprowadzajac do
zmniejszania liczby wizyt uprawnionych zapy-
laczy. Przykladowo, trzmiel Bombus impatiens
odwiedza kwiaty Gelsemium sempervirens
niezaleznie od stezenia zwiazkow odstraszaja-
cych w nektarze, ale w przypadku pojawienia
sie alternatywnego zrodla pokarmu szybko
przejawia awersje wzgledem nektaru tej rosli-
ny. Wyksztalcanie cech zniechecajacych zto-
dziei moze pociaga¢ za sobg takze odwrotne
skutki. Dlugie korony kwiatowe maja chro-
ni¢ kwiaty ornitogamiczne przed kradzieza,
ale czeS¢ autoréw zwraca uwage, ze dluzsze
korony powoduja czestsze kradzieze (WILLMER
2011). Ponadto, badania wykazaly pozytywna
korelacje miedzy dlugoscia korony oraz liczba
wygryzionych otworéw (CRONK i OJEDA 2008).
Ochrona nektaru przez wytworzenie glebokie-
go, niedostepnego kwiatu moze wiec skut-
kowac nie tylko utrata pylku i nektaru, ale
takze zniszczeniem kwiatu.

Pojawia sie wiele hipotez, ze wtérne meta-
bolity zwiekszaja dostosowanie roslin pozwala-
jac im uniknaé¢ odwiedzin ,nieproszonych” go-
Sci. Moze sie jednak okaza¢, ze nie przynosza
one pozadanego efektu, a ponadto ich wytwa-
rzanie jest dla roslin zbyt kosztowne. Nie opla-
ca sie wiec inwestowa¢ w mechanizmy chro-
niace przed zlodziejami, jesli kradziez nektaru
nie jest kosztowna lub jesli dostepnosc¢ pytku
nie limituje sukcesu reprodukcyjnego. Nega-
tywne skutki moga wtedy przewazy¢ korzysci
(WILLMER 2011). Wyksztalcanie mechanizméw
ochronnych moze sie natomiast sprawdzaé¢ w
przypadku roslin kwitnacych w ekosystemach
charakteryzujacych sie mala réznorodnoscig
lub bardzo wczesng wiosng, w sytuacji niskiej
konkurencji. W ekosystemie, w ktorym do-
stepnos¢ pokarmu roslinnego jest mata, zapy-
lacze moga nie zmienia¢ swoich preferencji w
zwiazku ze zubozeniem zasobow lub pojawia-
jacych sie substancji zniechecajacych (MALOOF
i INOUYE 2000).

Nie ma wiec jednej, uniwersalnej odpowie-
dzi na pytanie o wplyw zlodziei kwiatowych
na sukces reprodukcyjny roslin. Takze opta-
calnos¢ rozwigzan pozwalajacych na unik-
niecie niepozadanych wizyt zalezy od wielu
zmiennych i, mimo iz zjawisko to =zostalo
opisane juz przez Hermana Mdullera (1873) i
Karola Darwina (1876), wciaz brakuje wielu
waznych elementéw tej ukladanki. Sa one
jednak bardzo potrzebne, poniewaz pozwalaja
zrozumie¢ ewolucje cech kwiatéw, interakcje
miedzy nimi i ich mutualistami oraz anta-
gonistami, a tym samym ogromna réznorod-
nos¢ Swiata roslin i zwierzat.
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Streszczenie

Zapylanie jest jedna z najwazniejszych ustug eko-
systemowych. Powszechnie uwaza sie, ze relacje z zapy-
laczami to jeden z waznych czynnikéw w ewolucji roslin.
Dokladna analiza zaleznosci roslina-zapylacz wskazuje
jednak, ze interakcja ta jest bardzo dynamiczna i latwo
dochodzi¢ moze do oszustw i ,naduzyc” ktorejs ze stron.
Przykladem takiego zjawiska moze by¢ kradziez pytku
lub nagrody kwiatowej przeznaczonej dla zapylaczy, po-
niewaz cechy kwiatéow stanowiace kluczowy element ko-
munikacji z zapylaczami sa takze atrakcyjne dla antago-
nistow odzywiajacy sie tkankami roslin. Plan budowy i
sposob dzialania kwiatu musi by¢ wiec kompromisowa
odpowiedzia roslin na korzysci pltynace z odwiedzin za-
pylaczy oraz zagrozenia zwiazane z pojawieniem sie pa-
sozytow czy roslinozercow, a wiele cech kwiatow lub ca-
lych roslin spelnia role podwodjnego filtra: z jednej strony
funkcjonuja jako powabnia, z drugiej maja zniechecac
niepozadanych gosci. Mimo iz zjawisko okradania kwia-
tow jest znane od dawna, wciaz brakuje wielu istotnych
informacji, ktére pozwalalyby lepiej zrozumie¢ ewolucje
cech kwiatow, interakcje miedzy nimi i ich mutualistami
oraz antagonistami, a tym samym ogromna roé6znorod-
nos¢ swiata roslin i zwierzat.
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Summary

Pollination is one of the most important ecosystem services. It is believed to have a significant influence on the
plants evolution. However, detailed analysis of plant-animal interactions shows that this relation is dynamic and
may involve also cheating and floral theft. Floral characters attractive to pollinators appeal also to herbivores. There-
fore, flower construction and functionality must be an evolutionary compromise between benefits from pollinators’
visits and risks associated with parasites and herbivores. As a result, some floral characters serve double function
at the same time supporting the attraction of pollinators and filtering out plant antagonists. Although the phenome-
non of floral larceny is long studied there are still many essential information that are missing. Studies of the above
mentioned processes would bring us to better understanding of the evolution of flowers, interactions of flowers with
animal mutualists and antagonists and, in result, the anormous biodiversity of plant and animal kingdoms.



