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go i larwa nigdy nie będą korzystać z niej 
w ten sam sposób, czego głównym powodem 
jest wyeliminowanie konkurencji wewnątrz-
gatunkowej o zasoby pokarmowe (Scoble 
1995, PabiS 2008). Odmienność w diecie larw 
i form dorosłych objawia się różną budową 
aparatów gębowych oraz innym trybem życia, 
co związane jest z inną funkcją biologiczną 
tych etapów cyklu życiowego owada. Zgodnie 
z tymi różnicami, sam pokarm będzie zróż-
nicowany pod względem konsystencji, którą 
determinuje aparat gębowy oraz jakości ener-
getycznej lub/i składu pokarmu, będącego 
manifestacją głównych potrzeb na poszcze-
gólnych etapach życia. Wobec tego zróżnico-
wania troficznego na przestrzeni życia osob-
nika właściwym podejściem do zagadnienia 
odżywiania motyli jest osobna analiza diety 
gąsienic i owadów dorosłych. Nie należy jed-
nak zakładać, że jeśli dieta larwy i dorosłe-
go owada niekiedy nawet bardzo się różni, to 
są one od siebie niezależne. Wręcz przeciw-
nie. Swoista współpraca stadiów larwalnego i 
dorosłego jest niezbędna, aby zapewnić owa-
dowi komplet koniecznych składników odżyw-
czych (bauerfeind i współaut. 2007). Gąsie-
nica ma za zadanie zapewnić postaci dorosłej 
jak najlepszy start i w dużej mierze od tego, 
jak wykona to zadanie, będzie zależeć życie 
imago. Dowodem może być większa liczba 
gatunków roślin pokarmowych, wykorzysty-
wanych przez gąsienice motyli zupełnie nie-
odżywiających się w dorosłym stadium, choć 
z drugiej strony, znane są liczne gatunki ma-
jące polifagiczne larwy i przyjmujące pokarm 
w stadium imago. Polifagia larw, niezależnie 
od sposobu odżywiania imago, może bowiem 

WSTĘP

Motyle opanowały wszystkie znane siedli-
ska lądowe, występują na wszystkich konty-
nentach, z wyjątkiem Antarktydy, i są jed-
nym z najliczniejszych rzędów owadów. Licz-
ba znanych gatunków sięga około 160.000 
(KriStenSen i współaut. 2007). Łuskoskrzydłe 
w zdecydowanej większości są konsumenta-
mi pierwszego rzędu. Postacie dorosłe odży-
wiają się głównie nektarem i należą do za-
pylaczy roślin kwiatowych. Ich roślinożerne 
larwy mają niekiedy istotny wpływ na naszą 
ekonomię, przede wszystkim jako szkodni-
ki zagrażające uprawom, a także szkodni-
ki domowe i magazynowe (cox i Pinniger 
2007). Pierwsze skamieniałości motyli znane 
są z wczesnej kredy, choć ostatnie bada-
nia molekularne wskazują, że łuskoskrzydłe 
mogą być o kilkadziesiąt milionów lat starsze 
(Wahlberg i współaut. 2013, MiSof i współ-
aut. 2014). Ewolucja tej grupy owadów jest 
w dużej mierze równoległa z ewolucją roślin 
okrytozalążkowych, z którymi motyle zwią-
zane są zarówno w stadium larwalnym, jak 
i stadium imago (griMaldi i engel 2005). 
Jako stawonogi o holometabolicznej meta-
morfozie, motyle w trakcie poszczególnych faz 
rozwojowych mogą pobierać bardzo różno-
rodny pokarm lub też nie pobierać go wca-
le. Cykl życiowy łuskoskrzydłych składa się z 
czterech stadiów: jaja, gąsienicy, poczwarki i 
imago. Stadia rozwojowe, które możemy ana-
lizować pod kątem preferencji pokarmowych, 
to larwy i owady doskonałe. Dieta w ciągu 
życia konkretnego gatunku może być oparta 
o tę samą roślinę (lub ich grupę), ale ima-

SylWia PietrzaK, KrzySztof PabiS

Katedra Zoologii Bezkręgowców i Hydrobiologii 
Uniwersytet Łódzki 
Banacha 12/16, 90-237 Łódź 
E-mail: sylwiap8719@gmail.com 
  cataclysta@wp.pl

EWOLUCJA I ZRÓŻNICOWANIE PREFERENCJI POKARMOWYCH POSTACI 
DOROSŁYCH MOTYLI

Słowa kluczowe: dieta, ewolucja strategii pokarmowych, farmakofagia, hematofagia, Lepidoptera



422 Sylwia Pietrzak, krzySztof PabiS

motyle, warto przybliżyć podstawowy za-
rys ich filogenezy oraz historii ewolucyjnej, 
która doprowadziła do obecnego zróżnico-
wania preferencji pokarmowych. Najważ-
niejszymi zmianami, z punktu widzenia od-
żywiania dorosłych motyli, są oczywiście 
ewolucyjne modyfikacje aparatu gębowego. 
Rząd Lepidoptera podzielony jest na cztery 
podrzędy, z których trzy grupują po jednej 
rodzinie (Zeugloptera – Micropterigidae, 
Aglossata – Agathiphagidae, Heterobathmiina 
– Heterobathmiidae) i jako najpierwotniejsze 
mają aparat gębowy typu ortopteroidalne-
go (griMaldi i engel 2005, Krenn 2010). 
Czwarty podrząd, Glossata, do którego na-
leżą wszyscy pozostali przedstawiciele rzędu, 
obejmuje motyle posiadające w mniejszym 
lub większym stopniu wykształconą ssawkę, 
a więc cechę, która stała się jednym z głów-
nych atrybutów łuskoskrzydłych (griMaldi 
i engel 2005). Analiza sposobu odżywiania 
pierwotnych grup motyli o gryząco-żującym 
aparacie gębowym pokazuje jak wyglądało 
pozyskiwanie pokarmu u pierwszych moty-
li żyjących jeszcze w erze mezozoicznej. Ro-
dzina Micropterigidae jest najstarszym, sio-
strzanym dla wszystkich pozostałych grup 
w obrębie rzędu motyli kladem. Dorosłe Mi-
cropterigidae odżywiają się pyłkiem i zarod-
nikami paproci (Scoble 1995, Krenn 2010). 
Aparat gębowy tych motyli jest przystosowa-
ny do miażdżenia stałego pokarmu. Jest to 
cecha o charakterze symplezjomorficznym w 
stosunku do rodzin Agathiphagidae i Hete-
robathmiidae (griMaldi i engel 2005, Krenn 
2010). Aparaty gębowe u dorosłych motyli z 
wymienionych powyżej trzech rodzin (Ryc. 1) 
charakteryzuje obecność w pełni wykształ-
conych struktur, takich jak: warga górna i 
dolna, żuwaczki oraz para szczęk z niewiel-

zmniejszać możliwość wystąpienia niedoży-
wienia, wpływającego później na rozród (al-
terMatt i PearSe 2011). Musimy całościowo 
spojrzeć na oba te etapy cyklu życiowego i 
określić ich główne funkcje, aby zrozumieć 
wybór pokarmu w danym stadium. Gąsienica 
jest larwą, a zatem jej głównym celem jest 
akumulacja energii potrzebnej do przeobraże-
nia i rozpoczęcia życia owada dorosłego. Nie 
jest zatem niczym zaskakującym, że spędza 
ona większość czasu na żerowaniu, nie po-
dejmując znaczących wędrówek i skupiając 
się na gromadzeniu zapasów. Główną rolą 
imago jest znalezienie partnera i rozród. Za-
danie to wymaga nakładu energii niezależnie 
od płci: u samców może być to energia wy-
korzystana na lot w poszukiwaniu partnerki 
czy też podarunku dla niej, a u samic jest 
to głównie energia zmagazynowana w jajach, 
a tych, zależnie od diety samicy, może być w 
efekcie więcej lub mniej (StevenS i współaut. 
2002).

Długość życia dorosłych motyli to okres 
trwający od kilku dni do kilku miesięcy, 
co jest istotnym elementem historii życio-
wej gatunków, których preferencje troficzne 
chcemy analizować. Istnieją grupy moty-
li, u których dojrzewanie narządów rozrod-
czych jest uwarunkowane uprzednim żero-
waniem (szczególnie u motyli zimujących w 
postaci imago); są to np. niektóre sówki, 
bielinki czy rusałki (MolleMan i współaut. 
2007, buSzKo 2012). Oczywistym jest, że ta-
kie motyle będą żyły zauważalnie dłużej, od 
gatunków posiadających zredukowane na-
rządy gębowe, gotowych do rozrodu zaraz 
po przepoczwarzeniu. Im dłużej żyje postać 
dorosła, tym więcej energii będzie zużywać 
na aktywność niezwiązaną bezpośrednio z 
rozmnażaniem, co musi wiązać się z zapo-
trzebowaniem na pokarm. O szczegółowych 
kryteriach wyboru, w tym także wartości 
odżywczej pożywienia, będzie decydować 
tryb życia, morfologia rozważanego gatunku 
i dostępność preferowanego pokarmu. 
Przykładowo, wpisujące się w tryb życia 
niektórych łuskoskrzydłych migracje, wiążą 
się z dużymi kosztami energetycznymi. 
Wielkość jest również ważnym czynnikiem 
ze względów ekonomicznych – im większe 
ciało motyla, tym więcej energii potrzebuje, 
ale także ze względów praktycznych – np. 
morfologia aparatu gębowego predestynuje 
do korzystania z określonych zasobów po-
karmowych (Krenn i współaut. 2005, Krenn 
2010, zaSPel i współaut. 2011).

EWOLUCJA I FILOGENEZA MOTYLI W 
KONTEKŚCIE ODŻYWIANIA IMAGINES

Aby kompleksowo przedstawić odżywia-
nie tak licznej i zróżnicowanej grupy jak 

Ryc. 1. Szczęka (maxilla): po lewej u Aglossata, 
po prawej u Glossata; 1 – kotwiczka (cardo), 2 
– pieniek (stipes), 3 – żuwka wewnętrzna (laci-
nia), 4 – żuwka zewnętrzna (galea), 5 – głaszczek 
szczękowy (palpus maxillaris).
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mowych na wysokich szczeblach klasyfikacji, 
gdy znacząca zmienność może pojawiać się 
nawet pomiędzy gatunkami należącymi do 
tej samej rodziny lub podrodziny, a nawet 
rodzaju. 

ADAPTACJA SSAWEK DO RÓŻNYCH 
TECHNIK ŻEROWANIA

Adaptacje zmierzające do większego wy-
specjalizowania ssawki mogą polegać na 
zróżnicowaniu jej długości, struktury, umię-
śnienia czy zaopatrzenia zmysłowego. Ssaw-
kę możemy podzielić na cztery zróżnicowane 
morfologicznie części: odcinek bliższy, rejon 
zgięcia (w jednej trzeciej długości ssawki), 
odcinek wierzchołkowy i końcówkę (Krenn i 
Mühlberger 2002, Krenn i współaut. 2005, 
zaSPel i współaut. 2011). Długość ssawki 
motyla waha się przeciętnie od 40 do 90% 
długości całego ciała osobnika. Potwierdzo-
na jest także wprostproporcjonalność długo-
ści ssawki do długości ciała (Kunte 2007). 
Najdłuższe ssawki, w stosunku do długości 
ciała, są notowane u motyli odżywiających 
się nektarem kwiatowym, a ich ewolucja 
tłumaczona jest dostosowaniem do kształtu 
i głębokości kielichów kwiatowych, dzięki 
czemu motyle uzyskują dostęp do zasobów 
pokarmowych, niedostępnych dla niedosto-
sowanych konkurentów (Krenn i współaut. 
2005, bauder i współaut. 2011). Najdłuż-
szą odnotowaną ssawkę, mierzącą 280 mi-
limetrów, posiada ćma Amphimoea walke-
ri, należąca do rodziny Sphingidae (Kunte 
2007). Najczęściej badano ssawki przedsta-
wicieli Macrolepidoptera, zwłaszcza motyli 
dziennych (Rhopalocera: Hesperiidae i Pa-
pilionoidea) (griMaldi i engel 2005, Krenn 
i współaut. 2005). Wśród Rhopalocera, naj-
dłuższą ssawkę, mierzącą 44,8 milimetra, 
opisano dla Eurybia lycisca; jest ona dwa 
razy dłuższa niż ciało osobnika i w stanie 
spoczynku zwija się siedmiokrotnie (Kun-
te 2007, bauder i współaut. 2011). We-
dług Krenna i współaut. (2005) oraz Krenna 
(2010) wśród europejskich gatunków moty-
li dziennych, długość ssawek zawiera się w 
przedziale od ok. 5 do 17 milimetrów. Za-
leżnie od długości, zwijają się one od trzech 
i pół do siedmiu razy. Wraz z wydłużeniem 
ssawki, niezbędne było także udoskonalenie 
połączenia żuwek. Przyjmuje się, że brzusz-
ne łączenie, oparte na dwóch rzędach kom-
plementarnych wyrostków, jest stanem ple-
zjomorficznym; bardziej zaawansowana wer-
sja tego połączenia składa się z haczyko-
watych wyrostków w dalszej części, zapew-
niających większą stabilność (Krenn 2010). 
Odpowiednie uszczelnienie jest związane z 
nawilżeniem połączeń ssawki, za które od-
powiedzialne są jednokomórkowe gruczoły 

kimi żuwkami wewnętrznymi i zewnętrznymi, 
a także wydatnym pięcioczłonowym głaszcz-
kiem szczękowym (Krenn 2010). Heteroba-
thmiidae również odżywiają się pyłkiem. Po-
karm postaci dorosłych Agathiphagidae po-
zostaje nieznany. Wiadomo jednak, że ich 
gryzące aparaty gębowe służą do przegryzie-
nia oprzędu w trakcie opuszczania kokonu 
(SteKolniKov i Korzeev 2007, Krenn 2010).

Wszystkie motyle posiadające ssawkę 
(podrząd Glossata) są obecnie uznane za 
grupę monofiletyczną, u której przekształce-
nie aparatu gębowego w ssawkę jest wiodą-
cą apomorfią (KriStenSen i współaut. 2007, 
Krenn 2010, Wahlberg i współaut. 2013). 
Ssawka motyli powstała przez szereg zmian 
w wyjściowym aparacie ortopteroidalnym. 
Kluczowymi elementami aparatu gębowego 
ulegającymi przekształceniu w ssawkę są 
szczęki, których pieniek i kotwiczka tworzą 
pierścień wokół wydłużonych wklęsłych żu-
wek zewnętrznych formujących rurkę dzięki 
dwóm połączeniom (grzbietowemu i brzusz-
nemu), podczas gdy żuwki wewnętrzne zo-
stają całkowicie zredukowane (Krenn 2010). 
Najprymitywniejszą ssawkę obserwujemy w 
rodzinie Eriocraniidae. Na początku ewolu-
cji łuskoskrzydłych takie pierwotne Glos-
sata nie wykorzystywały jej jednak jeszcze 
do spijania nektaru, tylko do uzupełniania 
wody. Nieznacznie wydłużone, wklęsłe żuw-
ki zewnętrzne przedstawicieli tej grupy są 
połączone dzięki działającym na zasadzie 
zamka błyskawicznego rzędom komplemen-
tarnych względem siebie wyrostków zloka-
lizowanych na krawędziach (Scoble 1995, 
griMaldi i engel 2005). U starszych ewo-
lucyjnie rodzin Glossata powierzchnia ze-
wnętrzna uformowanej w ten sposób ssawki 
jest pokryta sensillami o funkcjach zmysło-
wych, ale umięśnienie tej pierwotnej struk-
tury ogranicza się wyłącznie do mięśni ze-
wnętrznych (Krenn 2010). Stopniowe dosko-
nalenie ssawki szło w parze z coraz więk-
szym zróżnicowaniem pobieranego pokarmu. 
Wraz z ewolucją roślin kwiatowych, ssawki 
motyli zaczęły stawać się coraz doskonal-
szym narzędziem służącym do pobierania 
nektaru z różnych typów kwiatów. Struktu-
ra ta dała także możliwość wykorzystywania 
zupełnie innych rodzajów pożywienia, takich 
jak sok wyciekający z drzew, sok z owoców 
lub krew ssaków. Od momentu oddziele-
nia się linii ewolucyjnej Ditrysia obserwu-
je się dalsze doskonalenie budowy ssawki i 
jej specjalizację lub wręcz przeciwnie, poja-
wiają się rewersje, czego przykładem mogą 
być przedstawiciele nadrodziny Tineoidea, u 
których żuwki tworzące ssawkę są krótkie i 
prezentują relatywnie prymitywne połączenie 
lub jego brak (griMaldi i engel 2005). Nie 
sposób więc mówić o preferencjach pokar-
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dzielić gatunki spijające soki owoców na na-
kłuwające i nienakłuwające skórki. Z kolei 
nakłuwacze obejmują tzw. nakłuwaczy pier-
wotnych i wtórnych (banziger 1982, zaSPel 
i współaut. 2011). Pierwotni są zdolni prze-
dostać się przez skórkę owocu samodzielnie, 
podczas gdy nakłuwacze wtórni wykorzystu-
ją wcześniej naruszone miejsca do wbicia w 
nie ssawki. Wśród przedstawicieli Calpinae 
znajdują się także lakrymofagi i hematofagi 
(banziger 1980, büttiKer i współaut. 1996). 
Poszczególne grupy troficzne wykazują odpo-
wiadające swoim preferencjom pokarmowym 
zróżnicowanie w wyposażeniu zmysłowo-
-mechanicznym ssawek, przy czym najbar-
dziej zmiennym rejonem jest dystalny frag-
ment ssawki, razem z końcówką (büttiKer 
i współaut. 1996, zaSPel i współaut. 2011, 
Krenn 2010). 

Motyle odżywiające się krwią są hema-
tofagami fakultatywnymi, dla których głów-
nym źródłem pokarmu pozostają owoce, co 
jest jednym z argumentów przemawiającym 
za pochodzeniem krwiopijnych gatunków od 
przodków zdolnych nakłuwać aktywnie owo-
ce o twardej skórce (Krenn 2010, zaSPel i 
współaut. 2011). Ssawki gatunków odży-
wiających się krwią są morfologicznie bar-
dzo podobne do ssawek gatunków zdolnych 
aktywnie przekłuwać skórkę twardych owo-
ców. Występują na nich te same, uszkadza-
jące tkanki struktury pokrywające końców-
kę ssawki: hakokształtne i chropowate wy-
rostki z kutikuli, ząbkowane krawędzie oraz 
zestaw standardowych sensilli i ich prze-
kształconych w zadry form (banziger 1980, 
zaSPel i współaut. 2011). Struktury zdolne 
do usztywniania się są uznawane za homo-
logiczne do sensilla styloconica, a struktury 
o stałym kształcie za homologiczne do sen-
silla brasiconica (Krenn 2010). Hematofagia 
jest bardzo rzadkim zjawiskiem u motyli. 
Odnotowano ją do tej pory jedynie u kil-
ku gatunków z rodzaju Calyptra (banziger 
2007). U przedstawicieli Noctuidae, Erebidae 
(w tym podrodzinie Calpinae), Geometridae, 
Pyralidae, Thyatiridae, Notodontidae i Sphin-
gidae odnotowano gatunki odżywiające się 
łzami kręgowców oraz niekiedy dość gęstymi 
płynami odzwierzęcymi, np. ropą (büttiKer 
i współaut. 1996, Krenn 2010, de la roSa 
2014). Ssawki motyli spijających łzy w więk-
szości są wyposażone w delikatną końcówkę, 
z której wystają mocno wydłużone wyrostki, 
będące elementami spojenia grzbietowego 
ssawki (büttiKer i współaut. 1996). W tym 
typie ssawki, rolą wyrostków jest podraż-
nianie tkanek oka, aby zapewnić zwiększo-
ny napływ łez (büttiKer i współaut. 1996, 
Krenn 2010). Dodatkową cechą ułatwiającą 
pobieranie bardziej lepkich płynów są sze-
rokie przetoki występujące przy końcówce 

umiejscowione w pobliżu połączenia grzbie-
towego (Krenn 2010). Za transport pokarmu 
w ssawce odpowiada silnie umięśniona pom-
pa ssąca, choć płyn podnosi się w cienkiej 
rurce także dzięki zjawiskom kapilarnym 
(MonaenKova i współaut. 2012)

Wzdłuż ssawki zlokalizowane są struk-
tury pełniące funkcje receptorowe lub/i 
mechaniczne. Wyróżnia się ich trzy główne 
typy: włoski mechanoreceptorowe (łac. sen-
silla trichoidea), stożki cienkościenne (łac. 
sensilla brasiconica) i sensilla styloconica 
(Krenn 1998). Wyrostki tego samego typu 
różnią się długością i rozmieszczeniem, w 
zależności od rejonu ssawki, na którym wy-
stępują, oraz od pokarmu, do którego po-
bierania dostosowana jest ssawka (Krenn 
1998, Krenn i Mühlberger 2002, bauder 
i współaut. 2011, zaSPel i współaut. 2011). 
Za najbardziej podstawową można uznać 
ssawkę motyli nektarożernych, posiadającą 
zestaw podstawowych sensilii i wymieniany 
wcześniej, standardowy stosunek długości 
poszczególnych rejonów ssawki do całej jej 
długości (Krenn 2010). Na podstawie badań 
nektarożernej rusałki Vanessa cardui, Krenn 
(1998) wskazał wzorce rozmieszczenia po-
szczególnych typów receptorów. Włoski me-
chanoreceptorowe, odpowiadające za odbiór 
wrażeń dotykowych, uczestniczą w lokaliza-
cji pokarmu i są najgęściej upakowane w 
okolicach zgięcia ssawki i na jej końcówce 
(Krenn 1998, zaSPel i współaut. 2011). Wło-
ski mechanoreceptorowe ulegają skróceniu 
wraz ze zbliżaniem się do końcówki (Krenn 
1998, Krenn i współaut. 2005). Stożki cien-
kościenne, to chemoreceptory rozmieszczone 
w rzędach wzdłuż ssawki, które największą 
koncentrację osiągają w rejonie końcówki 
(Krenn 1998). Sensilla styloconica łączą w 
sobie funkcje chemo- i mechanoreceptorowe. 
Występują w dwóch podtypach, różniących 
się kształtem (piórkoszktałtne i prostokątno-
kształtne) i są strukturami, z których wy-
ewoluowały dwa typy kolców u grup motyli 
nakłuwających owoce lub skórę kręgowców 
(zaSPel i współaut. 2011).

Zróżnicowanie wyposażenia zmysłowego 
i mechanicznego ssawki jest dobrze widocz-
ne u należących do nadrodziny Noctuoidea 
ciem z podrodziny Calpinae, wśród których 
zaSPel i współaut. (2011) wyróżniają sześć 
grup troficznych, które najprawdopodobniej 
wyewoluowały od przodka odżywiającego 
się sokiem owoców. Zależnie od sprawności 
w pozyskiwaniu soku z konkretnych typów 
owoców, wydzielono grupy spijające sok bez 
nakłuwania owocu, z nakłuwaniem mięk-
kiej skórki, z nakłuwaniem grubej skórki i 
nakłuwaniem twardej skórki. Reprezentują 
one najprawdopodobniej kolejne ewolucyjne 
etapy specjalizacji. Zasadniczo można roz-
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pidae, Psychidae, Saturniidae i Erebidae, po 
przepoczwarzeniu żyją krótko i nie odżywiają 
się, bazując całkowicie na zapasach z okre-
su larwalnego (Scoble 1995, buSzKo 2012). 
Brak odżywiania, przykładowo u różnych 
gatunków Lasiocampidae, jest połączony z 
redukcją ssawki (Scoble 1995, PoMetto 
2014).

Podsumowując najważniejsze informa-
cje o adaptacji ssawek należy zaznaczyć, że 
większość motyli odżywia się nektarem. W 
obrębie samych ssawek nektarożernych ga-
tunków najbardziej widocznym przystosowa-
niem jest ich znacząca długość, związana z 
uzyskaniem dostępu do ukrytych we wnę-
trzach kwiatów nektarników. W grupach, 
które upodobały sobie pokarm inny od nek-
taru kwiatowego, następowały adaptacje 
związane ze zmianami długości poszczegól-
nych rejonów ssawki, przekształceniami w 
rozmieszczeniu i morfologii sensili, wykształ-
caniem odpowiednich struktur mechanicz-
nych czy też modyfikacją wyrostków uczest-
niczących w łączeniu żuwek (Krenn 2010).

SKŁADNIKI ODŻYWCZE ORAZ ICH 
ŹRÓDŁA

Zdobywanie pokarmu jest niezwykle 
istotnym elementem życia każdego zwierzę-
cia, co najlepiej obrazują inwestowane w 
jego poszukiwania czas i energia. Dorosły 
motyl, jako stadium życiowe, jest odpowie-
dzialny za rozród i dyspersję. Cele te osią-
ga wykorzystując różne strategie, a jedną z 
nich jest niewątpliwie behawior pokarmowy, 
charakterystyczny dla poszczególnych rodzin 
lub gatunków i determinujący poszukiwa-
nie pokarmu o optymalnym składzie. Moty-
le lokalizują i oceniają źródła pokarmu przy 
pomocy zmysłów zapachu, smaku i wzro-
ku (yurtSever i współaut. 2010), jednak o 
rozpoczęciu ruchów zasysających decydują 
wrażenia smakowe (inoue i współaut. 2009). 
Warto zaznaczyć, że za odbiór bodźców che-
micznych u motyli odpowiedzialne są nie 
tylko receptory usytuowane wewnątrz ssaw-
ki oraz w jej pobliżu, ale także na innych 
częściach ciała owada, przykładowo na sto-
pach, jak ma to miejsce u rusałki admirała 
(Vanessa atalanta), rusałki żałobnika (Nym-
phalis antiopa) czy bielinka rzepnika (Pie-
ris rapae) (Scoble 1995, inoue i współaut. 
2009).

Głównymi składnikami odżywczymi są 
trzy grupy związków organicznych: węglo-
wodany, tłuszcze i związki zawierające azot, 
czyli białka i aminokwasy. Poza tymi głów-
nymi związkami, w diecie motyli pojawiają 
się wtórne metabolity roślinne, takie jak al-
kaloidy pirolizydynowe i glikozydy kardeno-
lidowe oraz woda i różne pierwiastki, z któ-

ssawki, prowadzące wprost do światła kana-
łu pobierającego pokarm (büttiKer i współ-
aut. 1996). Podobieństwa w budowie ssa-
wek łzopijnych motyli z niespokrewnionych 
ze sobą rodzin wskazują na konwergentną 
ewolucję tych struktur w różnych grupach 
(Krenn 2010). Charakterystyka większości 
ssawek służących spijaniu łez wskazuje, że 
nie pochodzą one od struktur obecnych u 
przodków odżywiających się przez nakłuwa-
nie owoców, gdyż przeciwnie do nakłuwaczy, 
najliczniejsze wyrostki na ssawkach pocho-
dzą ze struktur łączących żuwki i nie są 
przekształconymi sensillami ani wytworami 
kutikuli (büttiKer i współaut. 1996, banzi-
ger 2007, Krenn 2010). Wyjątkiem jest en-
demiczna ćma Hemiceratoides hieroglyphica 
z Madagaskaru, która, jako jedyny znany 
do tej pory gatunek, odżywia się łzami śpią-
cych ptaków (hilgartner i współaut. 2007). 
Ssawka tej ćmy pod względem uzbrojenia 
bardziej przypomina ssawki gatunków krwio-
pijnych i nakłuwających owoce. Podejrzewa 
się, że gatunek ten może być blisko spo-
krewniony z krwiopijnymi przedstawicielami 
rodzaju Calyptra. Brak jest jednak badań 
genetycznych potwierdzających tę hipotezę, a 
sama morfologia nie jest wystarczająco pew-
ną podstawą, aby zakwalifikować ten gatu-
nek do Calpini (zaSPel i współaut. 2011).

MolleMan i współaut. (2005b), badając 
rusałki lasów tropikalnych Ugandy, skupili 
się na podziale motyli niezainteresowanych 
nektarem kwiatowym, wyróżniając wśród 
nich grupy nakłuwające i grupy omiatające 
powierzchnię owoców lub innych źródeł po-
karmu. Jako sztandarowa grupa „nakłuwa-
czy owoców” wśród rusałek została wskaza-
na podrodzina Charaxinae, przy czym warto 
zaznaczyć, że w stosunku do zastosowanej 
przy Calpinae klasyfikacji inwazyjności na-
kłuwania, są one nakłuwaczami miękkich 
owoców i mechanizmy ich postępowania 
różnią się od tych prezentowanych przez 
Calpinae. Ssawki nakłuwających Charaxinae 
charakteryzują: szerszy kanał pokarmowy, 
krótkie sensille i silny wierzchołek pozbawio-
ny wyrostków. Ssawki rusałek omiatających 
powierzchnię pokarmu wyróżniają długie w 
stosunku do całej ich długości rejony koń-
cówek, na których rozmieszczenie i właści-
wości sensilli są zróżnicowane zależnie od 
przynależności do niższych taksonów. Ich 
zasadniczym zadaniem jest stworzenie na 
końcu ssawki struktury szczotki zbierającej 
materiał odżywczy.

Różnicowanie zachowań pokarmowych 
dorosłych motyli miało związek z wydłuże-
niem się życia imago, jednak nie wszystkie 
grupy motyli podjęły ten kierunek w ewolu-
cji (MolleMan i współaut. 2009). Niektórzy 
przedstawiciele rodzin takich jak Lasiocam-
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mi odpowiedni bodziec do korzystania z ich 
nektaru (inoue i współaut. 2009). 

Aminokwasami wyodrębnionymi z prefe-
rowanych przez motyle kwiatów są: prolina, 
seryna, alanina, arginina i lizyna (MurPhy i 
współaut. 1983). Badania erhardt i ruSter-
holz (1998) na Inachis io pokazały, że mo-
tyl ten potrafi rozróżnić w nektarze zawar-
tość argininy i proliny. MurPhy i współaut. 
(1983), na podstawie analizy diety Euphy-
dryas editha wskazali, że stężenia wolnych 
aminokwasów nie powinny być zbyt wyso-
kie. W przeciwnym razie nie pełnią swojej 
funkcji, ponieważ ich metabolizowanie jest 
na tyle energochłonne, że niweluje pozytyw-
ny efekt ich pozyskania. Enzymy trawienne 
pozwalają motylom na trawienie białek, np. 
niektóre lakrymofagiczne ćmy posiadają ze-
staw enzymów pozwalających na trawienie 
białek charakterystycznych dla łez (Krenn 
2010). eberhard i współaut. (2007) udo-
wodnili także obecność proteaz w ślinie mo-
tyli z rodzaju Heliconius. 

Tłuszcze i wielonienasycone kwasy tłusz-
czowe są ważnymi komponentami jaj, jednak 
lipidy nie są istotnymi składnikami w diecie 
dorosłych motyli. Źródłem lipidów dla doro-
słego motyla jest ciało tłuszczowe znajdujące 
się w odwłoku i będące zapasem gromadzo-
nym jeszcze w stadium larwalnym (bauer-
feind i współaut. 2007). Tłuszcze mogą być 
jednak optymalnym źródłem energii dla ga-
tunków migrujących, takich jak Danaus ple-
xippus (broWer i współaut. 2006).

Etanol jest składnikiem towarzyszącym 
diecie opartej o fermentujące owoce. Nie 
służy jako składnik odżywczy, jednak odgry-
wa rolę w poszukiwaniu i identyfikacji po-
karmu, a także jako bodziec inicjujący roz-
poczęcie odżywiania (bauerfeind i współaut. 
2007, dierKS i fiSher 2008). Motyle odży-
wiające się fermentującymi owocami posia-
dają sensilla styloconica reagujące na obec-
ność etanolu (Krenn 2010). Wiadomym jest, 
że stężenia etanolu powyżej 5–7% mogą być 
dla motyli zabójcze. Alkohole, w tym etanol, 
mogą być także wykorzystywane jako źró-
dło energii u niektórych owadów, jednak nie 
potwierdzono tego u motyli (bauerfeind i 
współaut. 2007).

Wybór źródła pokarmu wiąże się z hi-
storią życiową motyla. Ważne są także jego 
potrzeby związane ze stężeniami poszczegól-
nych składników, jak i przystosowania mor-
fologiczne służące do wykorzystania konkret-
nych rodzajów pokarmu. Węglowodany, ami-
nokwasy i białka są w większości zawarte 
w tych samych zasobach, a więc: nektarze 
kwiatowym i owocach, a także: pyłku, spa-
dzi, sokach roślinnych, miodzie, krwi, łzach 
(Krenn 2010, PoMetto 2014).

rych najlepiej udokumentowanym w bada-
niach jest sód. Warto zaznaczyć, że choć nie 
stwierdzono ich funkcji odżywczej, w diecie 
motyli pojawiają się też alkohole (adler 
1982, SMedley i eiSner 1996, boggS i dau 
2004, MolleMan i współaut. 2005a, zaSPel i 
współaut. 2014). Dla zdecydowanej większo-
ści motyli najpowszechniejszym składnikiem 
pożywienia są węglowodany, wykorzystywane 
dla zaspokojenia energetycznych potrzeb or-
ganizmu, oraz związki azotowe, przyjmowa-
ne najczęściej w postaci aminokwasów lub 
białek (MurPhy i współaut. 1983, dierKS i 
fiSher 2008). Sensille związane z ruchami 
ssawki i rozpoczęciem ssania są u wielu ga-
tunków wrażliwe na roztwory cukrowe, co 
zostało stwierdzone dla Papilio xuthus przez 
badania impulsów nerwowych w tracie sty-
mulacji roztworem sacharozy (inoue i współ-
aut. 2009). Nie wszystkie cukry mają jed-
nakowo aktywizujący wpływ na mechanizmy 
odpowiedzialne za rozwijanie ssawki i zasy-
sanie pokarmu. Atrakcyjnym pożywieniem 
są cukry proste, glukoza i fruktoza, oraz 
dwucukier, sacharoza, podczas gdy cukier 
złożony, jakim jest skrobia, wykazuje dzia-
łanie inhibicyjne w stosunku do receptorów 
pobudzających pobieranie pokarmu (inoue 
i współaut. 20009). dierKS i fiSher (2008) 
opisali kolejność preferowania poszczegól-
nych węglowodanów przez tropikalną rusał-
kę Bicyclus anynana. Najbardziej pożądanym 
cukrem jest dla niej sacharoza, następne w 
kolejności są glukoza, fruktoza i maltoza. Tą 
samą hierarchią w wyborze cukrów od sa-
charozy przez fruktozę, a następnie glukozę, 
charakteryzuje się aktywny w dzień zawisak 
fruczak gołąbek (Macroglossum stellatarum), 
a także przedstawiciel Papilionidae Battus 
philenor (erhardt 1991, nicolSon 2007). 
Preferencje w wyborze źródła węglowodanów 
są związane ze stężeniem cukru, wpływają-
cym na ekonomię odżywiania (możliwością 
pobrania roztworu, czasem spędzonym na 
żerowaniu i ryzykiem ataku ze strony dra-
pieżnika), którą zestawia się z zyskiem ener-
getycznym (inoue i współaut. 2009, Krenn 
2010). Zbyt rozcieńczone źródła cukru są 
energetycznie nieopłacalne w eksploatacji, a 
nadmiernie stężone mogą być zbyt lepkie i 
sprawiać problemy przy pobieraniu (Krenn 
2010). Model pobierania płynów przez ssaw-
kę, uwzględniający parametry jej kanału 
pokarmowego, lepkość pobieranego płynu i 
czas pobierania wskazuje, że optymalnym 
stężeniem cukrów dla motyli jest 30-40% 
roztwór sacharozy (Krenn 2010). Żeby zaan-
gażować owada w zapylanie, rośliny w toku 
ewolucji wykształciły zdolność posługiwania 
się odpowiednio dobranymi do swoich za-
pylaczy stężeniami cukrów, zapewniający-
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odżywczych, ze szczególnym wskazaniem na 
węglowodany, związki azotowe i witaminy 
(dierKS i fiSher 2008). Pokarm składający 
się głównie z rozkładających się i/lub przej-
rzałych owoców preferują niektóre gatunki z 
rodzin Nymphalidae, Riodinidae, Lycaenidae 
i Noctuidae (Krenn 2010). Odżywianie się 
sokami roślinnymi często towarzyszy die-
cie owocowej, ale może też występować sa-
modzielnie, jak u imago Tuta absoluta, na-
leżącego do Gelechiidae, odżywiającego się 
sokami z liści pomidorów, które jest zdolny 
samodzielnie uszkadzać (baetan i współaut. 
2015). 

Spadź to bardzo bogata w cukry lepka 
wydalina mszyc i czerwców. Korzystają z 
niej ćmy z rodzin Noctuidae i Erebidae oraz 
motyle dzienne z rodziny Lycaenidae (San-
SuM 2013, PoMetto 2014). Istnieją donie-
sienia o modraszkach, które celowo głaskały 
mszyce przy pomocy ssawki, aby sprowoko-
wać je do wydzielenia kropli spadzi (Krenn 
2010, PoMetto 2014). 

Bardzo kalorycznym pokarmem jest 
miód, którego bezpośrednim konsumentem 
wśród Lepidoptera są przedstawiciele oka-
załych zawisaków z rodzaju Acherontia, po-
siadający szereg przystosowań (np. twarda i 
krótka ssawka, imitowanie pszczelich fero-
monów) umożliwiających zakradanie się do 
pszczelich uli i wykradanie tego cennego su-
rowca (Kitching 2003, PoMetto 2014). 

Krew, łzy i płyny odzwierzęce są war-
tościowym pokarmem bogatym w białka, 
węglowodany i tłuszcze. Mogą być one wy-
korzystywane przez wyspecjalizowane ga-
tunki z rodzin: Noctuidae, Erebidae, Pyrali-
dae, Thyatiridae, Notodontidae, Sphingidae, 
które cechują się wspomnianymi wcześniej 
przekształceniami ssawek, umożliwiającymi 
przebicie skóry lub dostanie się pod powie-
kę (zaSPel i współaut. 2011, hilgartner i 
współaut. 2007). Znane są gatunki odży-
wiające się wyłącznie łzami. Hematofagia u 
motyli została do tej pory stwierdzona tylko 
jako dodatkowe źródło pokarmu, uzupełnia-
jące dietę owocową (banziger 2007, Krenn 
2010).

Rolę diety w cyklu życiowym motyli moż-
na podzielić na dwie kategorie: efekty zwią-
zane bezpośrednio z osobnikami i te, które 
wpływają na ich sukces rozrodczy. Parame-
trem związanym bezpośrednio z osobnikiem 
jest długość życia, natomiast o sukcesie roz-
rodczym można wnioskować na podstawie 
liczby i jakości składanych jaj (masa, liczba 
wyklutych gąsienic) oraz przeżywalności po-
tomstwa. Zarówno odpowiednie odżywienie 
węglowodanami, jak i związkami azotowy-
mi, ma wpływ na płodność i długość życia 
motyli (MurPhy i współaut. 1983, StevenS 
i współaut. 2002, bauerfeind i współaut. 

Nektary kwiatowe są najczęściej prostą 
kompozycją kilku cukrów i niekiedy wolnych 
aminokwasów z wodą (MurPhy i współaut. 
1983). Są one najczęstszym źródłem pokar-
mu motyli i ciem, które w większości nie 
są przywiązane do jednego gatunku rośli-
ny nektarodajnej (PoMetto 2014). Nektar 
pozyskiwany jest z nektarników, które są 
umieszczone najczęściej wewnątrz kwiatów, 
rzadziej bezpośrednio w innym, niezwiąza-
nym z zapylaniem miejscu na pędzie (Paci-
ni i współaut. 2003, vila i eaStWood 2006). 
Odżywianie nektarem jest istotnym elemen-
tem związku pomiędzy roślinami okrytona-
siennymi a motylami. Oddziaływania mię-
dzygatunkowe na linii owad-roślina mogą 
być klasyfikowane jako symbioza lub paso-
żytnictwo nektarowe, zależnie od tego, czy 
korzystający z nektaru owad jest zaangażo-
wany w zapylanie rośliny czy też nie (Pacini 
i współaut. 2003). Eurybia lycisca, wspomi-
nany wcześniej jako motyl dzienny o naj-
dłuższej ssawce, jest uważany za „złodzieja” 
nektaru, korzystającego z kwiatów Calathea 
crotalifera, gdyż nic nie wskazuje na to, aby 
gatunek ten potrafił uruchomić specyficzny 
dla kwiatów tej rośliny mechanizm umożli-
wiający uczestniczenie w przenoszeniu pyłku 
(bauder i współaut. 2011). Odżywianie się 
nektarem pochodzącym z nektarników poza-
kwiatowych zostało stwierdzone przez vila i 
eaStWood (2006) u modraszka Strymon ja-
cqueline, związanego z gatunkiem kaktusa 
Neoraimondia arequipensis. Ścisła zależność 
pokarmowa tych dwóch organizmów może 
być kluczowa w trudnych, silnie kseroter-
micznych warunkach, dla których została 
opisana.

Pyłek kwiatowy jest wykorzystywany nie 
tylko przez najbardziej pierwotne motyle z 
rodzin Micropterigidae czy Heterobathmiidae, 
mające gryzące aparaty gębowe, ale także 
jako dodatek do diety nektarożernych rusa-
łek z rodzajów Heliconius i Laparus (Krenn 
2010). Pyłek jest obfitym źródłem związków 
azotowych, jednak dla motyli wyposażonych 
w ssawkę umożliwiającą pobieranie płynne-
go pokarmu, niezbędna jest jego odpowied-
nia obróbka, aby mógł zostać wykorzysta-
ny. Przedstawiciele wspomnianych powyżej 
rodzajów gromadzą pyłek na ssawce i przez 
nawilżenie śliną i szybkie ruchy ssawki po-
wodują miażdżenie ziaren i uwolnienie płynu 
bogatego w aminokwasy (eberhard i współ-
aut. 2007).

Owoce są pod względem popularności 
kolejnymi, po nektarach kwiatowych, źródła-
mi składników odżywczych. Gatunki odży-
wiające się owocami najczęściej nie zjadają 
nektaru i odwrotnie (MolleMan i współaut. 
2005b, Krenn 2010). Sok z owoców charak-
teryzuje się złożoną kompozycją substancji 
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Wpływ związków azotowych na rozrod-
czość i długość życia nie jest tak oczywi-
sty, jak w przypadku węglowodanów, jednak 
wśród wielu motyli widoczne jest zaintereso-
wanie tymi składnikami, a zatem mają one 
swój wkład w podniesienie dostosowania. 
Jednoznaczne wyniki dotyczące dodatniego 
wpływ aminokwasów na jakość i ilość pro-
dukowanego potomstwa uzyskano dla Ara-
schnia levana i Bicyclus anynana (cahenzli 
i erhardt 2012). Ciekawych wniosków do-
starczyły wykonane przez tych badaczy te-
sty uwzględniające dietę larw Coenonympha 
pamphilus, których imago badano pod ką-
tem wpływu aminokwasów na rozrodczość. 
Wykazano zależność wykorzystania pozyska-
nych przez dorosłego osobnika aminokwasów 
od ich obfitości w diecie larwalnej. Samice, 
które jako gąsienice miały do dyspozycji po-
karm bogaty w aminokwasy, inwestowały w 
jakość potomstwa. Osiągało ono większe roz-
miary. Natomiast samice, które jako gąsieni-
ce nie przyjmowały aminokwasów, pozyska-
ne zasoby przekładały na podniesienie liczby 
składanych jaj (cahenzli i erhardt 2012).

Wprowadzenie tłuszczów lub/i wielonie-
nasyconych kwasów tłuszczowych do diety 
dorosłych przedstawicieli Bicyclus anynana, 
wg badań bauerfeind i współaut. (2007), 
nie wpłynęło na jakość składanych jaj ani 
długość życia badanych owadów. Brak wi-
docznego wpływu niektórych składników 
na badane parametry nie oznacza jednak, 
że ich obecność jest bez znaczenia. Ba-
dacze podkreślają, że najlepszymi wynika-
mi charakteryzowały się samice karmione 
zgniecionymi bananami, mającymi unikalną 
kompozycję składników, nie tylko tych wy-
branych do oceny (bauerfeind i współaut. 
2007, MolleMan i współaut. 2009). Pokazuje 
to konieczność dalszych, znacznie dokład-
niejszych badań, uwzględniających szersze 
spektrum analizowanych parametrów.

Omówione powyżej składniki odżywcze 
są u większości motyli w równym stopniu 
obiektem zainteresowania osobników obu 
płci. Jeśli jednak chodzi o suplementację 
sodem i wtórnymi metabolitami roślinnymi, 
widoczna jest rozbieżność zachowań u sam-
ców i samic. Morfologiczny i behawioralny 
dymorfizm płciowy jest, zaraz za nierównym 
wysiłkiem rozrodczym, intuicyjnym wyjaśnie-
niem zróżnicowania diety dorosłych motyli w 
zależności od płci. Motyle bardzo często wy-
kazują dymorfizm płciowy, który nie ograni-
cza się wyłącznie do najbardziej oczywistych 
różnic kolorystycznych czy wielkościowych 
pomiędzy osobnikami przeciwnych płci (hall 
i WillMott 2000, MolleMan i współaut. 
2005a). Międzypłciowe różnice behawioralne 
mogą być wynikiem alokacji zasobów, wobec 
której najlepszą strategią jest rozdzielenie 

2007, geiSter i współaut. 2008, MolleMan 
i współaut. 2009, Jordão i współaut. 2010). 
U niektórych łuskoskrzydłych, jak np. Bicyc-
lus anynana czy pewnych gatunków sówek, 
rozpoczęcie rozmnażania jest uzależnione od 
nutrientów pozyskanych przez dorosłego mo-
tyla, dzięki którym możliwy jest kompletny 
rozwój układu rozrodczego (dierKS i fiSher 
2008, buSzKo 2012). StevenS i współaut. 
(2002), na podstawie porównania grup osob-
ników Ctenopseustis obliquana karmionych 
roztworem miodu i osobników głodzonych, 
wykazali nawet pięciokrotnie wydłużony czas 
życia tych pierwszych. Jordão i współaut. 
(2010) badali wpływ pobierania węglowoda-
nów na rozrodczość Phthorimaea operculella, 
karmiąc grupę badanych samic roztworem 
miodu, a grupę kontrolną czystą wodą. Sa-
mice otrzymujące wodę okazały się gorzej 
przystosowane od swoich odżywianych mio-
dem odpowiedniczek, składały mniej jaj i 
szybciej redukowały ich liczbę wraz z upły-
wem kolejnych dni, podczas gdy u grupy 
karmionej miodem spadek liczby składanych 
jaj postępował znacznie wolniej (Jordão i 
współaut. 2010). Badania prowadzone na 
Euphydryas editha brały pod uwagę wpływ 
na rozrodczość i długość życia zarówno spo-
żywania węglowodanów, jak i aminokwasów 
(MurPhy i współaut. 1983). W eksperymen-
cie użyto sześciu różnych wariantów diet dla 
poszczególnych grup badanego motyla: gru-
pa nie karmiona, dostająca wodę, karmiona 
20% roztworem mieszanki cukrów, karmio-
na wodą z mieszanką aminokwasów, kar-
miona 20% roztworem mieszanki cukrów z 
dodatkiem mieszanki aminokwasów, nazwa-
nym sztucznym nektarem, oraz grupa kar-
miona sztucznym nektarem o pięciokrotnie 
wyższym stężeniu aminokwasów. Wydłużenie 
życia obserwowano u wszystkich osobników 
badanego gatunku odżywianych roztworem 
cukrowym, przy czym nie wykazano znaczą-
cego wpływu aminokwasów na ten parametr. 
Podobnie jak u Phthorimaea operculella, mo-
tyle hodowane na diecie bogatej w cukry 
składały więcej jaj. Rola aminokwasów uwi-
doczniła się dopiero przy składaniu czwarte-
go złoża jaj, które u grup korzystających z 
diety bogatej w aminokwasy cechowało się 
wyższą masą niż u grup pozbawionych ami-
nokwasów w diecie. Na podstawie wyników 
tych eksperymentów można wnioskować o 
zasadniczym wpływie przyjmowania cukrów 
na rozrodczość i długość życia motyli. Dieta 
bogata w cukier okazała się nie tylko wy-
dłużać życie osobników, ale także pomagała 
utrzymać wysokie tempo składania jaj, skut-
kujące ostatecznie ich większą liczbą niż w 
przypadku osobników nieodżywianych cu-
krem (MurPhy i współaut. 1983, Jordão i 
współaut. 2010).
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(inoue i współaut. 2015). Zapotrzebowanie 
na sód może być u dorosłych motyli więk-
sze, gdyż, jak pokazuje przykład Gluphisia 
septentrionis czy badania nad wydalaniem 
u japońskich paziowatych, dieta gąsienic 
jest w niego uboga (SMedley i eiSner 1996, 
inoue i współaut. 2015). U kilku gatunków 
korzystających z wilgotnej gleby, kałuż czy 
odchodów wykazano, że w skład podarunku 
wchodzą znaczące ilości sodu, który stanowi 
główny czynnik skłaniający motyle do podję-
cia takich zachowań (MolleMan i współaut. 
2005a). SMedley i eiSner (1996) zbadali 
transfer sodu u ćmy Gluphisia septentrio-
nis, śledząc jego drogę poprzez badanie jego 
zawartości u różnych osobników, na róż-
nych etapach życia. Po pobraniu ze środo-
wiska, sód podlegał akumulacji w układzie 
rozrodczym samców, następnie po kopulacji 
następował wyraźny spadek jego koncentra-
cji. U dziewiczych samic zawartość sodu w 
układzie rozrodczym była wyraźnie niższa 
niż po kopulacji, a końcowym efektem takiej 
były jaja wzbogacone o ten pierwiastek. 

Źródła sodu, z których korzystają motyle, 
są bardzo zróżnicowane pod względem 
stężenia jonów, lokalizacji i dostępności w 
środowisku. W oparciu o badania boggS 
i dau (2004) można wyróżnić następującą 
hierarchię stężenia jonów sodu w użytych 
przynętach. Najbardziej zasobnym źródłem 
sodu były odchody drapieżnika (wilk), na-
stępnie odchody roślinożercy (świstak), a 
najmniej zasobnym błoto. Poza naturalnymi 
źródłami sodu wykorzystano także próby z 
pojemnikami wypełnionymi piaskiem nasą-
czonym wodą ze znanym stężeniem sodu. 
Obserwacje wskazały, że istnieją gatunkowe 
preferencje konkretne źródła pozyskiwania 
sodu, np. u Pieris napi (Ryc. 2) preferowa-
ne jest błoto, w którym stężenie jonów so-
dowych jest niższe niż w przypadku pozo-
stałych przynęt. Gatunek ten częściej był 

funkcji, dzięki czemu samiec i samica zaj-
mują się szukaniem innych elementów nie-
zbędnych do przeżycia i wydania potomstwa. 
Jest to szczególnie istotne jeśli istnieje moż-
liwość przekazania zebranych dóbr w trakcie 
kopulacji (tigreroS i współaut. 2013).

Angielskie określenie „puddling”, któremu 
brak polskiego odpowiednika, odnosi się do 
powszechnego wśród motyli zachowania po-
legającego na spijaniu płynów z kałuż, wil-
gotnej ziemi, plam moczu, morskiej wody 
oraz żerowaniu na padlinie i odchodach 
(adler 1982, MolleMan i współaut. 2005a, 
Pola i garcía-ParíS 2005). Niewykluczone 
jest także powiązanie ewolucyjne tego typu 
zachowań ze spijaniem łez kręgowców, ta-
kich jak żółwie, krokodyle, a nawet ptaki 
(hilgartner i współaut. 2007, de la roSa 
2014). Wśród wielu gatunków motyli, korzy-
stanie ze wspomnianych zasobów jest zdecy-
dowanie bardziej powszechne u samców, a u 
samic zdarza się pod koniec życia (gdy koń-
czą się pozyskane zapasy, zwłaszcza u samic 
kopulujących raz w życiu), lub u gatunków 
niedokonujących wymiany składników od-
żywczych przy kopulacji (adler 1982, SMe-
dley i eiSner 1996, hall i WillMott 2000, 
MolleMan i współaut. 2005a). Pierwszą z 
prawdopodobnych przyczyn jest możliwość 
transferu substancji odżywczych pomiędzy 
płciami przez deponowanie ich w sperma-
toforze. Oznacza to, że w trakcie kopulacji 
samce mogą obdarzyć samice tzw. poda-
runkiem godowym. Samice, używające sodu 
otrzymanego od samców, wzbogacają nim 
składane jaja i zaspokajają własne potrzeby. 
Dzięki temu, nie muszą poświęcać czasu na 
samodzielne poszukiwania jego źródeł (SMe-
dley i eiSner 1996). Zależnie od zwyczajów 
godowych charakterystycznych dla konkret-
nych gatunków, samice mogą kopulować raz 
lub kilka razy w życiu. Druga grupa samic 
zdecydowanie rzadziej podejmuje się szuka-
nia mokrej gleby czy podobnych zasobów, co 
sugeruje, że zaspakaja swoje potrzeby dzięki 
samcom. Może to w konsekwencji powodo-
wać bardziej zaciętą konkurencję nasienia i 
różnice w obfitości składanego przez samce 
podarunku godowego (boggS i dau 2004, 
MolleMan i współaut. 2005a). W konkuren-
cji o partnerkę samce umieszczają w sper-
matoforze optymalne ilości sodu, aby zapas 
ten powstrzymał dostatecznie długo samicę 
przed kolejną kopulacją, tym samym zapew-
niając im większy sukces rozrodczy (Molle-
Man i współaut. 2005a). Sód jest istotnym 
makroelementem, biorącym udział w gene-
rowaniu skurczu mięśni i przewodnictwie 
impulsów nerwowych. U innych zwierząt 
jest także ważnym jonem w procesie wyda-
lania, jednak motyle, których dieta w nie-
go nie obfituje, zastąpiły go jonem potasu 

Ryc. 2. Bielinki bytomkowce (Pieris napi) pozysku-
jące sole mineralne z wilgotnej gleby (fot. Sylwia 
Pietrzak).
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z piciem krwi kręgowców dotyczą wyłącznie 
samców tych łuskoskrzydłych. W świecie 
owadów picie krwi jest przeważnie domeną 
samic lub/i larw, jak ma to miejsce cho-
ciażby u wielu muchówek. Motyle stanowią 
więc wyjątek. Celem pobierania krwi przez 
samce Calyptra nie są więc typowe substan-
cje dostarczające energii, ale właśnie sód 
(banziger 2007). 

Pierwiastek ten jest najpopularniejszym 
celem siadania na wilgotnych powierzch-
niach, odchodach czy padlinie, choć w po-
dobny sposób może być także pobierany 
azot, obecny w formie aminokwasów, kwa-
su moczowego lub jonów amonowych (adler 
1982, boggS i dau 2004). Stwierdzono, że 
związki azotowe zostają wbudowane w tkan-
ki, jednak w większości poddanych bada-
niom gatunków, same związki azotowe nie 
są wystarczającym bodźcem, aby wywołać 
zachowanie polegające na siadaniu na wil-
gotnych powierzchniach (adler 1982).

Ostatnim rodzajem związków chemicz-
nych pobieranych przez dorosłe motyle są 
różnego rodzaju wtórne metabolity roślinne. 
Aktywne poszukiwanie i pozyskiwanie takich 
substancji określane jest jako farmakofa-
gia. Przedstawiciele motyli farmakofagicznych 
akumulują wtórne metabolity roślin żywiciel-
skich na różnych etapach życia. Najczęściej 
dzieje się to już w stadium larwalnym, ale 
istnieją także gatunki przejawiające takie za-
chowania jako owady dorosłe. W farmakofa-
gii dorosłych motyli, podobnie jak w zacho-
waniach związanych z sodem, częściej spe-
cjalizują się samce (boPPré 1983, zaSPel i 
współaut. 2014). Obiektem zainteresowania 
motyli z podrodzin Danainae i Arctiinae są 
wtórne metabolity roślin, takie jak: alkalo-
idy pirolizydynowe i glikozydy kardenolidowe 
(boPPré 1983). Są one wykorzystywane w 
zachowaniach godowych, jako prekursory do 
syntezy feromonów oraz w celach obronnych, 
poprzez uczynienie owada niesmacznym dla 
drapieżnika (niShida 2002). Przykładem ga-
tunku, u którego występuje pozyskiwanie 
alkaloidów pirolizydynowych w stadium ima-
go jest Cosmosoma myrodora. Samce tego 
gatunku w trakcie kopulacji przekazują sa-
micom tzw. „ślubny welon” składający się z 
alkaloidów pirolizydynowych, którymi impre-
gnowane są wyrostki na brzusznej stronie 
odwłoka samca. Substancje te zapewniają 
samicy i jajom ochronę przed drapieżnikami 
(zaSPel i współaut. 2014). hriStov i con-
ner (2005), badając wpływ spożywania al-
kaloidów pirolizydynowych i glikozydów kar-
denolidowych na atrakcyjność pokarmową 
Cosmosoma myrodora i Utetheisa ornatrix 
dla owadożernych nietoperzy zauważyli, że 
motyle, których gąsienice były hodowane na 
diecie pozbawionej tych składników, nie były 

notowany także na pojemnikach o stężeniu 
sodu zbliżonym do stężenia obecnego w bło-
cie (ok. 55 μg Na/g suchej masy pisaku). 
inoue (2015), na podstawie badań nad wy-
dalaniem u paziowatych sugeruje, że prze-
wód pokarmowy motyli może być wrażliwy 
już na niewielkie ilości jonów sodowych i 
możliwe, że ich zbyt wysokie stężenie może 
być dla pewnych gatunków szkodliwe. Ko-
rzystanie z zasobu o mniejszym stężeniu po-
żądanego składnika wiąże się z wydłużeniem 
żerowania, oraz między innymi ze zwiększo-
nym ryzykiem ataku drapieżnika (MolleMan 
i współaut. 2005a).

Charakterystyczne dla zachowań związa-
nych z pozyskiwaniem sodu są zmiany w 
intensywności przejawiania tych zachowań 
nie tylko w zależności od płci, ale także od 
wieku osobnika. Według Sculley i boggS 
(1996) najbardziej aktywną grupą pod tym 
względem są młode samce. Wśród star-
szych samców istnieje niezbyt wyraźny trend 
wskazujący, że są bardziej zaangażowane w 
ten typ zachowań, jeśli ich behawior rozrod-
czy przewiduje poliandrię. Jest to spodzie-
wana zależność, jeśli weźmiemy pod uwagę 
potrzebę uzupełnienia zapasów po każdej 
kopulacji, która w warunkach konkuren-
cji wymaga większych nakładów energii dla 
zebrania odpowiednio zasobnego podarunku 
dla samicy. adler (1982) w swoich wyni-
kach z obserwacji ciem wskazuje, że, poza 
jednym gatunkiem Zale undularis, wszystkie 
obserwowane na źródłach sodu samice były 
stare, co wnioskował na podstawie zużycia 
skrzydeł. Sculley i boggS (1996) wysunę-
li hipotezę, mówiącą o odwrotnej zależności 
pomiędzy możliwą liczbą kopulacji w życiu 
samicy, a jej potrzebą eksploatowania za-
sobów bogatych w sód. Większa liczba ko-
pulacji dostarcza większej liczby podarków 
godowych, co oznacza mniejszą potrzebę że-
rowania skierowanego na sód, podczas gdy 
zapasy dostarczane przez samce są wystar-
czające (Sculley i boggS 1996). Wyjątkiem 
od przedstawionych tu najbardziej prawdo-
podobnych schematów okazuje się być ga-
tunek rusałki z podrodziny oczennicowatych 
Coenonympha tullia ochracea, którego sami-
ce wykazują intensywniejszy od samców be-
hawior poszukiwania źródeł sodu. Sculley i 
boggS (1996) tłumaczą to inną rolą sperma-
toforu u tego gatunku. Blokuje on kolejną 
kopulację i nie pełni roli odżywczej.

W kontekście pozyskiwania substan-
cji mineralnych i pokarmowego dymorfizmu 
płciowego warto wspomnieć o krwi, która 
została już przedstawiona jako dodatkowe 
źródło pokarmu dla niektórych owocożer-
nych przedstawicieli rodzaju Calyptra (banzi-
ger 1980, 2007). Krew jest płynem ustrojo-
wym bogatym w sód, a obserwacje związane 
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ru kwiatowego oraz owoców najważniejsze składniki po-
karmowe, takie jak cukry i związki azotowe. Zwrócono 
także uwagę na wyspecjalizowane grupy motyli takie jak 
hematofagi i lakrymofagi. Przeanalizowano wykorzystanie 
przez motyle soli mineralnych, które pozyskiwane są z 
wilgotnej gleby, odchodów, padliny czy morskiej wody.
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EVOLUTION AND DIVERSITY OF TROPHIC PREFERENCES OF ADULT BUTTERFLIES AND MOTHS

Summary

The review is focused on evolution and diversity of lepidopteran trophic preferences. The evolutionary history 
of Lepidoptera is presented with emphasis on adaptations associated with foraging behavior of adult butterflies and 
moths, including the evolutionary modifications of the proboscis. Problems of nutrient supply in lepidopteran diet 
are also analysed. The most important components of butterflies and moths food are carbohydrates and amino ac-
ids obtained mostly from nectar and fruits, but also from pollen, sap, honeydew or honey. There are also specialized 
groups of hematophagus or lacrymophagous Lepidoptera. Water and minerals supply from feeding on puddles, moist 
soil, marine water, urine, dung or carrion, is also analyzed as an element of diet.

Key words: diet, evolution of feeding strategies, pharmacophagy, hemetophagy, Lepidoptera 
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