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1. WSTEP I CEL PRACY

Bogactwo kolorow oraz wyszukane ksztalty kwiatow storczykow
sprawiaja, iz te rosliny ozdobne cieszg si¢ coraz wigkszym zainteresowaniem
hodowcéw, zarowno w Polsce jak i w Europie. Obecnie uprawa storczykéw w
Polsce 1 na catym $wiecie to wielka gataz produkcji roslin ozdobnych. O
rozpowszechnieniu uprawy orchidei zadecydowalo opracowanie metod
skutecznego ich rozmnazania z nasion i1 tkanek w kulturze in vitro. Metody te sa
bardziej efektywne i szybsze niz konwencjonalne sposoby hodowli storczykow.
W warunkach naturalnych owoce 1 nasiona zawiazujg si¢ rzadko ze wzgledu na
skrajnie wyspecjalizowane systemy zapylania. Kwiaty takich storczykow oferuja
zapylaczom roznego rodzaju nagrody. Najczesciej jest to nektar, rzadziej olejki
eteryczne, zywice, woski 1 tluszcze.

Thluszcze wydzielane sg przez struktury gruczotowe zwane elajoforami,
ktore mogg by¢ polozone na doosiowej powierzchni labellum, kalusie czy
kolumnie. U storczykéw sa to zarowno elajofory typu epitelialnego, jak 1
trichomowego. Elajofory epitelialne tworzy zwarta grupa epidermalnych
komorek wydzielniczych, natomiast w przypadku elajoforow trichomowych sg to
wloski wydzielnicze jedno lub wielokomdrkowe.

Wydzielony tluszcz zbierany jest gldéwnie przez samice pszczot z rodziny
Apidae (plemiona: Centridini, Ctenoplectrini, Tapinotaspidini, Tetrapediini) oraz
Melittidae 1 stuzy jako zrodlo pokarmu lub uszczelnienie gniazda.

Niewiele wiadomo na temat budowy elajoforéw, a dotychczas zbadane
zostaly w mniejszym lub wiekszym stopniu epitelialne elajofory u kilku
gatunkow z rodziny Orchidaceae: Oncidium paranaense, Oncidium
ornithorhynchum, Rudolfiella picta, Trichocentrum cavendishianum, Oncidium
loefgrenii, Gomesa recurva, Gomesa bifolia, Oncidium trulliferum,
Ornithophora radicans 1 Cohniella ascendens oraz trichomowe elajofory jedynie

u Grobya amherstiae.



Dlatego tez dane dotyczace struktury elajoforow s3 nadal
niewystarczajace, a powigzanie ich z danymi filogenetycznymi moze by¢ istotne
w poznaniu ewolucji storczykow 1 ich systemow zapylania. Szczegdly budowy
elajoforéw moga by¢ istotnymi cechami taksonomicznymi u Oncidiinae.

Celem pracy jest zbadanie budowy morfologicznej, anatomicznej i
ultrastruktury elajoforéw u wybranych dwunastu gatunkéw 2z rodziny
Orchidaceae tj. Gomesa echinata (Barb.Rodr.) M.W.Chase & N.H.Williams,
Gomesa radicans (Rchb.f.)) M.W.Chase & N.H.Williams, Gomesa ranifera
(Lindl.) M.W. Chase & N.H. Williams, Oncidium cheirophorum Rchb.{,
Oncidium  ornithorhynchum  Kunth,  Ornithocephalus  ciliatus  Lindl,
Ornithocephalus gladiatus Hook, Phymatidium falcifolium Lindl, Sigmatostalix
amazonica Schltr, Sigmatostalix oxyceras Koniger & J.G. Weinm.bis, Zygostates
grandiflora (Lindl.) Mansf, Zygostates lunata Lindl, natywnych wylacznie dla
krajow Ameryki Potudniowej lub/i Ameryki Srodkowej, oraz zbadanie korelacji
pomiedzy stadium antezy 1 receptywnosci znamion a okresem aktywnosci

wydzielniczej tych gruczotow.
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2. PRZEGLAD LITERATURY

2.1. Budowa kwiatu storczykow

Mianem ,,storczyk" lub ,,orchidea" potocznie nazywana jest kazda roslina
zaliczana do rodziny storczykowatych. Orchidaceae to najwigksza 1 najbardziej
réznorodna sposrod wszystkich rodzin roslin kwitnacych. Wedlug “World
Checklist of Selected Plant Families” zarejestrowanych jest doktadnie 26 049
gatunkdw (Kew Royal Botanic Gardens, 2009). Natomiast Singh 1 in. (2007)
twierdza, ze na storczykowate sktada si¢ ok. 35 000 gatunkow nalezacych do ok.
800 rodzajéw. Z ewolucyjnego punktu widzenia jest to bardzo mtoda rodzina
botaniczna, ktora jest obecnie w stadium intensywnego rozwoju i specjacji.
Osady ze szczatkami Dendrobium 1 Earina szacuje si¢ na ok. 15-20 milionéw lat,
podczas gdy wigkszos$¢ roslin kwiatowych liczy sobie ponad 130 milionow lat
lub nawet 215 milionow, jak podaja najnowsze badania (Conran i in. 2009;
Smith 1 in. 2010). Pomimo tak mltodego wieku, z punktu widzenia ewolucji
osiggnety jednak bardzo wysoki stopien specjalizacji, plasujac si¢ na szczycie
drabiny ewolucyjnej, zwlaszcza pod wzgledem przystosowania si¢ do zapylania
przez zwierzgta, czyli tzw. zoogamii (zooidiogamii). Dowodem tego jest bardzo
duza zmiennos$¢ kwiatdéw, ktérych wielko$¢ waha si¢ od kilku milimetréw do
kilkudziesieciu centymetréw oraz ksztattu 1 zestawu koloréw poszczegdlnych ich
czesci (Conran 1 in. 2009; Smith 1 in. 2010).

Najmniejszym gatunkiem storczyka jest Platystele jungermannioides
(Schltr.) Garay, ktérego kwiaty sag mniejsze od gtowki szpilki, a dlugos¢ catego
kwiatostanu to zaledwie 5 mm. Gatunek ten zasiedla lasy Ameryki Srodkowej. Z
kolei najwigksze kwiaty wystepuja u Cattleya warscewiczii — rOwniez
amerykanskiego gatunku, ktorych srednica wynosi 30 cm. Najbardziej masywna
rosling osiggajaca nawet 3 m dilugosci i ponad jedng tong $wiezej masy jest
Grammatophyllum speciosum Blume rosnagcy w potudniowej Azji (Szlachetko 1
Skakuj 1996; Fitch 2004; la Croix 2008).
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Kwiaty storczykéw wystepuja pojedynczo lub w kwiatostanach. Zwykle
sa to grona lub ktosy. Okwiat jest najczgsciej zygomorficzny (grzbiecisty) i
sktada si¢ z szesciu listkow (tepala) okwiatu utozonych w dwoch okotkach: trzy
listki zewngtrzne (sepala) 1 trzy wewngtrzne (petala). Jeden z listkow okdtka
wewnetrznego zwany warzka (labellum) czesto jest wiekszy od pozostatych
szesciu listkbw okwiatu 1 moze spelnia¢ funkcje ,ladowiska” dla zapylaczy.
Warzka wyrdéznia¢ si¢ moze nie tylko wielkoscia, ale i barwa, ksztattem lub
obecnoscig réznego rodzaju narosli czy tez wloskow. U niektérych rodzajow jak
np. kruszczyk (Epipactis) czy butawnik (Cephalanthera) w obrgbie warzki
wyroznia si¢ cze$¢ nasadowa — tzw. hipochil oraz czes¢ koncowa — tzw. epichil.
Odcinek przejsciowy miedzy obiema czesciami bywa czasem wyrdzniany jako
tzw. mezochil. Warzka moze by¢ jednolita — niepodzielona na czesci tzw. tatki
warzki (np. wyblin jednolistny Malaxis monophyllos), dwudzielna (np. listera
jajowata Listera ovata), trojdzielna (np. koslaczek stozkowaty Anacamptis
pyramidalis) lub tréjdzielna, ze srodkowg tatkg dodatkowo podzielong na dwie
czgsci (np. storczyk kukawka Orchis militaris). Sa tez gatunki storczykow,
ktorych labellum jest mniejsze od pozostatych listkow okwiatu lub nie odrdznia
si¢ od nich wcale. Przyktadem jest Aerangis arachnopus (Rchb. f.) Schltr. czy
Mpystacidium capense (L.f.) Schltr, gdzie warzka ma ten sam biaty kolor i
podobny ksztalt do pozostatych listkow okwiatu. W przypadku Alamania
punicea Lexarza labellum nie odrdznia si¢ kolorem, ale jest mniejsze niz listki
okotka zewnetrznego (Rasmussen 1985; Buttler 1986; Szlachetko 1 Skakuj 1996;
Nowicka-Falkowska i Falkowski 2005; la Croix 2008).

Kwiaty storczykow znane sg z ogromnego bogactwa barw — od biatego,
przez zo6tty, pomaranczowy, zielony, czerwony, niebieski, fioletowy, brazowy, do
purpurowoczarnego. Podobna réznorodno$¢ dotyczy morfologii 1 ksztattu
okwiatu. Listki okwiatu mogg by¢ znacznie wydluzone 1 waskie, jak np. u
Acianthus caudatus R. Parsons, Bulbophyllum medusae (Lindl.) Rchb. f,
Brassavola cucullata (L.) R. Br, Brassia longissima (Rchb. f.) Schltr, Dendrobium

tetragonum A. Cunn, Restrepia sp. czy Masdevallia sp, ktorej listki okwiatu sg
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owalne 1 szerokie, a zwe¢zajace si¢ w koncowej ich czesci. Charakterystyczny
okwiat wystepuje rowniez u Dendrobium harveyanum Rchb. f, D. brymerianum
Rchb. f, D. chrysotoxum Lindl, Platanthera ciliaris (L.) Lindl, P. grandiflora
(Bigelow) Lindl, Pecteilis susannae (L.) Raf. czy Sievekingia reichenbachiana
Rolfe, ktérych listki okwiatu sg postrzepione. Tasmowate i spiralnie skrgcone
spotykane sa u Dendrobium discolor Lindl, D. tangerinum P. J. Cribb, D.
spectabile (Blume) Miquel, Prosthechea cochleata (L.) W. E. Higgins,
Schomburgkia sp. 1 Paphiopedilum sp. (1a Croix 2008).

Labellum moze ulega¢ dodatkowo innym modyfikacjom, i tak np. u
dwulistnika (Ophrys) przypomina samice owadow zwabiajgc tym samym samce
lub tworzy pulapke jak u Cypripedium, Phragmipedium, Paphiopedilum czy
Coryanthes. Ponadto u nasady labellum moze wyksztalca¢ si¢ uchytek zwany
ostroga, ktory czegsto wytwarza i gromadzi wydzielony nektar. Ostrogi moga miec
rozng dtugos¢ 1 ksztatt (Rasmussen 1985; Buttler 1986; Szlachetko i1 Skakuj 1996;
Nowicka-Falkowska 1 Falkowski 2005). Ta najdluzsza mierzy ok. 30 cm i
wystepuje u Angraecum sesquipedale Thouars. U niektérych gatunkow z rodzaju
Jumellea 1 Rangaeris ostrogi osiggaja ok. 15 cm. Krotsze wystepuja u Aerangis,
Gymnadenia, Platanthera, Habenaria, Eulophia (1a Croix 2008).

U wigkszosci gatunkow storczykow obserwuje si¢ zjawisko resupinacji
czyli skrecania kwiatow wokot wlasnej osi. Obraca si¢ zalgznia lub szypulka i
zazwyczaj] dochodzi do tego z powodu grawitacji. W wyniku tego procesu
warzka staje si¢ najnizej potozonym listkiem okwiatu 1 moze stanowic
ewentualne ladowisko dla zapylaczy (Kull 1 Arditti 2002; Fisher 1 in. 2007).

W kwiatach nieskreconych, np. u polskiego storzana bezlistnego
(Epipogium aphyllum Sw.), warzka skierowana jest ku gérze. Podobnie jest u
roslin, ktorych kwiaty skrecajg si¢ o 360°. Najczesciej jednak kat skrecenia
wynosi ok. 180°, co sprawia, ze warzka skierowana jest do dolu. W przypadku,
kiedy zwrocona jest w bok skret kwiatu wynosi 90°, czego przykladem jest
rowniez rodzimy lipiennik (Liparis loeselii; Szlachetko 1 Skakuj 1996; Nowicka-

Falkowska i Falkowski 2005).
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Kwiaty storczykow sa w wiekszosci kwiatami obuptciowymi. Mniej lub
bardziej wyrazny dymorfizm seksualny wystepuje w kwiatach Catasetum oraz
Cycnoches. Kwiaty zenskie 1 meskie u tych rodzajow moga wystepowaé na
kwiatostanie roéznych Iub tych samych roslin. Decyduja o tym warunki
klimatyczne, w ktérych one dojrzewaja. Jest to rowniez czynnik warunkujacy ptec
kwiatu. Kwiaty meskie 1 zenskie Catasetum sp. dalece réznig si¢ ksztattem 1
kolorem. Kwiaty zenskie sa zolto-zielone, natomiast meskie kolorowe. Budowa
kwiatow meskich Catasetum ochraceum Lindl. pozwala na skuteczng depozycje
duzego, cig¢zkiego pollinarium na tulowiu owada. Awersja zapylacza do
odwiedzin tych kwiatow sklania go do odwiedzania kwiatéw zenskich, co tym
samym sprzyja zapyleniu. Spowodowato to prawdopodobnie powstanie
konkurencji pomiedzy kwiatami meskimi i powstanie dymorfizmu (Romero i
Nelson 1986).

Kwiaty storczykdéw to kwiaty gorne o dolnej zalazni, powstajacej z trzech
owocolistkow. Oznacza to, ze jest ona zrosni¢ta z wklestym dnem kwiatowym 1
znajduje si¢ ponizej okwiatu. Cechg charakterystyczng struktur plciowych jest
polaczenie precika lub precikéw z szyjka 1 znamieniem shupka w jedng calose,
tzw. pretostup (gynostemium, kolumna). Stopien zrosniecia tych struktur jest
rozny w zaleznosci od danej grupy storczykow. Np. u Diseae precik jest
catkowicie zro$nigty z szyjka stupka tak, ze nie wida¢ granicy pomiedzy nimi.
Natomiast u wickszosci Epidendroideae, precik jest tylko lekko potaczony z
krotkim filamentem, ktéry odpada, kiedy pollinia zostaja zdeponowane na ciele
owada. Podstawa kolumny w wielu przypadkach jest jednoczesnie punktem
osadzenia warzki 1 listkow okwiatu tworzac stope kolumny np. Bifrenariinae,
Maxillariinae, Lycastinae (Davies 1 Stpiczynska 2006).

Struktura, ktéra moze je rdéwniez taczyé jest tabula infrastigmatica,
wystepujaca u niektorych Oncidiinae np. u Oncidium ornithorhynchum Kunth.
Zewnetrzne listki okwiatu oraz stopa kolumny moga formowaé takze tzw.
mentum, np. Aeranthes sp, Eria sp. (Hermans 1 Bosser 2003; Bajracharya i

Shrestha 2004). Liczba ptodnych precikow w kwiatach storczykow jest
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zredukowana 1 moze by¢ ré6zna w poszczegolnych grupach storczykow. Stad tez
budowa morfologiczna pregcikowia odgrywa istotng role w ich klasyfikacji. U
obuwikowych (Cypripedioideae) plodne sa tylko dwa preciki  okdtka
wewnetrznego. Jednak u zdecydowanej wiekszosci gatunkéw ptodny pozostaje
tylko jeden precik z okdtka zewnetrznego. Pozostate, wedlug najprostszej
interpretacji ulegaja przeksztalceniu w bezptodne pratniczki (staminodia), ktore
moga mie¢ posta¢ wyrostkow (stelidia), okragtawych struktur (auricles),
skrzydetek (wings) czy innych dodatkowych struktur (appendices) znajdujacych
si¢ po bokach kolumny lub u jej podstawy w postaci wybrzuszen tzw. bulges
(Kull 1 Arditti 2002). Ptodny pylnik najczesciej zawiera dwa worki pytkowe. W
kazdym z workéw pytkowych znajduje si¢ jedna pytkowina (pollinium). Tworza
ja ziarna pylku ztaczone sg ze soba balsamem pylkowym lub elastowiscyng. U
wiekszosci gatunkdéw ziarna pytku zgrupowane sg w tetrady. Monady wystepuja
m.in. u Apostasioideae i Cypripedioideae. Sypki pylek czesto utozsamiany jest z
pojeciem pytkowin migkkich (soft pollinia), jakie wystepuja np. u Phragmipedium
sp. czy Vanilla sp. W wyniku tworzenia wtornych przegrod w pylniku liczba
pytkowin moze si¢ zwigkszaé. Pylkowina zwykle jest woskowata, chrzastkowata
lub bardzo twarda (hard pollinia). W kwiatach niektorych storczykow spotykane sa
pytkowiny pakietowe (sectile). Pakiety zbudowane sg z mniejszych podjednostek,
jakimi sg massule. Te natomiast sktadajg si¢ z tetrad pylkowych polaczonych ze
sobg cienka warstwa kalozy, pasmami elastowiscyny lub wspolnymi s$cianami
komoérkowymi. Owad zaopatrzony w pytkowiny pakietowe (sectile) moze jedng
pytkowing zapyli¢ kilka kwiatow tj. $rednio 6,6 kwiatéw Orchis mascula L. 1 13,8
Platanthera chlorantha (Custer), poniewaz pollinia tatwo rozpadaja si¢ 1
poszczegdlne pakiety przyklejaja si¢ do lepkiego znamienia. Pytkowiny woskowe 1
chrzastkowe deponowane s3 na znamieniu w catosci, dlatego owad moze nimi
zapyla¢ tylko pojedyncze kwiaty. Jedno pollinium moze zawiera¢ od 5500 ziaren
pylku u butawnika mieczolistnego Cephalanthera longifolia (L.) Fritsch do
400 000 u Coryanthes senghasiana G. Gerlach (Johnson 1 Edwards 2000, Pacini
2000).
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Ziarna pytku sg dlugo zywotne, dlatego tez moga by¢ przenoszone na
dalekie odleglosci, co nie wptywa lub ma znikomy wplyw na wydajnosé
zawigzywania owocow. Spowodowane jest to tym, ze storczyki rzadko wystepuja
w duzych grupach, w zwigzku z tym, aby zapylacz mégt odwiedzi¢ kolejny kwiat
musi pokona¢ czasem dhuga droge. W przypadku Dactylorhiza purpurella
(T.Stephenson & T.A. Stephenson) So6 pytek utrzymuje zdolnos¢ do
kietkowania az 51 dni (Neiland i Wilcock 1995).

Ptonny odcinek migdzy workami pytkowymi to tacznik, ktory czesto jest w
szczytowe] czgsci powickszony 1 pokrywa catg lub cze$¢ gléwki tworzac
kieszonkowatg otoczke tzw. czapeczke (anther cap). Pollinia sa polaczone z lepka
czescig rostellum zwang viscidium, tworzac calo$¢ tzw. pollinarium 1 w takiej
postaci przenoszone przez zapylacza. Gdy zapylaczami sg ptaki, pollinarium
deponowane jest najczescie] na dziobie lub gtowie, w przypadku motyli na oczach
lub trgbce, a na tulowiu u pszczolowatych (Apidae). Pollinium moze by¢
przytwierdzone do viscidium pasmem sporegennej tkanki (caudicula) lub trzonkiem
(stipe) pochodzenia znamieniowego (odrdznicowany z rostellum). Jesli trzonek jest
utworzony z pasma komorek epidermalnych, okreslany jest, jako tegula (u
wigkszosci Vandoideae), natomiast, gdy stanowi zakrzywiong czes$¢ rostellum,
nazywany jest hamulus. Taki rodzaj trzonka wystepuje u niektorych Neottieae,
Diurideae 1 kilku gatunkow z rodzaju Bulbophyllum (Rasmussen 1985; Dressler
1993).

W rodzinie storczykowatych wystepuje znami¢ typu mokrego. Jego
receptywna powierzchnia pokryta jest roéznego rodzaju papillami. Budowa
znamienia skorelowana jest z budowa pytkowiny (Heslop-Harrison 1 Shivanna
1977; Dannenbaum 1 in. 1989). Twarde pollinia deponowane sg na znamionach
wglebionych, pokrytych warstwa gestej wydzieliny, natomiast pollinia pakietowe
wystepuja w kwiatach posiadajacych znamiona plaskie lub wrgcz wypukte
(Johnson i Edwards 2000). Kwiaty storczykow sa bardzo trwate. Znami¢ moze
pozostawac¢ receptywne az do 50-60 dni 1 5-7 dni po zapyleniu. Wydzielina

znamieniowa bogata jest w tluszcze, weglowodany i1 biatka. Charakterystyczny
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typ znamienia posiada Dendrobium speciosum Sm. Pokrywa je weglowodanowy,
galaretowaty Sluz, w ktérym zawieszone sa pojedyncze, oderwane komorki o
ultrastrukturze komorek wydzielniczych (Calder 1 Slater 1985; Slater 1 Calder
1990; Clifford 1 Owens 1990). Mimo braku kutykuli na powierzchni znamiona,
storczykow pozostajg receptywne przez dlugi czas (Neiland i Wilcock 1995;
Stpiczynska 2003a,b).

Szyjka stupka w kwiatach storczykdéw jest mniej lub bardziej szczytowo
zgigta 1 zakonczona trojdzielnym znamieniem, gdzie srodkowy jego ptat
przeksztalcony jest w rostellum. Obszar rostellum, na ktérym ulozone jest
pollinarium nazywany jest clinandrium (androklinium, anther bed). Wiscydowa
substancja wytwarzana jest przez wierzchotkowy fragment rostellum, czyli
uczepek (viscidium, retinaculum). Gdy rostellum jest dwudzielne obecne moga
by¢ dwa uczepki. Substancja ta wysycha po kilku minutach od kontaktu z cialem
zapylacza. Uczepek moze by¢ takze pokryty cieniutka membrang, ktora pod
naciskiem tatwo peka 1 odstania wtedy swiezg, lepka substancje, gotowa do
przyczepienia pollinarium do tutowia zapylacza. Usuni¢cie membrany indukuje
proces wysychania kleistej substancji (Buttler 1986; Rasmussen 1985; Dressler
1993; Szlachetko 1 Skakuj 1996, Johnson 1 Edwards 2000; Stpiczynska 2004;
Davies 1 Stpiczynska 2009).

Zalaznia jest jednokomorowa, rzadko trojkomorowa, natomiast lozysko
brzezne lub katowe. Liczba zalagzkdéw skorelowana jest z liczbg ziaren pytku
deponowanych na znamieniu podczas zapylenia. Mala liczba ziaren pylku w
stosunku do liczby zalazkow spotykana jest u gatunkow auto- 1 kleistogamicznych,
podczas gdy najwigksza (Srednio 5900:1) u gatunkéw ksenogamicznych. Liczba ta
moze by¢ zalezna réwniez od rodzaju pytku 1 sposobu jego depozycji. I tak, w
przypadku pytkowin twardych stosunek liczby ziaren pylku do liczby zalgzkow
wynosi¢ moze 1:2, a dla pytkowin pakietowych 19:1. Woreczek zalagzkowy jest
monosporowy typu Polygonum, czasem bisporowy typu Allium. Podwdjne
zaplodnienie generalnie nie wystepuje. Wyjatkiem jest m.in. Amitostigma

kinoshitae (Makino) Schltr. Rozwdj gametofitu zenskiego u storczykdéw nie
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konczy si¢ z poczatkiem antezy. Dopiero zapylenie inicjuje megasporogeneze,
natomiast zaplodnienie nast¢puje po uformowaniu woreczka zalgzkowego, ok. 21
dni po zapyleniu u Platanthera bifolia (L.) Rich. (Fredrikson 1991) czy 60 dni u
Phalaenopsis amabilis var. formosa (Lee 1 in. 2008). Embriogeneza zachodzi
wedtug typu Asterad lub Onagrad 1 trwa s$rednio 2 tyg. (Veyret 1974; Rasmussen
1985; Sood 1 Rao 1986; Fredrikson 1991; Johnson 1 Edwards 2000; Batygina i in.
2003). Zarodek zazwyczaj nie posiada liScienia, a komorki tworzace tuping
nasienng sg martwe, puste 1 przewaznie przezroczyste (Veyret 1974).

Owocem u storczykdéw jest torebka zawierajgca ogromng ilo$¢ nasion,
nawet do 4 min u Cycnoches ventricosum var. chlorochilon. Sa one
mikroskopijnej wielkosci, ponadto sg lekkie jak pytek. Nasiono mierzy od 0,05
do 6,0 mm dlugosci 1 wazy od 0,31-24 ug (Arditti i Ghani 2000). Mimo duze;j
liczby nasion, tylko niektore z nich kietkujg w srodowisku naturalnym, a rozwoj
rosliny trwa az kilka lat. Powodem tego jest nie w pelni wyksztatcony zarodek
oraz brak tkanki odzywczej w nasieniu. Funkcje odzywiania komorek
embrionalnych przejmuja grzyby z rodzaju Rhizoctonia, zyjace w symbiozie z
tymi roslinami. Strzgpki grzyba przenikaja tuping nasienng i1 docierajg do
glebszych warstw komorek. Substancje pochodzace z rozkladu strzepek staja sie
zrodtem sktadnikow odzywcezych dla rozwijajacego si¢ protokormu, czyli
niezroznicowanych jeszcze komorek powstajacych podczas kietkowania (Veyret

1974).

2.2. Hodowla i uprawa storczykow

Z powodu mikroskopijnej wielko$ci nasion oraz ich symbiozy z grzybami
pierwsze proby hodowli storczykdéw nie udawaty sie. Do dzi§ zreszta
rozmnazanie ich droga generatywna jest trudne, a ozdobne orchidee, ktore
spotka¢ mozna w kwiaciarniach, rozmnaza si¢ najczesciej] metodg in vitro bez
posrednictwa nasion poprzez eksplantaty todygowe lub lisciowe albo metoda

asymbiotyczng, czyli za posrednictwem nasion, ale bez udziatu grzybéw. Metody
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te sg bardziej efektywne 1 szybsze niz konwencjonalne metody hodowli
storczykéw (Chen i Chang 2004, Chen i in. 2004, Tuong i1 Tanaka 2004). Dzi¢ki
zastosowaniu metod hodowli in vitro storczyki staly si¢ tansze 1 bardziej
dostgpne na rynku. Ponadto metody efektywnego rozmnazania storczykow w
kulturze in vitro stosowane sg rdwniez w celu gromadzenia materiatu w banku
genow, jak rowniez rozmnazania w celu zachowania gatunku. Wigkszo$¢
storczykéw na $wiecie objetych jest ochrong prawng. W Polsce wszystkie
storczyki, czyli wedtug ,,Polskiej Czerwonej Ksiegi Roslin” 42 gatunki,
zagrozone s3 wyginigciem. Spowodowane jest to gldwnie degradacjg ich
naturalnych stanowisk oraz nielegalnym handlem (KaZmierczakowa 1 Zarzycki
2001).

Efektywno$¢ rozwoju nasion w kulturach in vitro jest zalezna od wielu
czynnikow Srodowiskowych, takich jak sktadniki pozywki, dlugosé¢ 1
intensywnos¢ naswietlania czy temperatura (Ueda 1 Torikata 1970; Wang i
Huang 1976; Soontornchainaksaeng i in. 2001; Kull 1 Arditti 2002; Moraes 1 in.
2005; Faria 1 in. 2004, Wotavova-Novotna i in. 2007; Aktar i in. 2008; Pacek 1 in.
2010).

Rozmnazanie oraz wuprawe storczykow w  kulturze in  vitro
zrewolucjonizowato odkrycie Knudsona (1922), ktére pokazato, ze nasiona moga
kietkowa¢ na pozywce zawierajacej cukier 1 to bez udziatu grzybdéw. Natomiast
w 1946 roku zaproponowat on nowy sktad pozywki do kietkowania nasion
storczykow. Od tej pory powstato wiele typow pozywek o zrdéznicowanym
sktadzie, przeznaczonych do rozmnazania roslin w warunkach sztucznych.

Oprécz metody asymbiotycznego rozmnazania storczykow stosuje sie
klonowanie (mikrorozmnazanie). Wprowadzone zostato przez Georga Morela w
latach 60-tych XX wieku. Klonowanie pozwala na uzyskanie duzej liczby roslin
o takim samym genotypie. Wykorzystuje ono zjawisko totipotencji, czyli
nieograniczone dzielenie si¢ 1 odtwarzanie (regeneracje) catego organizmu. Poza
mozliwoscig szybkiego rozmnazania roslin, kultura in vitro tkanek storczykow

ma znaczenie w otrzymywaniu materialu rozmnozeniowego wolnego od
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wiruséw. Odgrywa tez duza role w hodowli twoérczej nowych form i
wprowadzania ich do masowego obrotu (Wozny i Przybyt 2004; Oszkinis 2004;
Goede 2005; Ertkamp 2009). Oprocz stosowania kultur in vitro, mozna rowniez
wykorzysta¢ naturalng ich zdolno$¢ do rozmnazania w sposob wegetatywny.
Moze to by¢ dzielenie roslin, odcinanie ukorzenionych pedoéw, rozmnazanie ze
starych pseudobulw, ukorzenianie bocznych peddéw czy sadzonkowanie
(Oszkinis 2004).

Obecnie zainteresowanie hodowcow storczykami jest bardzo duze a
uprawa mieszancdw rozwingta si¢ na skale przemystowa. Jej przyczyna jest
zapewne wielkie zroznicowanie ksztattow 1 barw kwiatow, jak réwniez to, ze
niegdys byly dostgpne wylgcznie dla o0s6b zamoznych. Wedlug badan
przeprowadzonych przez Taiwan Sugar Corporation, gléwnego producenta na
swiecie, Japonczycy kupujga ponad 10 mln roslin rocznie, Amerykanie 15 min a
Europejczycy 5 min. Prognozuje si¢, ze do 2014 roku produkcja storczykéw
doniczkowych na $wiecie wzrosnie do ponad 300 mln rocznie, podczas gdy
jeszcze w roku 2000 wynosita ok. 120 mln. Taiwan Sugar Corporation
specjalizuje si¢ gtownie w produkcji Phalaenopsis sp., ktore eksportowane sg
przede wszystkim do Japonii, USA 1 Europy. Wzrost produkecji storczykdw
obserwowany jest rowniez w Chinach (Wang 2004). W Europie najwigkszym
producentem jest Holandia, ktora sprzedaje ok. 12 mln sztuk rocznie.
Produkowane przez ,,Kraj Tulipanéw” storczyki trafiajg do obrotu rowniez na
polskim rynku. Czotowg pozycje¢ zajmuje Phalaenopsis sp.

Storczyki byly pierwszymi ro$linami uprawianymi dla ,,0zdoby”.
Przekazy ze starozytnych Chin podaja, ze Konfucjusz szczegodlnie cenit zapach
tych kwiatow. W XVIII 1 XIX w. kolekcjonerzy przywozili rosliny z kolonii w
poludniowo-wschodniej Azji. Wtedy rozpoczeta sie¢ w Europie swego rodzaju
moda na storczyki, czyli tzw. ,,storczykomania” (Cecot 2005; Erfkamp 2009).

Hodowle w celu uzyskania nowych odmian storczykdéw rozpoczat ksigdz
William Herbert, ktory w 1847 roku wydal prace pt. ,,O krzyzowaniu pomiedzy

ro$linami”. Hodowlg zajmowat si¢ réwniez Robert Gallier, ktéry w 1849 roku
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doniost, ze otrzymal torebke nasienng w wyniku skrzyzowania D. nobile 1 D.
chrysanthum Wall. (Lindl.). Pierwszym hodowca, ktéremu dato si¢ uzyskaé
kwitngce rosliny z nasion, pochodzacych od uzyskanych mieszancow byt John
Dominy w 1856 r. Pierwszy mieszaniec nosit nazwe Calanthe x dominii. Od
1861 roku rozpoczeto krzyzowania gatunkow nalezacych do réznych rodzajow.
Pierwszym tego typu byla Goodyera x dominii, powstala ze skrzyzowania
Goodyera discolor (Ker-Gawl.) A. Rich. i Dassinia marmorata. Jego dzieto
kontynuowal John Seden, ktory otrzymat ok. 500 mieszancow. Pierwszy spis
mieszancéw pojawil sie w 1871 roku. W kolejnych latach prowadzono jego
aktualizacje. Rejestracje storczykow przez wiele lat prowadzita firma brytyjska
Frederick K. Sander i Syn. Obecnie rejestracje¢ nowych mieszancéw (The
International Registration Authority for Orchid Hybrids - IRAOH) prowadzi
Krolewskie Towarzystwo Ogrodnicze (RHS) w Londynie, ktore publikuje ja w
okresowych biuletynach (The Orchid Review i The American Orchid Society
Bulletin). Dzi¢ki pracom hodowlanym uzyskano wiele skomplikowanych
mieszancéw migdzygatunkowych i migdzyrodzajowych. Rosliny zadnej innej
rodziny nie daly mieszancow ztozonych z 2, 3, 4 lub 5 réznych rodzajow.
Najstarszg 1 najwicksza kolekcje storczykdw posiadajg Kroélewskie Ogrody
Botaniczne (Royal Botanic Gardens) w Kew koto Londynu. Kolekcja ta
utworzona zostata w 1770 roku 1 liczy ok. 5 tys. gatunkow, 400 tys. odmian
zielnikowych 1 ok. 2500 gatunkéw w banku gendéw. Pierwszym dyrektorem,
ktory znacznie poszerzyt kolekcje byt William J. Hooker. Z ogrodami w Kew
zwigzane byly ponadto takie osobowosci jak George Bentham, John Lindley,
Joseph Dalton Hooker czy Robert Allen Rolfe, ktore na state wpisaty si¢ w
histori¢ badan nad usystematyzowaniem i opisem nowych gatunkow storczykow
(Oszkinis 2004, Kew Royal Botanic Gardens).

Jedynym storczykiem wykorzystywanym w przemysle spozywczym jest
Vanilla sp, uprawiana od dawna, jako roslina przyprawowa. W celu zmniejszenia

kosztow produkcji stosuje si¢ czesto syntetycznie wytworzong waniling.
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Wanilia oprécz rosliny przyprawowej pelni jeszcze inng funkcje.
Stosowana jest w diagnostyce choroby Alzheimera (pacjenci chorzy na tg
chorobe nie czuja zapachu wanilii) oraz jako lek redukujacy wymioty bedace
efektem ubocznym chemioterapii. Posiada ona takze wtasciwosci antybakteryjne.
Ze wzgledu na zastosowanie lecznicze surowce pochodzace ze storczykow dzieli
si¢ na kilka grup. Najwicksza stanowig storczyki dostarczajace leczniczych
korzeni. Surowiec pozyskiwany z ususzonych 1 zmielonych organdéw
podziemnych, gtownie Orchis mascula Linne 1 Orchis militaris Linne (storczyk
kukawka) nazywa si¢ salep (salepi, sahlep, sahlab). Proszek ten dostepny jest w
greckich, egipskich, tureckich 1 libanskich sklepach. Salep, ze wzgledu na
zawarto$¢ glukomannanu (blonnik roslinny), dziata tagodnie przeczyszczajaco.
Ponadto wykorzystywany jest do produkcji lodow, puddingéw, napojow lub jako
dodatek do herbaty 1 kawy. W medycynie chinskiej natomiast stosowany jest w
chorobach ptuc i brzucha proszek uzyskiwany z wysuszonych i zmielonych
korzeni storczyka japonskiego Bletilla striata (Bletilla pasiasta). Redukuje takze
opuchlizng i1 krwawienia wewnetrzne pluc czy brzucha np. krwawienia z
wrzodow, pomaga tez przy peknigciach skéry. W Chinach sprzedawany jest
takze preparat o nazwie ,,Shihu”, uzyskiwany z kilku gatunkéw Dendrobium.
Jest on zalecany przy rozwolnieniach 1 przy niedoborze biatych krwinek.
Najbardziej powszechnym gatunkiem storczykow uzywanym do produkcji tych
preparatow jest Dendrobium nobile Lindl. (Bulpitt 2005; Drobnik 2007, Bulpitt i
in. 2007).

2.3. Systemy zapylania storczykow

Wyspecjalizowane systemy zapylania wystepuja zwykle u tych roslin,
ktérych kwiaty odwiedzane sg przez zaledwie kilka gatunkdéw zapylaczy (Waser 1
in. 1996; Fenster 1 in. 2004; Armbruster 2006). Specyficzna budowa kwiatow
rodziny Orchidaceae powstata na skutek stopniowych zmian, spowodowanych

przez dostosowywanie si¢ do budowy morfologicznej swoich zapylaczy oraz ich
22



potrzeb (Dressler 1968; Johnson i Steiner 2000; Fenster 1 in., 2004; Cozzolino 1
Widmer 2005). Nastgpstwem zmiany sposobu zapylania czegsto byla zmiana
oferowane] nagrody (Steiner 1998). Ewolucja dotyczyla gléwnie kwiatdw,
poniewaz to one sg prawie catkowicie zalezne od zapylaczy (Dafni 1983;
Ackerman 1986; Johnson i Bond 1992; Nilsson 1992; Neiland i Wilcock 1999;
Meléndez-Ackerman 1 Ackerman 2001). W ten sposob wyksztalcity si¢ rdzne
mechanizmy zapylania, wyodrebnione na podstawie wielkosci, ksztaltu, barwy i
zapachu kwiatu oraz nagrody oferowanej zapylaczom (Faegri 1 van der Pijl 1971;
Proctor i Yeo 1973; Johnson i Steiner 2000).

Mimo, ze pojecie koewolucji zostalo wprowadzone okoto 50 lat temu
(Ehrlich 1 Raven 1964), to juz 100 lat wczesniej zjawisko to zaobserwowat
Darwin 1 jako pierwszy opisat ten proces na przykladzie rurki kwiatowej
koniczyny (Trifolium L.) 1 odpowiadajacego jej dlugosci jezyczka pszczotly
(Darwin 1859). Zaobserwowat réwniez wyjatkowo dtuga ostroge u Angraecum
sesquipedale Thouars (Orchidaceae), ktorej dtugos¢ jest taka sama jak ssawka
zawiska nalezacego do rodziny Sphingidae (Darwin 1862). Ewolucja ostrogi,
ktora powodowata specjalizacje¢ systemu zapylania mogla tez prowadzi¢ do
jednoczesnego wzrostu liczebnosci gatunkéw roslin (Hodges 1 Arnold 1995;
Hodges 1997). Hipotezg ta potwierdzit Sargent (2004) podajac, ze kwiaty o
symetrii grzbiecistej, ktore maja wezsze spektrum zapylaczy 1 wyzszy stopien
specjalizacji zapylania sg gatunkowo liczebniejsze od tych, ktore maja symetrie
promienistg. Interesujace okazaty si¢ tez badania Smitha 1 in. (2008), ktoére
wykazaly, ze specjalizacja sposobu zapylania nie koniecznie powoduje wzrost
roznorodnosci gatunkow.

Innym powodem wyksztatcania specyficznych systeméw zapylania jest
czas, kiedy to zapylacze mogag odwiedza¢ kwiaty. Prawie wszystkie rosliny
kwitng w okreslonej dla siebie porze roku. Im krétszy czas kwitnienia, tym
system zapylania musi by¢ bardziej wyspecjalizowany (Armbruster i in. 1992).

Kwiaty moga otwiera¢ si¢ rowniez o okreslonej porze dnia lub nocy zwabiajac
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specyficznych zapylaczy (Muchhala 2003, 2006; Armbruster 1985, 1997, 2006;
Stone 1 in. 1998).

Na specyficznosci zapylacza opiera si¢ takze mechanizm izolacji
pomigdzy sympatrycznymi gatunkami, np. Prescottia densiflora zapylanego
przez pszczoly 1 P. plantaginea zapylanego przez ¢my (Singer i Sazima 2001b)
czy Aspidogyne argentea zapylanego przez motyle, pszczoly 1 4. longicornu
zapylanego przez pszczoty i kolibry (Singer i Sazima 2001a). Mechanizm
izolacji moze rowniez opiera¢ si¢ na morfologicznych réznicach w budowie
labellum czy gynostemium tak jak w przypadku dwoch endemicznych gatunkéw
Sophronitis, wystepujacych w Brazylii (Silva-Pereira 1 in. 2007). Sztuczne
krzyzowanie manualne przeprowadzone pomiedzy trzema gatunkami z rodzaju
Satyrium potwierdza, ze moze istnie¢ kompatybilno$¢ migdzy gatunkami
sympatrycznymi. Mimo tego w naturalnym srodowisku istnieje mechanizm
izolacji 1 nie spotyka si¢ hybryd z krzyzowan pomigdzy tymi gatunkami lub
spotyka si¢ je niezwykle rzadko (Bolus 1913; Duthie 1917; Johnson 1996; Ellis
1 Johnson 1999).

Mechanizm izolacji wystgpuje rowniez u gatunkow majacych wspdlnych
zapylaczy jak Disperis (Steiner 1989) czy Pterygodium (Pauw 2006).
Specyficznos¢ w tym wypadku dotyczy miejsca depozycji pollinarium na
tutowiu owada. Roznice w kariotypie Orchidinae moga by¢ réwnie wydajnymi
post-zygotycznymi barierami krzyzowalno$ci pomiedzy blisko spokrewnionymi
gatunkami, ktére majg wspdlnych zapylaczy (Cozzolino i in. 2004).

Niektore gatunki storczykow podlegaja gltownie lub catkowicie
samozapyleniu. Gatunki autogamiczne to tylko niewielki procent wsrod
storczykowatych 1 nalezg tu rosliny szczegolnie z obszarow chtodniejszych,
gdzie wystepuje mata ilo$¢ zapylaczy (Liu i in. 2006). Przeniesienie pytkowiny
na znami¢ kwiatu odbywa si¢ najczescie] przy pomocy zwierzat, wody czy
grawitacji. Istniejg jednak gatunki, u ktérych wystepuje zupetnie inny sposéb
samozapylenia. Takim gatunkiem jest Holcoglossum amesianum (Rchb.f.)

Christenson, opisany przez Liu 1 in. (2006). Nastepuje tu pomimo grawitacji
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obrot 1 podniesienie trzonka (stipe) z pytkowinami o 360° oraz depozycja pytku
na znamieniu wlasnego pretostupa. Proces ten odbywa si¢ podczas bezwietrznej,
suchej pogody oraz przy braku jakichkolwiek zapylaczy w otoczeniu. Autogamia
przyczynia si¢ do obnizenia zywotno$ci nasion (Hirayama 1 in. 2005), lecz czasami
jest jedyna szansg na zapylenie. Gatunkami samopylnymi sa np. Dendrobium
mirbellianum (Jones 1983), Spiranthes hongkongensis Hu et Barretto (Sun 1997),
Oeceoclades maculata (Lindley) Lindley (van der Cingel 2001; Pemberton 2007)
czy Cyrtopodium polyphyllum (Vell.) Pabst ex F. Barros, u ktérych do
samozapylenia dochodzi przy udziale kropli deszczu (Pansarin i in. 2008).
Epipactis microphylla (Ehrh.) Sw. jest rOwniez autogamicznym gatunkiem ze
szczatkowymi zdolnosciami do allogamii oraz tendencjg do kleistogamii a wiec
zapylenia 1 zawigzywania si¢ owocdéw bez otwierania kwiatow. Kietkowanie
ziaren pylku nastepuje z ominigciem receptywnego znamienia (Bonatti 1 in.
2006). Owoce moga powstawacé rowniez bez zaptodnienia (zjawisko apomiksji) 1
takim gatunkiem jest Nigritella nigra (L.) Rchb. f, Zygopetalum mackayi (Asker
1 Jerling 1992; Naumova i Mershchikova 1993) czy Zeuxine strateumatica (L.)
Schlechter (Sun 1997; Pemberton 2007). Cz¢sciowa samopylnos¢ stwierdzono u
Spathoglottis plichta Blume (Pemberton 2007), Arundina graminifolia (Pablo 1
Ackerman 2003), Phaius tankervilleae (Pemberton 2007), czy Platanthera
leucophaea (Stickler 1 in. 2004). Dochodzi do niej, gdy zadne inne systemy
zapylania nie sg dostepne.

Wigkszos¢ roslin  wyksztalcita rozne mechanizmy zapobiegajace
autogamii (van der Pijl 1 Dodson 1966; Dressler 1981, 1993; Borba i Semir
1999). Czesto sa to metody mechaniczne lub okresowo mechaniczne. U
potudniowo-afrykanskiego gatunku Eulophia foliosa zapylanego przez trzmiele
Cardiophorus obliguemaculatus (Elateridae) czapeczka nie spada z pollinarium
przez pewien czas po pobraniu przez zapylacza. Wielkos$¢ czapeczki jest na tyle
duza, ze nawet po dotknigciu znamienia nie jest mozliwe zdeponowanie
pylkowiny wraz z czapeczka na znamieniu (Peter 1 Johnson 2006). Inng metoda,

polegajaca na przeciwdziataniu autogamii jest powigkszone dwukrotnie
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pollinarium na krotko po jego depozycji na tutlowiu zapylacza. Az okoto dwie
godziny potrzebne sg by rozmiary pollinarium wrécity do normy. Mechanizm ten
odkryto u Bulbophyllum involutum 1 B. ipanemense (Borba 1 Semir 1999). Czesto
spotykanym w $wiecie roslin sposobem na obron¢ przed samozapyleniem jest
herkogamia, czyli ustawienie przestrzenne organow generatywnych wzgledem
siebie tak, ze utrudniajg one samozapylenie. Te metode spotyka si¢ réwniez u
wiekszosci storczykow. W wyniku tego pollinarium przykleja si¢ do zapylacza
dopiero przy opuszczaniu przez niego kwiat (van der Pijl i Dodson 1966,
Dressler 1981).

U Orchidaceae powszechna jest dichogamia w formie przedpratnosci,
ktora ma miejsce w rodzaju Mormodes 1 wielu przedstawicieli rodzaju
Stanhopea. Kwiaty bedace w fazie precikowej sa niezdolne do zapylenia, do
ktorego dochodzi dopiero po zabraniu pollinarium przez pszczote (Michel 1996;
Jersékova i Johnson 2007). Protandria wystgpuje takze m.in. w kwiatach rodzaju
Goodyera (Ackerman 1975), Prescottia (Singer 1 Sazima 2001b) czy
Sauroglossum (Singer 2002b).

Samoniezgodnos¢ moze réwniez odgrywac role bariery chronigcej przed
samozapyleniem. Bariery genetyczne sg zwykle zwigzane z gatunkami orchidei
zapylanych przez owady (np. muchy), ktore to spedzaja na kwiatostanie dtuzszy
okres czasu. Zachowanie takie moze powodowaé takze zapylenie
geitonogamiczne (Christensen 1992; Pedersen 1995), totez cz¢$¢ metod ochrony
przed autogamig dziata rowniez w przypadku ochrony przed geitonogamig.

Wiekszo$¢ gatunkow z rodziny storczykowatych jest allogamiczna i
wymaga zapylaczy jako wektorow pyitku.

Okoto 60% storczykowatych przystosowanych jest do zapylania przez
pszczoty lub osy nalezace do rz¢du btonkoskrzydtych (van der Pijl i Dodson
1966, Dressler 1981). Do tej grupy kwiatow storczykow zapylanych przez
btonkéwki nalezy réwniez wiele gatunkow o kwiatach zwodniczych, czyli
nieoferujgcych zapylaczom zadnej nagrody (Little 1983; Dafni 1984; Ackerman
1986; Nilsson 1992; Vogel 1993; Johnson 1994, 2000; Neiland i Wilcock 1998;
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Roy 1 Widmer 1999; Gumbert 1 Kunze 2001; Vallius 2000, 2001; Sugiura i in.
2002; Cozzolino i Widmer 2005). Blonkéwki to najwazniejsza grupa owaddw
bioragcych udzial w przenoszeniu pytkowin 1 zapylaniu storczykéw. Poszukuja
one pokarmu w ciggu dnia postugujac si¢ gtownie zmystem wzroku. Dlatego tez
kwiaty tych storczykow sa zwykle jaskrawo zabarwione i majg najczgsciej barwy
fioletowe, niebieskie, zotte, rzadziej czerwone lub biate. Warzka jest zwykle
dobrze wyksztalcona 1 wyraznie rézni si¢ od pozostatych listkow okwiatu.
Funkcjonuje jednoczesnie, jako swoiste ,,ladowisko” 1 powabnia dla owadow.
Wzory pokrywajace warzke w postaci kontrastowo zabarwionych linii czy plam
czgsto kierujga zachowaniem owadow na kwiatach. Dodatkowym bodZcem
zwiekszajagcym atrakcyjnos¢ kwiatéw dla blonkéwek jest emitowany przez nie
stodkawy zapach (Kaiser 1993). Zapylaczami storczykowej flory Starego Swiata
(Europa, Azja) sa gtéwnie Apis sp, Vespa sp. 1 Bombus sp. (Thien 1 Marcks 1972;
Dafni 1 Ivri 1981a,b; Nilsson 1983a,b; Vallius 2000, 2001; Gumbert i Kunze
2001; Sugiura 1 in. 2002) oraz Halictidae, ktére wystepuja rowniez w Ameryce
(Singer 1 Cocucci 1999a; Singer i Sazima 2001b). Natomiast storczyki Nowego
Swiata (Ameryka P, Ameryka Pid, Australia) czesto sa zapylane przez
bezzadlowe blonkdéwki z rodzajow Melipona, Trigona i Plebeia (Adams 1 Lawson
1993; Roubik 2000; Singer 2003) oraz btonkowki z rodzajow Euglossa, Eulaema,
Eufriesea (Dressler 1968, 1982; Williams 1 Whitten 1983; Borrell 2004).

Do blonkoskrzydtych, ktére rowniez zapylaja kwiaty storczykow naleza
mréwkowate (Formicidae). Rzadkos¢ tego procesu wyjasniajg dwie hipotezy.
Pierwsza z nich faczy si¢ z budowa morfologiczng mrowek. Sa to owady
bezskrzydle, a zatem istnieje trudno$¢ w przenoszeniu pytku na dalsze odlegtosci.
Ponadto maja one tendencj¢ do wracania po pozywienie w to samo miejsce, co
stanowi dodatkowo przeszkod¢ w rozprzestrzenianiu pytku i przenoszeniu go na
znami¢ innej rosliny (Faegri 1 van der Pijl 1971; Proctor i Yeo 1973). Druga
hipoteza mowi o utracie zywotnosci 1 zdolnosci kietkowania pytku po jego
zetknieciu z tutowiem mréwki. Zwigzane jest to z wydzielang przez mrowcze

gruczoly (metapleural glands) substancja o charakterze antybiotycznym i
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antygrzybicznym (Beattie 1 in. 1984, 1985). Obie hipotezy zostaty jednak
zakwestionowane przez Peakall 1 in. 1987. Zaobserwowali oni bowiem, ze
osobniki Myrmecia urens Lowne, bedace wylacznymi zapylaczami australijskiego
storczyka Leporella fimbriata (Lindl.) George nie posiadajg takich gruczotow, a
kwiaty Leporella wcale nie sg przystosowane do myrmekogamii.

Kolejng wazng grupa zapylaczy kwiatow storczykow sa Lepidoptera.
Luskoskrzydte mozna podzieli¢ ze wzgledu na cechy morfologiczne i
biologiczne na motyle dzienne oraz motyle nocne, czyli ¢my. Kwiaty zapylane
przez motyle maja stabo rozwinigtag warzke, zwykle nie wigksza od pozostatych
listkow okwiatu, pozbawiong szlakéw nektarowych. Ten rzad owadow w
przeciwnosci do blonkéwek ma bardzo dtugie aparaty gebowe 1 moze ladowac na
dowolnej czgsci kwiatu bez potrzeby wciskania si¢ do jego wngtrza. Motyle
dzienne postugujg si¢ gltownie narzadem wzroku, a w mniejszym stopniu
wechem. Kwiaty przez nie zapylane majg intensywng barwe tj. od zottych jak np.
Platanthera (Habenaria) ciliaris (L.) Lindl. (Robertson 1 Wyatt 1990; Smith 1
Snow 1990) =zapylane glownie przez motyle z rodziny paziowatych
(Papilionidae), do czerwonych jak np. Disa ferruginea (Thunb.) Sw. zapylane
przez motyle z rodziny rusatkowatych (Nymphalidae). Kwiaty takie nie musza
dostarcza¢ zapylaczom silnych bodzcéw zapachowych. Szacuje sig, ze ok. 8%
storczykow zapylanych jest przez ¢my. Kwiaty takich storczykoéw sa niepozornie
zabarwione. Maja bowiem kolor biaty lub zielonawy i sg pachnace, gdyz motyle
nocne postuguja si¢ przede wszystkim narzagdem wechu. Zapach wabi owady do
nektaru kwiatowego. Nektar w kwiatach zapylanych przez motyle ukryty jest w
ostrodze. Zapylaja one przyktadowo Sauroglossum elatum Lindl. (Spiranthinae)
posiadajace rurkowate zielono-biate kwiaty, pachngce noca. Sphingidae zapylajac
kwiaty nie siadajg na nich tylko zawisaja w powietrzu (Johnson 1 Bond 1992;
Johnson 1994; Szlachetko 1 Skakuj 1996, Stpiczynska 2004). W niektérych
przypadkach kwiaty odwiedzane przez ¢émy moga miec kolor brgzowy jak np. u
Sauroglossum cf. organense Szlach. (van der Pijl 1 Dodson 1966; Singer 2002b).

Wsrod nocnych zapylaczy sg takze omacnicowate (Pyralidae) - rodzina motyli
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spotykana na jasnozielonych kwiatach Prescottia stachyodes (Swatz) Lindl. 1
Prescottia plantaginea Lindl, wydzielajacych silny stodkawo-pieprzowy zapach
(Singer 1 Sazima 2001b).

Liczng grupe zapylaczy storczykdéw stanowig Diptera. Kwiaty takie maja
czesto postaé pulapek. Barwa kwiatow muchowkowych jest zwykle czerwono-
brazowa lub zielonawa z czerwonymi lub bragzowymi plamami. Wyré6zniajg si¢
one nieprzyjemnym, aminoidalnym zapachem, nie oferujagc przy tym zadnego
pokarmu (Vogel 1990b; Kaiser 1993). Zielonkawe kwiaty Habenaria parviflora
Lindl. zapylane s3a nie tylko przez motyle, ale réwniez przez komarnice
(Tipulidae), nalezace do rzedu muchdéwek (Singer 2001). Rodzina komaréw
(Culicidae) spotykana jest natomiast na zielonkawych kwiatach H. obtusata
(Banks ex Pursh) Richards (Thien 1969). Ponadto do rz¢gdu muchdéwek naleza
inne rodziny owadow (Bibionidae - leniowate, Calliphoridae - plujkowate,
Syrphidae - bzygowate, Tachinidae - raczycowate) odnotowane podczas wizyt na
kwiatach storczykow Earina sp. (Lehenbach 1 Robertson  2004) czy
Paphiopedilum (Shi 1 in. 2009). Dos$¢ nietypowymi kwiatami zapylanymi przez
bakowate (Tabanidae) o dtugich aparatach ggbowych sg réozowe bezzapachowe
kwiaty Disa pulchra posiadajace dlugie ostrogi, lecz niezawierajace nektaru
(Jersdkova 1 Johnson 2006). Znanych jest tez kilka gatunkow Bulbophyllum
zapylanych przez dwuskrzydte. Ich zapylaczami sg m.in. muszki owocowki
(Tephritidae) wabione przez kwiaty Bulbophyllum cheiri Lindl, ktére wydzielaja
zapach zawierajacy gtdwnie metyloeugenol. Zwigzek ten stosowany jest przez
samce owocowek do wabienia pozostatych meskich osobnikéw i1 jednoczesnie do
odstraszania kregowcow (Tan 1 in. 2002). Wsréd muszek owocowek sg tez te
szeroko znane z rodzaju Drosophila (Drosophilidae), bedace efektywnymi
zapylaczami Masdevallia floribunda Lindl. (Solano Gomez 2005).

Tylko okoto 3-5% gatunkow storczykdéw zapylanych jest przez ptaki (van
der Pijl 1 Dodson 1966). Nalezg one gldwnie do kolibréw (Trochilidae), rodziny
ptakéw z rzedu jerzykowych, wystepujacych w Nowym Swiecie (van der Pijl i
Dodson 1966; Singer 1 Sazima 2000) i nektarnikéw (Nectariniidae) - rodzing
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ptakéw z rzedu wroblowych, wystepujacych w Starym Swiecie (Johnson 1996;
Johnson i Brown 2004). Nektarniki sg zapylaczami m.in. Satyrium (Johnson
1996), natomiast kolibry storczykdéw podrodziny Epidendroideae (van der Pijl 1
Dodson 1966), np. Comparettia falcata Poepp. & Endl. (Ackermann i in. 1994) i
Spiranthoideae np. Stenorrhynchos lanceolatus Aublet. L. C. Rich (Singer i
Sazima 2000). Kolibry sg tez zapylaczami kwiatéw storczykow z rodzaju
Maxillaria, Masdevallia, Epidendrum, Cattleya 1 Laelia (van der Pijl i Dodson
1969; Vogel 1990a, van der Cingel 2001; Stpiczynska 2004; Stpiczynska 1 in.
2003, 2005). Ptaki te zywia si¢ nektarem produkowanym przez kwiaty.
Postuguja sie gldéwnie zmystem wzroku, dlatego kwiaty zapylane przez nie sa
najczesciej jaskrawoczerwone do szkartatnych 1 sg bezwonne.

Zapylanie kwiatow przez chrzaszcze jest bardzo rzadkie i zwykle
zapylaczami takich kwiatéw sg jednoczesnie inne owady (van der Pijl i Dodson
1966; Steiner i in. 1994). Wsrod chrzaszezy s3 to zukowate (Scarabaeidae)
zapylajace lekko pachngce lub catkiem bezwonne zoétto-czerwone kwiaty
Ceratandra grandiflora Lindl. (Steiner 1998). Efektywnos$¢ chrzaszczy, jako
wektoréow pylku jest duzo nizsza w poréwnaniu z innymi owadami. Tylko 6%
populacji  Epipactis palustris jest efektywnie zapylane przez chrzaszcze,

pozostalg czgs$¢ zapylajg osy (Nilsson 1978; Dafni 1 in. 2000).

2.4. Nagrody oferowane zapylaczom

Kwiaty storczykow oferujg zapylaczom roéznego rodzaju nagrody
(Buchmann 1987; Endress 1994). Najczesciej jest to nektar, rzadziej olejki
eteryczne, zywice, woski 1 ttuszcze (Dodson 1 in. 1969; Vogel 1969; Armbruster
1985; Buchmann 1987; Endress 1994). Mimo to wedlug Daviesa i in. (2005)
tylko u ok. 8% gatunkéw z rodzaju Maxillaria sp. obecny jest nektar w kwiecie,
a az 56 % z nich nie oferuje owadom zadnej nagrody. Zadnej nagrody nie oferuja

rowniez przedstawiciele bardziej prymitywnych storczykéw tj. Vanilloideae i1
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Cypripedioideae. Kwiaty Apostasioideae oferujg natomiast swoim zapylaczom

wylacznie pylek (Rasmussen 1985).

2.4.1. Nektar

Nektar produkowany 1 wydzielany jest przez tzw. nektarniki. Znacznie
zwigksza on skutecznos¢ zapylenia 1 sukces reprodukcyjny u storczykéw w
poréwnaniu z gatunkami, ktorych kwiaty oferujg inne nagrody lub nie oferuja ich
wcale. Wyznacznikiem sukcesu reprodukcyjnego u roslin jest miedzy innymi
procent zawigzanych owocdéw. U roslin o kwiatach produkujacych nektar
obserwowana jest ponad dwukrotnie wigkszy procent zawigzanych owocdw niz u
tych, ktore nektaru nie produkujg (Neiland 1 Wilcock 1998).

Nektar jest gtownym atraktantem u storczykdw, a zarazem pozywieniem
dla owadow. Nektarniki charakteryzuja si¢ nie tylko réznym ksztattem czy
wielkos$cig - ich lokalizacja 1 budowa dostosowana jest do mozliwosci pobrania
nektaru przez najbardziej skutecznego zapylacza.

Potozenie nektarnikéw moze by¢ zrdéznicowane i charakterystyczne dla
rodzaju, stanowigc istotng ceche taksonomiczng. Ze wzgledu na polozenie
nektarnikow mozna wyrdzni¢ dwa ich rodzaje: kwiatowe tj. zwigzane z
okwiatem (perygonalne) i pozakwiatowe (extrafloral nectaries, EFN). Nektarniki
kwiatowe mogg by¢ umiejscowione u podstawy pretostupa jak u Maxillaria
coccinea (Jacq.) L.O. Williams ex Hodge (Stpiczynska i in. 2003), na warzce w
zaglebieniach kalusa u Bulbophyllum ipanemense Hoehne, B. involutum Hoehne
1 B. weddellii (Lindl.) Rchb. f. [(prawdopodobnie muchy sktadajg tam jaja);
Teixeira 1 in. 2004], na powierzchni labellum Epipactis thunbergii A. Gray
(Sugiura 1996) 1 Listera ovata (L.) R. Br, gdzie nektarnik w postaci dtugiej
bruzdy zajmuje Srodek warzki (Nilsson 1981) czy Platystyliparis aurita (Ridl)
Marg. 1 Disticholiparis gregaria (Lindl.) Marg. & Szlach, gdzie nektarniki sg
globularnego ksztattu (Kowalkowska i Margonska 2009). Nektar produkowany
jest przez kalus rowniez u Maxillaria anceps Ames & C. Schweinf. Wydzielony
nektar pokrywa warzke 1 moze gromadzi¢ si¢ u podstawy kolumny (Davies 1 in.
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2005). W kwiatach Hexisea imbricata (Lindl.) Rchb. f. tworzy si¢ zbiorniczek na
granicy /abellum 1 pretostupa (Stpiczynska i in. 2005a). Nektarniki mogg takze
wystepowac, jako dwa symetryczne gruczoty na doosiowej powierzchni warzki u
Beadlea dutraei (Schltr.) Garay, Pelexia bonariensis (Lindl.) Schltr. 1 §.
orchioides (Galetto 1 in. 1997). Inaczej jest u Platanthera chlorantha (Custer)
Rchb. Kwiaty tego gatunku posiadajg ostroge, w ktorej dochodzi do sekrecji i
gromadzenia nektaru (Stpiczynska i in. 2005b). Podobnie jest w przypadku
kwiatéw, P. lacera (Michx.) G. Don (Little 1 in. 2005), P. bifolia L. (Stpiczynska
1997), P. ciliaris (L.) Lindl. (Sharp 2004), P. mandarinorum ssp. hachijoensis
(Inoue 1986), Limodorum abortivum (L) Sw. (Figueiredo 1 Pais 1992), Habenaria
gourlieana Gillies ex Lindl.,, H. hieronymi Kranzl. (Galetto 1 in. 1997) i
niektérych gatunkow Cryptocentrum sp. (Davies 1 Stpiczynska 2007).

Nektarniki pozakwiatowe zlokalizowane mogg by¢ na szyputkach lub u
podstawy pakow, kwiatow czy owocdw Epidendrum denticulatum Barb. Rodr.
(Almeida 1 Figueiredo 2003), Schomburgkia tibicinis (Batem. ex Lindley) Batem.
(Rico-Gray 1 Thien 1989), Spathoglotis plicata Blume (Jaffe i in. 1989), Aspasia
principissa Rchb. f, na pedzie kwiatostanowym Catasetum viridiflavum Hook,
Oncidium stipitatum Lindl (Fisher 1 Zimmerman 1988) oraz u nasady lisci
Caularthron bilamellatum (Rchg.f.) Schult. (Fisher i Zimmerman 1988; Fisher i
in. 1990; Fisher 1992). U niektorych gatunkéw storczykéw jak FEncyclia
cordigera (Kunth) Dressler, E. chacaoensis (Rchb. f.) Dressler & G.E. Pollard,
E. belizensis var. parviflora nektarniki pozakwiatowe spotykane sg zaro6wno u
podstawy kwiatéw jak i lisci (Damon i Pérez-Soriano 2005).

Ze wzgledu na zawarto$¢ weglowodandw nektar pozakwiatowy zwabia
mréwkowate (Formicidae), ktore wykorzystuja go jako pokarm. Te natomiast
zabijaja lub odstraszaja szkodniki, chronigc przede wszystkim generatywne czesci
kwiatow. Powoduje to wzrost sukcesu reprodukcyjnego u storczykéw. Dochodzi
zatem do interakcji zwanej mutualizmem. Nektar pozakwiatowy moze stanowi¢ od
11 az do 48% catej diety u mréwek (Jeffrey 1 in. 1970; Schmid 1988; Fisher i in.
1990; Almeida i1 Figueiredo 2003; Damon i1 Pérez-Soriano 2005). Roslina moze
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rowniez oferowac¢ schronienie lub swoiste gniazdo tzw. domatia, a materia
organiczna dostarczana poprzez aktywnos¢ mroéwek wewnatrz gniazda moze
stanowi¢ dla rosliny dodatkowe zrodio sktadnikéw odzywczych. Gniazdo moze
by¢ umiejscowione np. w pseudobulwach jak u C. bilamellatum, S. tibicinis czy E.
belizensis var. parviflora (Fisher 1 Zimmerman 1988; Rico-Gray i in. 1989;
Fisher 1992; Damon i Pérez-Soriano 2005).

Réznice w sktadzie chemicznym nektaru kwiatowego 1 pozakwiatowego sa
nieznaczne. Nektar w obu przypadkach jest wodnym roztworem cukréw.
Weglowodany wchodzace w sktad nektaru powstaja w procesie fotosyntezy lub
pochodza z materiatdw zapasowych. Stezenie cukru moze wynosi¢ nawet 95%
(Baskin 1 Bliss 1969; Jeffrey 1 in. 1970; Pais 1 Chaves das Neves 1980; Pacini 1
in. 2003; Mizell 2004). Stanowig go gldwnie fruktoza, glukoza i sacharoza, ktore
zwabiajg szerokie spektrum pszczél. W mniejszych ilosciach moga to byc
rowniez: rafinoza, maltoza, melibioza, gentobioza, stachioza, laktoza, melezitoza
oraz inne niezidentyfikowane cukry. Sacharoza jest dominujacym sktadnikiem
nektaru u P. chlorantha (Stpiczynska 2005b), L. abortivum (Figueiredo i1 Pais
1992) 1 H. gourlieana, natomiast glukoza u H. hieronymi (Galetto 1 in. 1997).
Rafinoza nie wystepuje generalnie w nektarze u Epidendrum 1 Cattleya, ale jest
obecna np. u Laelia, Oncidium, Angraecum, Laeliocattleya, Epipactis. Za$
stachioza u niektérych gatunkdéw Cymbidium 1 Mormodes. Melibiozg stwierdzono
w rodzajach Sobralia, Laelia 1 Cattleyopsis. Proporcje pomigdzy cukrami
zawartymi w nektarze rdznig si¢ w zaleznosci od gatunku rosliny 1 zapylacza.
Nektar bogaty w sacharoze jest zazwyczaj ukryty w kwiecie (w dlugiej rurce
korony lub ostrodze), podczas gdy fruktoza 1 glukoza dominuje w nektarze
wyeksponowanym w  kwiecie (nektarniki typu otwartego). Heksozy
charakteryzuja nektar kwiatow zapylanych przez cukrzyki (Pais 1 Chaves das
Neves 1980; Singer 1 Sazima 1999; Nicolson 1 Fleming 2003). Koncentracja
cukru w nektarze jest rowniez istotna. Ptaki czy motyle preferuja dosc
rozcienczony nektar tj. z 15-25 % zawartoscig cukru, natomiast pszczoty nektar o

50% zawartosci cukru. Obnizenie koncentracji nektaru jest spowodowane
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hydroliza sacharozy do fruktozy 1 glukozy. W konsekwencji wzrasta jego
osmotycznos$é, powodujac naplyw wody z komoérek wydzielniczych. Wraz z
iloscig cukru w nektarze rosnie takze jego lepkos¢, dlatego owady o waskich
tragbkach preferuja bardziej ptynny nektar tj. o mniejszej zawartosci cukru. [los¢
wydzielanego nektaru rosnie proporcjonalnie do rozmiaréw zapylacza, a wigc im
wiekszy zapylacz tym wigcej nektaru produkuje odwiedzany przez niego kwiat
(Nicolson 1998; Dunne 2005).

Pozostate 5% zwigzkdéw chemicznych zawartych w nektarze stanowia
aminokwasy, tluszcze, kwasy organiczne, witaminy, enzymy, antyoksydanty, jony
mineralne 1 metabolity wtorne (Jakubska 1 in. 2005a,b). Aminokwasy decyduja o
charakterystycznym smaku nektaru majacych wpltyw na preferencje zapylaczy
(Gardener 1 Gillman 2002). Nektarem bogatym w aminokwasy zywig si¢ gldwnie
motyle, ktore wykorzystujg te zwigzki, jako zrodto energii, niedostepne dla nich w
innej postaci (Erhardt i Baker 1990). Zwiazki azotowe wplywaja rowniez
korzystnie na ptodnos¢ motyli, jesli dostarczane sg w okresie larwalnym na
odpowiednio wysokim poziomie (Mevi-Schiitz i Erhardt 2005; Jervis i Boggs
2005). Nie tylko lokalizacja nektarnikéw czy ich budowa majg znaczenie
taksonomiczne, ale 1 sktad nektaru moze odzwierciedla¢ stopien pokrewienstwa
pomigdzy organizmami liniami rozwojowymi (Jeffrey i in. 1970; Pais 1986;
Nicolson 1998; Mizell 2004).

Niektore gatunki storczykdw moga produkowaé lekko toksyczne czy tez
narkotyczne substancje. Nektar Epipactis helleborine (L.) Crantz zawiera m.in.
oksykodon, morfiniany czy etanol, ktére powoduja, ze owad czuje si¢
oszotomiony. Dzigki temu spedza wiecej czasu w kwiecie 1 zwigksza si¢
prawdopodobienstwo zapylenia. Etanol produkowany jest przez grzyby
(Cladosporium) lub bakterie w obecnosci cukréw, a mikroorganizmy te
przenoszone sg przez osy z owocOdw. Oprocz opioidow i alkoholu nektar moze
zawiera¢ zwigzki odpowiadajace za jego charakterystyczny zapach np. waniling i

estry kwasow karboksylowych (Ehlers 1 Olesen 1997; Jakubska 1 in. 2005a,b).
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2.4.2. Olejki eteryczne

Okoto 75% wszystkich gatunkéw storczykowatych emituje zapach, ale
tylko niektore zwiazki zawarte w olejkach eterycznych sa odczuwane przez
cztowieka. Olejki eteryczne wydzielane s3 1 gromadzone przez specjalne
gruczoly zwane osmoforami (Vogel 1990b; Hamman 1999). Tkanke
wydzielnicza stanowi jedna warstwa gladkich komdrek epidermy (osmofory
epitelialne) o bardzo gestych protoplastach, duzym jadrze 1 licznych plastydach,
np. Cymbidium tracyanum Rolfe (Stpiczynska 1993), Scaphosepalum
microdactylum Rolfe (Pridgeon i Stern 1985). Epiderma moze by¢ pokryta
réwniez brodawkami (papille) jak u Cyclopogon elatus (Sw.) Schltr. (Wiemer i
in. 2009), Restrepia hemsleyana Schltr, Scaphosepalum breve (Rchb. f.) Rolfe
(Pridgeon 1 Stern 1983, 1985), Grobya amherstiae (Pansarin i in. 2009) lub moze
by¢ dodatkowo pomarszczona jak u Stanhopea oculata (Lodd.) Lindl. 1 S. wardii
G. Lodd. ex Lindl. (Stern i in. 1987). U Caladenia patersonii R. Br. za produkcje
zapachu odpowiedzialne s3 prawdopodobnie 1-3 komodrkowe trichomy
(Stoutamire 1983).

Pod wptywem izolacji geograficznej oraz braku zapylaczy na danym
terenie moze dochodzi¢ do wyksztatcania osmoforéw u gatunkéw, ktore
pierwotnie ich nie posiadaty, np. Phalaenopsis amabilis. Jest to cecha
charakterystyczna tylko dla gatunkéw wystepujacych w Nowej Gwinei. Te same
gatunki wystgpujace w innych regionach zapachu nie produkujag Niewiele
zwigzkow chemicznych zawartych w olejkach jest toksycznych dla rosliny. Pod
wpltywem temperatury otoczenia (25-40 °C) stajg si¢ lotne 1 wtedy odczuwalne
dla cztowieka (Vogel 1990b; Hamman 1999).

Osmofory moga by¢ zlokalizowane w réznych miejscach okwiatu, np. u
Restrepia sp., Scaphosepalum sp. czy Disa sp. na listkach okwiatu (Pridgeon i
Stern 1983; 1985; Johnson 2005). Najczesciej jednak umieszczone sg na warzce
np. Stanhopea, Catasetum, Cyclopogon, Grobya (Stern i in. 1987; Hamman
1999; van der Cingel 2001; Reis 1 in. 2004; Wiemer 1 in. 2009; Pansarin 1 in.
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2009) czy Bulbophyllum sp, gdzie osmofory znajdujg si¢ na powierzchni kalusa
pokrywajacego warzke (Teixeira i1 in. 2004). Niektore gatunki jak C. tracyanum
(Stpiczynska 1993) czy P. bifolia (Vogel 1990b) posiadajg osmofory potozone
zaroOwno na listkach okwiatu jak 1 na warzce. Gatunki nalezace do Catasetinae 1
Gongorinae produkuja najwicksze ilosci zapachdéw sposrdéd wszystkich orchidei
(Hamman 1999).

Sekrecja olejkéw eterycznych jest procesem energochtonnym, dlatego
aktywnos$¢ wydzielnicza osmoforéw jest skorelowana z aktywnos$cig zapylaczy
tj. najwicksze ilosci zapachu wydzielane sg, gdy aktywnos$¢ zapylaczy jest
najwyzsza. Storczyki z gatunku Brassavola nodosa sa zapylane przez motyle
nocne, dlatego tez zapach produkowany jest przez nie wylacznie w nocy.
Sekrecja rozpoczyna si¢ tuz po zachodzie stonca i konczy si¢ zaraz po jego
wschodzie. Podobnie jest w warunkach sztucznej ciemnosci. W nocy
produkowane sg zapachy glownie przez przedstawicieli afrykanskiego rodzaju
Angraecum 1 Aerangis. Inne storczyki jak Epidendrum difforme pachng zaréwno
w dzien jak i w nocy, ale szczyt aktywnos$ci wydzielniczej osiggaja w nocy.
Kwiaty zapylane przez pszczoly produkuja substancje lotne wczesnie rano. Np.
Cattleya Iluteola migdzy 4.00 1 8.00 rano. Po zapadnieciu zmroku wigkszos¢ z
nich nie wydziela zadnego zapachu. Podczas pochmurnych dni zapach kwiatow
jest bardzo delikatny. Zapach moze pojawiaé si¢ takze dopiero po pewnym
czasie. Ciemno ubarwione kwiaty Catasetum tenebrosum emituja zywiczny
zapach z mocng cytrynowa nutg, ale pojawia si¢ on ok. 4 dnia antezy.
Wydzielany jest do konca antezy tj. ok. 3 tygodnie. U Catasetum aktywnos¢
wydzielnicza zostaje wstrzymana juz po kilku godzinach od zapylenia ze
wzgledu na oszczedne gospodarowanie energia. Anteza w kwiatach Gongora
trwa zaledwie 2-3 dni, ale po usunigciu warzki, gdzie wydzielane s3 olejki
eteryczne anteza wydluza si¢ do 2-3 tygodni. W przewazajacej wickszosci
przypadkéw sygnaly barwne czy zapachowe kwiatow pszczelich informuja owady
o znajdujagcym si¢ wewnatrz nektarze (Hamman 1999). Kwiaty rodzajow

Catasetum, Coryanthes, Gongora, Cycnoches czy Stanhopea (ok. 10% calej
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populacji storczykdéw) zapylane sg przez pszczoty z plemienia Euglossini.
Prawdopodobnie, olejki te stuza owadom do produkcji feromonéw piciowych,
stymulujg samice do kopulacji lub przypominajg zapach gniazda, co takze utatwia
kontakty z samicami. Samce Euglossini zdrapuja je przednimi odndzami z
powierzchni warzki i od czasu do czasu przenosza na odndza tylne, gdzie
gromadzone s3 w buteleczkowatych strukturach. Odnoéza stuzace do zbierania
olejkéw pokryte sa wloskami. Kwiaty zwabiajace Euglossini emitujg wysoce
specyficzng won, ktora przyciaga tylko okreslone gatunki pszczot, nawet jesli na
tym samym terenie dostepne jest szersze spektrum zapylaczy. Jest to jednoczesnie
bariera przeciwko krzyzowaniu miedzygatunkowemu (Dodson 1 in. 1969;
Williams 1 Whitten 1983; Lunau 1992; Kaiser 1993; Singer 1 Koehler 2003; Eltz 1
in. 2005; Carr 2006).

Zapachy kwiatow zapylanych przez btonkoskrzydle sg bardzo réznorodne.
Zawieraja np. citronellol, nerol, geraniol, alkohol cynamonowy, jonony, waniling,
eugenol, chavikol. Sg to zapachy rozane, ostre, jononowe, aromatyczne. Na won
kwiatow zapylanych w nocy sktadaja si¢ m.in. alkohol benzylowy, alkohol
cynamonowy, linalol, alkohol fenyloetylowy 1 indole, natomiast zapylanych w
dzien réwniez citronellol czy geraniol (Kaiser 1993). Glownym sktadnikiem
zapachu wydzielanego przez kwiaty przyciggajace muchowki z rodzaju
Bactrocera np. jest zingeron (won imbiru) u Bulbophyllum patens King ex Hook.
f. (Tan i Nishida 2000) czy metyloeugenol (nadaje zapach gozdzikow) u B.
cheiri Lindl. (Tan 1 in. 2002) oraz keton malinowy u B. apertum Schltr. (Tan 1
Nishida 2005). Williams 1 Witthen (1983) wykryli 50 zwigzkéw chemicznych
wchodzacych w skfad olejkéw zapachowych u Stanhopeinae 1 Catasetinae,
natomiast Flach 1 in. (2004) zidentyfikowali az 55 zwigzkdéw (gtownie terpenow i
ich pochodnych) wytwarzanych przez warzki niektorych gatunkéw z rodzaju
Maxillaria 1 Trigonidium. U Gymnadenia conopsea (L) R. Br. zapach wydzielany
przez kwiaty tworzy 45 zwigzkow chemicznych (Huber 1 in. 2005). Najwigcej

zwiazkow bo ok. 65 wykryto w olejku eterycznym produkowanym przez kwiaty
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Disa sankeyi Rolfe, zapylanych przez osy. Aldehyd cynamonowy oraz eugenol
sg gtownymi jego sktadnikami (Johnson 2005).

Zapachy mozna podzieli¢ na przyjemne i nieprzyjemne dla nosa cztowieka.
Te pierwsze warunkuje obecnos¢ metylowych estrow kwasow tlhuszczowych,
alifatycznych i cyklicznych mono i seskwiterpenow, diterpendw, fenylopropandw.
O przykrym zapachu decyduja hydrokarbony, kwasy tluszczowe, amoniak, indol,
kadaweryna czy putrescyna (Vogel 1990b; Kaiser 1993; Knudsen 1 in. 2006).

Przyjemnym zapachem charakteryzuja si¢ kwiaty Encyclia fragrans
pachngce wanilig i miodem (Hamman 1999) czy Maxillaria acutifolia Lindl.
pachngce nie tylko wanilig, ale 1 czekolada (Flach in 2004). Cycnoches
chlorochilon Klotsch wydziela zapach przypominajacy ten wydzielany przez
jasmin a Dendrobium anosmum Lindl. zapach podobny do zapachu maliny
(Hamman 1999). Wsrdéd Oncidium sp. wystepuja rdwniez przyjemnie pachngce
gatunki jak np. Oncidium ornithorhynchum, ktoérego emitowany, mocny dos¢
zapach, zblizony jest do waniliowego. Wedlug Vogla (1990) osmofory u tego
gatunku zlokalizowane sg na ptatkach okwiatu i warzce. Znakomita jednak
wiekszos¢ Oncidium sp. wydziela bardzo delikatny zapach.

Najbrzydszym zapachem charakteryzujg si¢ kwiaty zapylane przez
muchy. Odczuwane jako zgnite, putrescynowe czy pachnace fekaliami lub
padling. Kwiaty muchdéwkowe zwabiaja owady nie tylko zapachem, ale takze
odpowiednig kolorystyka imitujaca np. padling. Do tej grupy nalezg szczegodlnie
storczyki Cirrhopetalum, wystgpujace w potudniowo-wschodniej Azji oraz
Masdevallia z Ameryki Potudniowej. Dracula chestertonii zwabia zapylaczy
zarowno wygladem, jak 1 zapachem imitujgc owocnik grzyba, na ktérym muchy
sktadaja jaja. Przykry zapach produkowany jest rowniez przez listki okwiatéw
Phragmipedium caudatum 1 Cirrhopetalum ornatissimum, odpowiednio uryny i
ryby (Kaiser 1993; Hamman 1999).

Sktad chemiczny substancji zapachowych, jak rowniez ich ilo§¢ moze
ulega¢ zmianom podczas cyklu wydzielniczego. Clowesia rosea pachnie rano

lecznicza mascig na kaszel natomiast po potudniu cynamonem. Catasetum
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expansum terpentyng a po potudniu zytnim chlebem. Epidendrum falcatum rano
jas$minem a po potudniu lilig. Zapach wydzielany przez kwiaty Encyclia radiata
ma natomiast zapach pieprzowy, ale pod koniec antezy staje si¢ on nieprzyjemny

(Hamman 1999).

2.4.3. Thuszcze

Odkrycie systemu zapylania kwiatdow z rodziny storczykowatych przez
pszczoty zbierajgce substancje tluszczowe stworzylo nowe pole do badan nad
ekologia zapylania (Vogel 1969, 1974; Buchmann 1987; Roubik 1989; Steiner
1989; Wcislo i Cane 1996).

Wzmianki na temat sekrecji ttuszczu w kwiatach pochodza z roku 1969,
kiedy to wyniki swoich badan zaprezentowal Stefan Vogel na
Migdzynarodowym Kongresie Botanicznym w Seattle (,,Flowers Offering Fatty
Oils Instead Of Nectar”). Odkrycia dokonat w Argentynie podczas badan nad
rodzajem Angelonia (Scrophulariaceae) zapylanym przez pszczoly z rodzaju
Centris (Vogel 1974; Vogel i Machado 1991).

Mimo, ze nektar jest najczesciej oferowang nagroda przez kwiaty z rodziny
storczykowatych (Orchidaceae), znaczaca liczba gatunkow zaopatruje zapylacze
w substancje tluszczowe (van der Pijl i Dodson 1969; Arditti 1992; Dressler
1993; van der Cingel 2001). Wsrdd roslin okrytozalazkowych znanych jest osiem
rodzin (Orchidaceae, Iridaceae, Krameriaceae, Malpighiaceae, Primulaceae,
Scrophulariaceae, Solanaceae, Cucurbitaceae), u ktorych zachodzi sekrecja
thuszczu, bedacego nagrodg dla zapylaczy (Vogel 1974; Buchmann 1987). Trzy
dodatkowe rodziny: Caesalpiniaceae, Memecylaceae i1 Gesneriaceae byty
wczesniej wiaczone do tej listy, ale nie jest nadal jasne czy produkowany przez
nie thuszcz np. przez trichomy w koronie Drymonia serrulata (Gesneriaceae) jest
nagroda. Wydaje si¢ on gra¢ role swoistego kleju (tzw. accessory pollenkitt)

powodujacego przyleganie ziaren pytku to tulowia pszczot gatunku Epicharis
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(Steiner 1985; Buchmann 1987, Renner 1989). Produkcja thuszczu w kwiatach
jest zatem cecha wielu roslin jedno- i dwulisciennych.

Przedstawicielami rodziny storczykowatych, u ktérych zachodzi sekrecja
nielotnych olejow sg: Cranichidinae Lindl. (Dressler 1993), Coryciinae Benth.
(Buchmann 1987; Steiner 1989, 1993; Pauw 2006), Satyriinae Schltr. (Garside
1922), Bulbophyllinae Schltr. (Pohl 1935; wvan der Cingel 2001),
Ornithocephalinae Schltr. (Buchmann 1987; van der Cingel 2001), Catasetinae
(Cyrtopodiinae; Mickeliunas 1 in. 2006; Pansarin 1 in. 2009), Oncidiinae Benth.
(Dressler 1990; Singer i Cocucci 1999b; van der Cingel 2001; Aliscioni i in.
2009) 1 Maxillariinae (Davies 1 Stpiczynska 2009). Produkcja tluszczu
kwiatowego u storczykdw jest cecha polifiletyczng 1 uwaza si¢, ze ewoluowata
przynajmniej pig¢ razy tylko u samych Oncidiinae (Buchmann 1987, Silvera
2002).

Thluszcze wydzielane sg przez struktury gruczotowe zwane elajoforami.
Vogel (1974) wyroznit dwa rodzaje elajoforow: elajofory typu epitelialnego i1
trichomowego. W rodzinie storczykowatych wystepuja oba ich typy.

Elajofory mogg by¢ polozone na doosiowej powierzchni labellum, kalusie
czy kolumnie (Singer 1 Cocucci 1999b; Singer 1 in. 2006; Stpiczynska i in. 2007,
Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009; Aliscioni i in. 2009).
Elajofory epitelialne sa najbardziej rozpowszechnionym typem elajoforow w
rodzinie Orchidaceae. Wystepuja one zwlaszcza w kwiatach Oncidiinae np. O.
loefgrenii Cogn, gdzie rozpoznane s3 jako czerwono-zolte, kalusowate, mokre
struktury na powierzchni labellum (Stpiczynska i in. 2007). U O. trulliferum
Lindl. elajofor ulokowany jest zarowno na kalusie, jak 1 na brzegach bocznych
fatek warzki (Stpiczynska 1 Davies 2008). W przypadku O. cavendishianum
Bateman 1 O. ornithorhynchum Kunth elajofory to dwa owalne gruczoty
znajdujace si¢ u nasady warzki 1 rozmieszczone symetrycznie po obu jej stronach
(Stpiczynska i in. 2007, Davies 1 Stpiczynska 2009). U O. paranaense Kraenzl.
rowniez sg to dwa elajofory epitelialne umieszczone na bocznych tatkach warzki,

podobne jak u O. unicorne Lindl. (Singer 1 Cocucci 1999b; van der Cingel 2001,
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Singer 2004; Singer i in. 2006; Stpiczynska 1 in. 2007). Szacuje si¢, ze blisko
14% gatunkow Oncidium posiada elajofory produkujace ttuszcz (Buchmann
1987). Odnotowano takze obecnos¢ elajoforow w rodzaju Ornithophora
(Oncidiinae) 1 Rudolfiella (Maxillariinae), gdzie elajofor znajduje si¢ na kalusie
(Stpiczynska i Davies 2008, Davies i Stpiczynska 2009), jak rdwniez w kwiatach
gatunkow z rodzaju Gomesa tj. G. recurva R. Br. czy G. bifolia (Sims) M.W.
Chase & N.H. Williams, takze nalezacyh do Oncidiinae (Stpiczynska i in. 2007;
Aliscioni 1 in. 2009).

Elajofory trichomowe s3 to wiloski wydzielnicze jedno lub
wielokomoérkowe (Vogel 1974; Buchmann 1987). Trichomowe elajofory odkryte
zostaly w rodzinach: Cucurbitaceae, Primulaceae, Scrophulariaceae, Solanaceae,
Iridaceae i niektdrych Orchidaceae (Vogel 1974; Buchmann 1987). W rodzinie
Orchidaceae s3 obecne w kwiatach kilku gatunkow z rodzaju Zygostates,
Ornithocephalus (Ornithocephalinae), Phymatidium (Oncidiinae) czy Grobya
(Catasetinae). Garside (1922) opisat réwniez Satyrium bicallosum Thunb.
(Satyriinae), jako gatunek produkujacy tlusta wydzieling zbierang przez
muchowki.

Thuszcz moze by¢ produkowany przez elajofory trichomowe wystepujace
zaréwno na labellum jak, u podstawy kolumny czy ostrogi (Garside 1922; Reis i
in. 2006; Singer i in. 2006, Toscano de Brito 2001; Mickeliunas 1 in. 2006,
Pansarin 1 in. 2009). Zebranie tluszczu z kwiatow o elajoforach trichomowych
wymaga od pszczoty obecnosci réznego rodzaju struktur na odndzach lub ich
modyfikacji, w odréznieniu od tych pszczét, ktore zbierajg substancje ttuszczowe
z powierzchni elajoforéw epitelialnych (Vogel 1974).

Niewiele danych dostgpnych jest na temat przedstawicieli Cranichidinae
rowniez produkujacych tluszcz. Jedynym znanym takim gatunkiem jest
Ponthieva racemosa (Walter) C. Mohr, u ktérego na warzce obecna jest
wydzielina pelnigca prawdopodobnie funkcje pozywienia dla larw pszczot

(Dressler 1993). Wsrdd Bulbophyllinae wzmianki o produkcji thuszczu dotycza
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B. macranthum Lindl, B. lobbii Lindl. 1 B. campanulatum Rolfe (Pohl 1935; van
der Cingel 2001).

Uwaza si¢, ze wystepowanie nektaru, lipidow 1 cukrow w niektorych
tluszczach produkowanych w kwiatach (Vogel 1990a; Davies 1 in. 2003a) oraz
wystegpowanie terpenoidow w nektarze niektorych gatunkow roslin (Davies 1 in.
2005) moze dowodzié, ze elajofory ewoluowaty z nektarnikdw.

Substancja lipidowa wydzielana przez kwiaty jest zwykle bezbarwna,
czasem zo6lta 1 sklada si¢ z nasyconych kwasow tluszczowych, parafiny, gliceroli.
Inne sktadniki to: diglicerydy, aminokwasy, glukoza, karotenoidy, fenole,
nielotne izoprenoidy 1 saponiny (Vogel 1974; Simpson 1 in. 1977; Cane 1 in.
1983; Buchmann 1987; Roubik 1989; Reis 1 in. 2000, 2003; Silvera 2002; Dumri
2008).

Pierwsze doniesienia na temat obecnosci tluszczu w kwiatach gatunkéw
Oncidium (Orchidaceae) dotycza Oncidium ornithorhynchum Kunth (Vogel
1974), natomiast dopiero w roku 2009 (Davies 1 Stpiczynska) opisano anatomig 1
ultrastrukture elajoforow tego gatunku. Pierwsze badania nad biologig zapylania
gatunkow produkujacych thuszez kwiatowy z chemiczng charakterystyka
prowadzone byty przez Reis 1 in. (2000, 2003) na Oncidium pubes Lindl. 1
Ornithophora radicans (Rchb.f.) Garay & Pabst. Analiza chemiczna wykazata,
ze gtownym komponentem ttuszczu pochodzacego od tych dwu gatunkow sa
diacyl- (oncidinol) 1 triacylglicerole. Kolejne badania Reis 1 in. (2006)
potwierdzity te wyniki rowniez dla Phymatidium tillansioides Barb. Rodr. W
przypadku P. delicatulum Lindl. gtdwnym skladnikiem tluszczéw okazaly sie
jednak proste liniowe weglowodory. Thluszcz wydzielany przez trichomowe
elajofory Zygostaes lunata Lindl. takze zawiera mono-, di- 1 triacylglicerole, ale
gléwnie nasycone i nienasycone kwasy ttuszczowe (Dumri i in. 2006, Dumri
2008).

Silvera (2002) dowiodta, ze ilo$¢ tluszczu moze si¢ rozni¢ miedzy
poszczegolnymi osobnikami tego samego rodzaju. Oncidium cheirophorum

Rchb.f. moze produkowac okoto dwa razy wigcej thuszczu w jednym kwiecie niz
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O. ornithorhynchum Kunth 1 nawet ponad 20 razy wiecej niz O. klotzschianum
Rchb.f. Innymi gatunkami z rodziny Orchidaceae, u ktérych wykryto obecnos¢
thuszczu kwiatowego sa: Sigmatostalix picturatissima Kraenzl., S. portillae
Koniger, S. oxyceras Koniger & J. G. Weinm, S. marinii Koniger (Oncidiinae),
Ornithocephalus cochleariformis C. Schweinf. czy O. bicornis Lindl, ktéry to
produkuje najwigksze ilosci thuszczu wsrod wyzej przebadanych. Zaskakujace
jest tez to, ze thuszcz pochodzacy od S. picturatissima jest bardziej podobny pod
wzgledem chemicznym do tluszczu wydzielanego przez kwiaty Ornithocephalus
sp. niz innych gatunkéw z rodzaju Sigmatostalix (Silvera 2002).

Rosliny, ktore dostarczaja nielotne tluszcze jako nagrody dla zapylaczy
maja jedne z bardziej interesujacych, wyspecjalizowanych systemow zapylania
sposrdd okrytozalazkowych a zapylacze moga wykazywa¢ odpowiednio
zmodyfikowang morfologi¢ ciala 1 inne zachowanie w kwiatach w zaleznos$ci od
polozenia elajoforéw w kwiecie (Dressler 1968; Simpson i Neff, 1981;
Armbruster 1985; Buchmann 1987; Vogel 1974; Coccuci 1991; Steiner i
Whitehead 1991a).

Istnieje okoto 330 gatunkdéw pszczot, ktére zbierajg thuszcz produkowany
w kwiatach roslin z r6znych rodzin (Alves-dos-Santos 2007; Alves-dos-Santos i
in. 2007). U storczykéw wydzielony thuszcz zbierany jest gtownie przez samice
pszczot nalezace do jednego z czterech plemion rodziny Apidae, a mianowicie:
Centridini, Ctenoplectrini, Tapinotaspidini, Tetrapediini (Vogel 1974, 1990;
Simpson 1 Neff 1981; Cocucci 1 in. 2000), ale mechanizm taki wystepuje takze u
Melittidae (Buchmann 1987; Steiner i Whitehead 1988, 1990, 1991a, 1996;
Whitehead 1 Steiner 2001; Michener 2000). Wydzielony tluszcz stuzy, jako
zrodto pokarmu dla larw, gdy zmieszany jest z pytkiem, jako jeden z materiatow
do konstrukcji czy uszczelnienia gniazda lub nawet, jako pokarm dla osobnikéw
dorostych (Vogel 1974; Simpson 1 in. 1977; Buchmann 1987; Endress 1994;
Michener 2000; Rasmussen 1 Olesen 2000; Alves-dos-Santos 1 in. 2006; Buschini

1 Wolff 2006). Do konstruowania gniazd uzywany jest obok innych materiatow
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tj. gleby, piasku, elementéw drewna, w zaleznosci od gatunku pszczot (Vinson i
in. 1996; Pereira i in. 1999; Jesus i Garofalo 2000).

Glowng zaletg thuszczu w porownaniu do nektaru jest jego kalorycznos¢
(Simpson 1 in. 1983). Wedtlug Vogla (1989), thuszcz kwiatowy jest okoto 8 razy
bogatszy w kalorie w stosunku do tej samej ilo$ci nektaru. Dlatego tluszcze moga
zastapi¢ cukry zawarte w nektarze, jako zrodlo energii dla larw.

W odréznieniu od nektaru, pszczoty nie zbierajg tluszczu ani nie
transportuja go za pomocg aparatu gebowego, ale za pomoca odnozy lub
odwtoku, ktdre to pokryte sag odpowiednio wyspecjalizowanymi i rozgalezionymi
wloskami (Vogel 1974, Buchmann 1987).

Tylko dwa rodzaje pszczol: Macropis 1 Rediviva z rodziny Melittidae
obejmuja gatunki zbierajace tluszcz kwiatowy z elajoforow trichomowych.
Pierwszy z nich specjalizuje si¢ w zbieraniu tluszczu z kwiatow Lysimachia,
nalezagcych do rodziny Primulaceae (Simpson i in. 1983; Cane i in. 1983; Steiner
1 Whitehead 1991a; Hoffmann 1 Kwak 2005; Détterl 1 Schiffler 2007). Drugi
przedstawiciel rodziny Melittidae - Rediviva zbiera tlhuszcz z kwiatéw rodzaju
Diascia, Bowkeria czy Hemimeris (Scrophulariaceae) a tylko okazyjnie z
Corycium 1 Disperis (Coryciinae), bedacych przedstawicielami rodziny
Orchidaceae (Steiner 1989; Steiner 1 Whitehead 1991a,b; Pauw 2005). Pauw
(2006) zaobserwowat réwniez obecnos¢ samic Rediviva peringueyi w kwiatach z
rodzaju Pterygodium (Coryciinae). Jedynym jak dotad gatunkiem pszczét z
rodziny Melittidae, jaki odnotowano w kwiatach posiadajacych elajofory
epitelialne jest Rediviva gigas (Manning i Goldblatt 2002). Pszczoty z rodzaju
Rediviva uzywaja przednich odnézy do zbierania tluszczu. Thuszcz ten jest
nastepnie przenoszony na odndza tylne i transportowany do gniazda gdzie staje
sie czgscig pozywienia dla larw (Steiner 1 Whitehead 1991a).

Przedstawicielami rodziny Apidae, najczesciej spotykanymi na kwiatach
produkujacych thuszcz sa Tetrapediini. Zbierajg tluszcz wydzielany przez
elajofory epitelialne w kwiatach Banisteriopsis sp. (Malpighiaceae), Oncidium

pubes (Orchidaceae) czy O. paranaense (Singer i1 Cocucci 1999b; Attala i
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Machado 2003; Singer 2003; Machado 2004; Sigrist i Sazima 2004). Pszczota
zbiera wydzielony tluszcz za pomoca odnozy przednich i transportuje go
odnozami tylnymi (Singer 1 Cocucci 1999b). Spotykane sg rowniez w kwiatach z
rodziny kosaccowatych Sisyrinchium sp. o elajoforach trichomowych
zlokalizowanych na kolumnie (Vogel 1974; Alves-dos-Santos 1999; Cocucci i
Vogel 2001).

Mimo, ze pszczoty z rodzaju Tetrapedia zbieraja tluszcze w kwiatach
gléwnie z rodziny Orchidaceae (Buchmann 1987), wiele gatunkow Oncidium jest
zapylanych przez pszczoty z rodzaju Centris, np. O. sphacelatum Lindl.
(Pemberton 2008). Kwiaty kilku gatunkéw Oncidium, takich jak O. guianense
(Aubl.) Garay, O. haitiense Leonard & Ames, O. quadrilobium C. Schweinf, O.
osmentii Withner, O. compressicaule Withner czy O. cosymbephorum C. Morren
(Dod 1976; Carmona-Diaz 1 Garcia-Franco 2009), teraz najcz¢sciej zaliczanych
do rodzaju Tolumnia Raf, s3 na tyle przebiegle, ze pozoruja tylko produkcje
thuszczu podobng do tych jak u gatunkéw z rodziny Malpighiaceae, zwabiajac
tym samym podobnych zapylaczy. Pszczoly z rodzaju Centris (Centridini),
oprocz aparatu zbierajacego 1 transportujgcego pylek, posiadajg jeszcze specjalne
struktury, zlokalizowane na przednich i sSrodkowych odnozach (np. haczykowaty
organ tzw. hood organ), ktére odgrywaja role w zbieraniu tlhuszczu kwiatowego
(Vogel 1974; Buchmann 2004; Machado 2004). Centridini czesto spotykane sg
na kwiatach o elajoforach trichomowych jak Angelonia (Vogel i Machado 1991),
Nierembergia - Solanaceae (Cocucci 1991) czy Calceolaria - Scrophulariaceae
(Buchmann 1987, 2004; Rasmussen i Olesen 2000), ale i na tych posiadajacych
elajofory epidermalne jak np. Krameria - Krameriaceae (Machado 2004;
Gimenes 1 da Lobao 2006), Byrsonima, Malpighia, Stigmaphyllon -
Malphigicaeae (Vinson i in. 1997; Vogel i Machado 1991; Teixeira i Machado
2000; Buchmann 2004; Machado 2004; Giese 2005; Carvalho 1 in. 2005).

Przedstawicieli z Ctenoplectrini zaobserwowano jedynie na kwiatach
Cucurbitaceae (Momordica, Thladiantha). Pszczoly takie uzywaja wysoce

wyspecjalizowanych struktur umieszczonych na odwtoku, ktére stuza do
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zbierania tluszczu z elajoforéow trichomowych bez uzywania odnézy (Buchmann
1987; 2004).

Pszczoty z rodzaju Tapinotaspis (Tapinotaspidini) takze odwiedzajg
kwiaty posiadajace elajofory trichomowe np. Nierembergia (Solanaceae), ale
thuszcz zbieraja za pomoca szczoteczek umieszczonych na stopach odnodzy
srodkowych. Thuszcz jest przenoszony podczas lotu z odndzy srodkowych na
odndza tylne za pomocg zmodyfikowanych ostrog (Cocucci 1991). Pszczota taka
odwiedza rowniez kwiaty Byrsonima - Malpighiaceae 1 Angelonia -
Scrophulariaceae (Buchmann 2004; Machado 2004). Innym rodzajem nalezagcym
do plemienia Tapinotaspidini jest Paratetrapedia sp, ktéra jest zapylaczem dla
niektérych storczykowatych z elajoforami epitelialnymi lub trichomowymi:
Ornithocephalus cochleariformis C. Schweinf, O. bicornis Lindl, Oncidium
cheirophorum Rchb.f, Sigmatostalix picturatissima Kraenzl. czy Grobya
amherstiae Lindl. (Buchmann 1987, 2004; van der Cingel 2001; Silvera 2002;
Mickeliunas 1 in. 2006).

2.4.4. Woski i zywice

Woskowa lub Zzywiczna substancja produkowana jest wsrod storczykow
gléwnie przez przez przedstawicieli Maxillariinae Benth. (Porsch 1905; van der
Pijl 1 Dodson 1969; Senghas 1993; Davies 1 in. 2003a; Davies 1 in. 2003b; Davies
1 Turner 2004a), Bifrenariinae Dressler (Davies 1 Stpiczynska 2006),
Cyrtopodiinae Benth. (Davies 1 in. 2006) 1 Eriinae Benth. (von Kirchner 1925).
Davies in in. (2005) oszacowali, ze ok. 13% gatunkéw wsrdd Maxillariinae
produkuje woski i zywiczne substancje bogate w thuszcze oraz aminokwasy.
Poza rodzing Orchidaceae zywice wystepuja w kwiatach z rodziny
wilczomleczowatych (Euphorbiaceae; Dalechampia sp; Armbruster 1985) i
kluzjowatych (Clusiaceae; Clusia sp, Chrysochlamys sp, Clusiella sp; Bittrich 1
Amaral 1997; Hammel 1999).
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Woski produkowane przez struktury na powierzchni labellum, gtownie
przez roznego rodzaju papille lub trichomy. Papille zwykle sa stozkowate o
szerokiej podstawie, zaokraglone lub spiczaste na szczycie lub prawie catkiem
ptaskie, mato wystajace ponad powierzchni¢ (Davies 1 in. 2003a,b; Davies 1
Turner 2004a; Matusiewicz i in. 2004).

Wystepowanie woskdw opisano u niektorych przedstawicieli Orchidaceae z
rodzaju Maxillaria tj. M. uncata, M. acuminata i M. discolor alliances (Faegri i
van der Pijl 1971; Davies 1 in. 2003a, Singer 1 Koehler 2004). Epidermalne papille
na labellum w M. acuminata 1 M. discolor alliances wykazuja typowe cechy
komédrek wydzielniczych, a synteza tluszczow wystepuje w gladkim ER lub/i
plastydach (Davies 1 in. 2003a). Substancja ta ma wartos¢ odzywcza dzieki
zawartosci lipidow 1 aromatycznych aminokwaséw (Davies 1 in. 2003a,b; Davies
1 Turner 2004a; Flach 1 in. 2004) 1 moze by¢ wykorzystywana raczej, jako zroédto
pozywienia niz swego rodzaju klej do budowania i reperowania gniazd, co
wczesniej zostalo zasugerowane przez pewnych autoréw (van der Pijl 1 Dodson
1969; van der Cingel 2001). Komorki epidermy na labellum M. chrysantha Barb.
Rodr. réwniez produkuja wosk (Davies 1 Winters 1998), tworzac na powierzchni
warzki ochronny potyskujacy film niedopuszczajacy do nadmiernego
wysychania tkanki. Podobnie jest w przypadku innych kseromorficznych
gatunkow posiadajacych papille o cienkiej kutykuli tj. M. pumila, M. subulata 1
M. madida alliances (Pabst 1 Dungs 1977). Papille wystepujace na labellum
posiadajg stosunkowo cienkg kutykule. Zasugerowano, ze owa potyskujaca
powierzchnia moze imitowa¢ wode (Warren 1999) lub nektar azeby zwabiad
owady (Davies 1 Turner 2004a). U przedstawicieli rodzaju Maxillaria wosk
zbierany jest przez pszczoly bezzadle z rodziny Apidae, plemienia Meliponini
(Flach et al. 2004).

Zywiczne wydzieliny znaleziono u pewnych gatunkéw Maxillaria Ruiz &
Pav (Orchidaceae): M. friedrichsthalii Rchb. f, M. superflua Rchb.f, M. nasuta
Rchb. f, M. violaceopunctata Rchb.f, M. equitans (Schltr.) Garay, jak rowniez M.
acutifolia Lindl, M. tenuibulba Christenson, M. cerifera Barb. Rodr. i M.
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notylioglossa Rchb.f, gdzie maja posta¢ krysztatkéw pokrywajacych warzke
(Singer 1 Koehler 2004; Davies i Turner 2004a). Sga one bogate w triterpenoidy
(pochodne cykloartenolu) i1 zbierane sg przez pszczoty lub osy (Braga 1977,
Dressler 1993; Dondon 1 in. 2002; Flach 1 in. 2004). Triterpenoidy sa gléwnym
sktadnikiem zywicy produkowanej przez kwiaty Dalechampia (Armbruster
1985), natomiast pochodne benzofenondéw sg gtownym skladnikiem zywicy u
gatunkow z rodzaju Clusia (de Oliveira i in. 1996, 1999; Porto i in. 2000; Cuesta-
Rubio i in. 2001). Zywica produkowana przez Clusia wykorzystywana jest przez
zapylajace je pszczoly do konstruowania gniazd (de Oliveira 1 in. 1996) i ich
uszczelniania (Simpson 1 Neff 1981). Lopes 1 Machado (1998) wykazali, ze
pszczoty te naleza do plemienia Euglossini 1 sg to wylgcznie samice a zywica
produkowana jest przez staminodia (Clusia nemorosa G. Mey). Zywica jest
takze doskonatym, antymikrobiologicznym skladnikiem 1 obrong przed atakiem
mréwek (Armbruster 1985; Dressler 1982; Sakagami 1 in. 1989; Lokvam i
Braddock 1999; Michener 1990; Roubik 1989). Do innych zapylaczy kwiatow
oferujacych te nagrode nalezg Meliponini (Kaminski i Absy 2006). Identyczny
sktad zywicy jak ten u niektorych rodzajéow Clusia wystepuje u blisko
spokrewnionego rodzaju Tovomitopsi (Bittrich 1 in. 2003).

Substancje pochodzenia thuszczowego produkowane sg takze przez papille
znajdujace na labellum u Cymbidium lowianum (Rchb.f.) Rchb.f. 1 C. dayanum
Rchb.f, nalezacych do Cyrtopodiinae (Davies 1 in. 2006) oraz kalusie potozonym
na labellum u Ceratandra - storczyka potudniowo-afrykanskiego (Steiner 1998).
Macpherson 1 Rupp (1934) dowiedli, ze pszczoty bezzadte Trigona hockingsii
zbieraja lepka substancj¢ produkowana wzdluz s$rodkowej osi warzki C.
iridifolium A. Cunn. Ex Lindl. (syn. C. madidum Lindl.). Materiat jest wtedy
przenoszony z przednich odndézy na druga par¢ i w koncu do pytkowych
koszyczkdéw na odnozach tylnych.

von Kirchner (1925) opisal, bogatg w tluszcze wydzieling na warzce Eria
vulpine Rchb.f. syn. Trichotosia vulpine (Rchb.f.) Kraenzl (Eriinae), jako twarda,
grubg 1 mokra, lepka mase, przypominajaca gume z wygladu 1 konsystencji.
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2.4.5. Pseudopylek i wloski jadalne

Pylek w kwiatach Orchidaceae sklejony jest w pylkowiny, ktére nie
stanowig pokarmu zapylaczy. Jedynie sypki pylek w rodzaju Neuwiedia jest
dostepny dla pszczot (Kocyan i Endress 2001). Dlatego tez niektore gatunki
storczykow zamiast pylku oferuja owadom pseudopylek. Wystepowanie
pseudopytku 1 wiloskdw jadalnych u storczykowatych stwierdzono u
przedstawicieli rodzajow Dendrobium, Eria, Polystachya, Maxillaria, Thelymitra,
Gastrodia, zapylanych przez pszczoty (Dodson i1 Frymire 1961; Jones 1985;
Bernhardt i Burns-Balogh 1986; Kjellsson i Rasmussen 1987; Davies i Winters
1998; Davies i in. 2000; van der Cingel 2001; Davies i in. 2002, 2003; Davies i
Turner 2004b,c). Wioski jadalne zawieraja w komorkach duze ciata biatkowe,
czasem ziarna skrobi, rzadko thuszcze (Davies i in. 2000, 2002, 2003).

Wiloski jadalne wykazuja znaczng roznorodnos¢ morfologiczng w
zaleznoS$ci od gatunku rosliny. Te wystepujace na labellum u Polystachya Hook.
sa paciorkowate (Davies 1 in. 2002). Trichomy jadalne wystepujace w kwiatach
innych gatunkow jak np. Maxillaria villosa (Barb. Rodr.) Cogn. s3 najczgsciej
cztero-szesciokomorkowe z maczugowatg komodrka na szczycie wloska (Davies i
in. 2003a) lub maczugowate jednokomorkowe jak u Eria monostachya Lindl.
(Davies 1 Turner 2004c) czy z wielokomorkowag gtowka jak u Dendrobium
unicum Seidenf. (Kjellsson 1 Rasmussen 1987; Davies 1 Turner 2004b). Inne sa
cylindryczne, trzy-pigciokomdrkowe z zaokraglonym koncem Maxillaria
violaceopunctata Rchb.f. (Davies 1 in. 2003b) lub kuliste 1 pomarszczone u
Thelymitra nuda R. Br. (Bernhardt i Burns-Balogh 1986). Obecno$¢ danego typu
trichomoéw na labellum nie oznacza réznorodnosci w budowie wegetatywne;j
(Davies i in. 2000, 2002, 2003).

Pseudopytek wystepuje na powierzchni labellum jako bialawy proszkowaty
nalot, powstajacy przez fragmentacje trichomoéw. Roéznica pomiedzy
pseudopytkiem a wiloskami jadalnymi polega na tym, ze wioski jadalne nie

rozpadaja si¢ na pojedyncze komorki i zawierajg gtownie biatka (van der Pijl 1
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Dodson 1969). U Dendrobium unicum Seident. pseudopytek formowany jest przez
fragmentacje¢ wielokomodrkowej gtowki wloska (Kjellsson i Rasmussen 1987;
Davies 1 Turner 2004b). Synonimem pseudopytku spotykanym w literaturze jest
stowo farina, pochodzace z taciny, oznaczajacego make (Davies 1 Winters 1998).

Wedlug Daviesa 1 in. (2000, 2003) kwiaty, ktére oferuja zapylaczom
pseudopyltek nie produkujg nektaru. Jedynymi dotychczas poznanymi wyjatkami
sa Thelymitra nuda R.Br. 1 Gastrodia sesamoides R.Br. (Jones 1985; Bernhardt i
Burns-Balogh 1986; van der Cingel 2001) wabiagce zapylaczy réwniez zapachem.
Takze Maxillaria violaceopunctata Rchb.f. i M. villosa (Barb. Rodr.) Cogn.
(Davies 1 in. 2003b), ktére produkuja zarowno pseudopylek jak i1 substancje
zywiczng zawierajaca ttuszcze 1 aminokwasy oraz M. lepidota Lindl, ktéra oprocz
pseudopytku 1 zywicy dodatkowo wydziela takze nektar oraz odczuwalny przez
cztowieka zapach (Matusiewicz 1 in. 2004). Davies i in. (2005) oszacowali, ze
sposrod 100 przebadanych gatunkéw Maxillaria ok. 16-23 % produkuje
pseudopytek (Davies 1 Winters, 1998; Davies 1 in. 2000, 2002, 2003a).

Pszczoly zbierajace pseudopylek zaobserwowano takze w kwiatach
Maxillaria sanderiana 1 M. grandiflora (Dodson 1 Frymire 1961; Dodson 1962).
U M. ochroleuca Lodd. ex Lindl. 1 M. brasiliensis Brieger & Bicalho
odnotowano obecno$¢ Trigona spp. (Meliponini; Singer 2003), natomiast u
storczyka Polystachya flavescens (Lindl.) J. J. Sm. pszczoly Dialictus aff-
creberrimus (Halictidae; Goss 1977). Samice pszczdét z rodziny Halictidae
(Lasioglossum sp.) zauwazono rowniez u Thelymitra nuda (Bernhardt 1 Burns-
Balogh 1986). Kjellsson i Rasmussen (1987) uwazaja, ze zapylaczem dla
Dendrobium unicum sa mate pszczoty lub osy zbierajace pseudopytek. Pszczoty
z rodzaju Exoneura (Apidae, podrodzina Xylocopinae) zbieraja pseudopytek z
kalusa umiejscowionego na warzce australijskiego gatunku storczykowatych

Gastrodia sesamoides R.Br. (Jones 1985; van der Cingel 2001).
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2.5. Mimikra i pseudokopulacja

Okoto jedna trzecia sposrod wszystkich gatunkéw kwiatow z rodziny
storczykowatych nie oferuje zadnej nagrody zapylaczom (Little 1983; Dafni
1984; Ackerman 1986; Nilsson 1992; Vogel 1993; Johnson 1994, 2000; Neiland 1
Wilcock 1998; Roy i Widmer 1999; Gumbert i Kunze 2001; Vallius 2000, 2001;
Sugiura 1 in. 2002; Cozzolino 1 Widmer 2005).

W celu zwabienia zapylaczy kwiaty te wykorzystuja mimikre, polegajaca
na stosowaniu rdéznego rodzaju podstepow. Wyrdznia si¢ mimikre Miillera
(Miillerian mimicry, mimikra niemodelowa), gdy gatunki nasladujg inne poprzez
wyksztatcenie podobnych cech lub behawioru, ale nie oferujag nagrody. Drugi
rodzaj mimikry to mimikra Batesa (Batesian mimicry) - powstaje, gdy gatunek
imituje inny, liczniejszy w danym siedlisku takson (Dafni 1 Ivri 1981a; Nilsson
1983b; Dafni 1984; Nilsson 1992). Istnieje réwniez pojecie fakultatywnej
mimikry kwiatowej. Oznacza ono, ze roslina nasladowcza oferujaca nagrode lub
ja imitujgca, zwabia zapylaczy zaréwno, gdy wystepuje samodzielnie jak 1 w
towarzystwie ro$liny modelowej. Wtedy liczba zwabionych zapylaczy
dodatkowo si¢ zwigksza (Dafni i Ivri 1981a).

Wytlumaczeniem dla tego rodzaju oszustwa jest to, ze mimikra u
storczykéw pelni rol¢ mechanizmu utatwiajagcego allogami¢ (obcopylnosé) i
powoduje lepsze rozprzestrzenianie pytku a tym samym wydajniejsza
reprodukcje (Dafni i Ivri 1979; Dressler 1981; Ackerman 1986; Neiland i
Wilcock 1998; Johnson i Nilsson 1999). Stopien podobienstwa moze by¢ tak
wysoki, ze zapylacz nie jest wstanie odrozni¢ rosliny modelowej od
nasladowczej (Johnson 1994, 2000).

Dos¢ popularng metodg na zwabienie zapylaczy jest imitowanie obecnosci
nagrod (food deception) w kwiecie lub podobienstwo pod wzgledem koloru czy
ksztaltu do innych kwiatow oferujacych nagrody dla zapylaczy (Dafni 1983;
Nilsson 1983a,b; Beardsell i in. 1986; Johnson 1994; Roy 1 Widmer 1999).
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Na przyktad Disa pulchra Sond. (Orchidaceae) przypomina
morfologicznie gatunek z rodziny Iridaceae (Watsonia lepida N.E. Brown.),
ktory wydziela nektar. Powoduje to u zapylaczy omytkowe szukanie nagrody w
kwiecie Disa, a przy okazji zapylenie (Johnson 2000). Podobnie zachowujg si¢
kwiaty D. ferruginea (Thunb.) Sw. (Johnson 1994) czy Cephalanthera rubra (L.)
Rich. (Nilsson 1983b).

Istniejg takze kwiaty, ktére zwabiajg zapylaczy zapachem nie oferujac tak
naprawde zadnej nagrody. Cypripedium tibeticum King ex Rolfe zwabia stodka,
owocowa wonig krélowe trzmieli, ktéore dodatkowo prawdopodobnie myla
ciemny putapkowy kwiat z wlasnym gniazdem (Li 1 in. 2006). Wiele gatunkoéw
Bulbophyllum produkuje nieprzyjemny dla czlowiek zapach padliny, ale
atrakcyjny dla muchoéwek z rodziny bzygowatych (Syrphidae) lub stodkawy
zapach przyciggajacy muchoéwki z rodzaju Bactrocera (Tephritidae), zachecajac
je tym samym do odwiedzenia kwiatu. Czg$¢ z nich charakteryzuje dodatkowo
obecnos¢ nektaru lub ruchome labellum (van der Pijl 1 Dodson 1969; Dressler
1981; Tan 1 Nishida 2000; Tan 1 in. 2002; Teixeira i in. 2004; Tan i1 Nishida
2005; Wood 2005 Jersakova i in. 2006).

Wsrdd storczykow sa rowniez 1 takie, ktdre imitujg obecnos¢ w kwiecie
nagrody w postaci pytku. W ten sposob zachowuje si¢ Calypso bulbosa (L.)
Oakes, ktory posiada zotte wiloski - pseudopreciki na labellum, oferujac pozornie
pytek trzmielom (Thien 1 Marcks 1972; Proctor i Harder 1995; van der Cingel
2001). Innym przyktadem jest butawnik mieczolistny Cephalanthera longifolia
(L.), u ktérego na warzce wystepuja pomaranczowe papille (Dafni i Ivri 1981b).
Wsrod owaddw zywigcych sie pytkiem sg réwniez bzygowate (Syrphidae).
Zdarza si¢, ze w poszukiwaniu pozywienia zostajag uwigzione w putapkowych
kwiatach Paphiopedilum barbigerum T. Tang et F. T. Wang. W kwiecie tych
storczykOw wystepuje intensywnie zotte staminodium, ktére je zwabia. Podczas
proby wydostania si¢ z putapki dochodzi do depozycji pytku na tutowiu owada
(Shi i1in 2008).
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Mimikra moze réwniez dotyczy¢ nasladownictwa miejsc legowych
zapylaczy. Kwiaty z rodzaju Dracula wyjatkowo zaskakuja swym wygladem i
zapachem. Upodabniajg si¢ one do owocnika grzyba, na ktorym muchy sktadaja
jaja (Kaiser 2006; Dentinger 1 in. 2008). Bulbophyllinae (rodzaj Pedilochilus
Schiltr.) prawdopodobnie tez zwabiaja samice owaddéw do zlozenia jaj w kwiecie.
Czesto posiadaja one pecherzykowata warzke, okryta ptatkami. Owad dostajac
si¢ przez otwor uformowany przez warzke nie moze wydostaé si¢ z niej, gdyz
brzegi warzki sg skierowane do srodka. Platki okrywaja warzke 1 sg prawie
przezroczyste. Poszukujac innej drogi wyjscia owad musi przejs¢ ponizej
kolumny, ocierajgc si¢ o nig 1 zabierajac pytkowiny (van der Cingel 2001).
Spektakularny sposéb na zwabienie zapylacza majg kwiaty z rodzaju Brassia sp.,
ktore posiadajg mocno wydtuzone listki okwiatu bedace odpowiednikiem odndzy
pajakow. Osy z rodzajéw Pepsis 1 Campsomeris, jako drapiezniki sktadajg swoje
jaja na $wiezo zabitym przez siebie pajaku. Zdarza si¢, ze myla kwiat ze swoja
ofiarg 1 atakujg go a wtedy dochodzi do depozycji pollinarium na tutowiu owada
(Pupulin 1 Bogarin 2005).

Specyficzny przyklad mimikry wystepuje u Ophrys, ktory imituje
ksztattem 1 zapachem okwiatu ksztatty samic 1 ich feromony (mimikra seksualna,
sexual deception), prowokujac samce (niektore trzmiele, osy i1 pszczoty samotnice)
do tzw. pseudokopulacji, podczas ktorej dokonuje si¢ zapylenie kwiatu (Dafni
1984; Kullenberg 1961; Paulus 1 Gack 1990; Nilsson 1992; Schiestl 1 in. 1999,
2000; Delforge 2001; Pichersky i1 Gershenzon 2002). Z badan wynika, ze 38
sktadnikéw z 41 produkowanych przez labellum u Ophrys iricolor wywoluje
reakcje u samcoOw Andrena morio (rodzina Andrenidae, pszczolinkowate)
prowadzaca do pseudokopulacji. Sktadnikami extraktu produkowanego przez
okwiat a wiec jednoczesnie sktadnikami feromondéw samic Andrena sa gtdownie
proste tancuchy alkanow 1 alkanow z 20-29 atomami wegla, nierozgat¢zione
aldehydy (C9-C24), i dwa estry typu woskowego (Stokl 2007). Obok rodzaju
Ophrys oraz rodzajow australijskich (Arthrochilus, Caladenia, Caleana,

Calochilus,  Chiloglottis, Cryptostilis, Drakaea, Leporella, Spiculaea)
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(Kullenberg 1961; Stoutamire 1983; Adams i Lawson 1993, Schiestl 2004;
Gaskett 1 in. 2008) wymienianych jest jeszcze kilka rodzajow storczykdéw
neotropikalnych, u ktérych mozna rowniez zaobserwowa¢ mimikre seksualna:
Lepanthes, zapylane przez muchdéwki (Diptera) z rodziny ziemdrkowatych
(Sciaridae: Bradysia floribunda) (Blanco i Barboza 2005) a takze Trichoceros,
Telipogon, Trigonidium (van der Pijl i Dodson 1966; Singer 2002a; Pulpin 2005),
Mormolyca (Singer 1 in. 2004), Geoblasta (Ciotek 1 in. 2006). Nawet wsrod
przedstawicieli Oncidium (Oncidium henekenii syn. Tolumnia henekenii)
wystepuja gatunki prowokujace samca trzmieli do pseudokopulacji (Dod 1976;
Pulpin 2005).

Pseudokopulacja jest obserwowana gtdwnie w okresie deficytu samic, ktory
wywotluje silng konkurencje samcow. Kalusowate wyrostki i whoski stanowia
dodatkowe bodzce dotykowe, ktére pomagaja owadom przyja¢ odpowiednig

pozycje umozliwiajaca zapylenie (Singer 2002a).
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3. MATERIAL I METODY

3.1. Material roslinny

Kolekcja storczykow zatozona zostata w 2006 roku w Ogrodzie
Botanicznym UMCS w Lublinie. W skfad jej wchodzi dwanascie gatunkow z
rodziny Orchidaceae tj. Gomesa echinata (Barb.Rodr.) M.W.Chase &
N.H.Williams, Gomesa radicans (Rchb.f.) M.W.Chase & N.H.Williams, Gomesa
ranifera (Lindl.) M.W. Chase & N.H. Williams, Oncidium cheirophorum Rchb.{,
Oncidium  ornithorhynchum  Kunth,  Ornithocephalus  ciliatus ~ Lindl,
Ornithocephalus gladiatus Hook, Phymatidium falcifolium Lindl, Sigmatostalix
amazonica Schltr, Sigmatostalix oxyceras Koniger & J.G. Weinm.bis, Zygostates
grandiflora (Lindl.) Mansf. oraz Zygostates lunata Lindl. Ro$liny nalezace do
zatozonej kolekcji sg epifitami. Pochodza z Ameryki Poludniowej lub/i Ameryki
Srodkowej (Tab. 1). Sprowadzone zostaly dzieki dwom polskim firmom
Orchidarium oraz Orchidsklepik, ktore zajmuja si¢ importem storczykow z
catego swiata. Te nalezace do zalozonej kolekcji importowano z Ekwadoru. Ze
wzgledu na rozmaita nomenklature stosowang w literaturze, za nazwy gatunkowe
badanych storczykéw przyjeto te wedtug Kew World Checklist, a ich synonimy

umieszczone zostaty w Tabeli 1.

3.1.1. Gomesa echinata (Barb.Rodr.) M.W.Chase &
N.H.Williams

G. echinata to sympodialny epifit wystepujacy w Brazylii (Tab. 1), o
wielkosci do 30 cm. Pseudobulwy u tego gatunku mierzg od 6 do 12 cm dtugosci
1 ok. 2 cm szerokosci. Na szczycie kazdej pseudobulwy wyrastaja dwa ostro
zakonczone liscie o ksztalcie wstagzkowym do owalnego. Liscie majg do 18 cm

dhugosci 1 3,0 cm szerokosci (Fot. 1a-b). Rosliny G. echinata kwitng od stycznia
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do lutego, a kwiatostanem jest wiecha, ktorej dtugos¢ to ok. 22 cm (Tab. 2).
Zwisajacy ped kwiatowy pojawia si¢ przy podstawie ostatnio dojrzalej
pseudobulwy (Fot. 1b-d). Warzka, a szczegdlnie jej koncowy odcinek
zabarwiony jest na ciemnokarmazynowo (Fot. 1d-f). Labellum mierzy ok. 1,3 cm
dlugosci 1 sktada si¢ z trzech tatek, gdzie boczne tatki sa jaskrawozotte.
Powierzchnia warzki pokryta jest pofatdowanym, btyszczacym kalusem, ktory w
srodkowej czgsci posiada dwa wyrostki, przypominajace zgby. Pozostale listki
okwiatu, zardwno okdtka wewnetrznego, jak 1 zewnetrznego maja kolor zolty lub
zo6tozielony, z bladoczerwonymi lub rézowymi poprzecznymi plamkami (Fot.
le-f). Liczne kwiaty sg gesto utozone na gdrnej potowie pedu kwiatowego i
wydzielaja zapach. Mierzg one okoto 2,0 cm s$rednicy (Tab. 2). Pretostup jest
cylindrycznego lub maczugowatego ksztattu, o dtugosci ok. 0,6 cm. Opatrzony
jest on z obu stron skrzydetkami, na ktorych widoczne sg czerwone plamki (Fot.

1f). Pollinarium tego gatunku tworza dwa pollinia.

3.1.2. Gomesa radicans (Rchb.f.)) M.W.Chase & N.H.Williams

G. radicans, podobnie jak G. echinata wyst¢gpuje w Brazylii (Tab. 1).
Gatunek ten osigga do 23 cm wysokosci. Waskie pseudobulwy maja
maksymalnie 5 cm wysokosci. Ich ksztalt zblizony jest do wasko-jajowatego, a
kolor do jasnozielonego. Na szczycie kazdej pseudobulwy wyrastajag dwa waskie,
trawiaste liscie o szerokosci $rednio 0,6 cm i dlugosci 18 cm. Maja one delikatng
teksture, ale ich wierzchotki sg ostro zakonczone. Z podstawy ostatnio dojrzatej
pseudobulwy wyrasta wysmukty, wygiety ped kwiatostanowy (grono), zwykle
dhuzszy niz liscie (Fot. 2a-b). Na kazdym kwiatostanie wyrasta 8-11 kwiatow.
Kwiaty sg pachngce 1 mate o $rednicy ok. 1,0 cm. Roslina kwitnie od sierpnia do
pazdziernika (Tab. 2). Listki obu okdtkow sa zielonozotte, jedynie warzka jest
biatego koloru. Labellum jest tez zdecydowanie wigksze od pozostatych listkow
okwiatu i posiada duzy, zottopomaranczowy kalus. Pozostate listki majg podobna

wielkos¢ 1 ksztalt, sg szeroko roztozone, a nawet wygigte do tylu, zaleznie od
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stadium antezy (Fot. 2b-d). Pretostup jest ciemnobordowy i taczy sie z labellum
za pomoca tabula infrastigmatica. Pollinarium opatrzone jest dwoma

pytkowinami.

3.1.3. Gomesa ranifera (Lindl.) M.W.Chase & N.H.Williams

G. ranifera jest rowniez gatunkiem charakterystycznym dla Brazylii (Tab.
1). Organy wegetatywne w postaci pseudobulw sa wydluzone, a ich $rednie
wymiary to 6,5 x 2,0 cm. Liscie (ok. 17 x 1,5 cm) maja lancetowaty ksztatt 1
wyrastaja z wierzchotkow pseudobulw (Fot. 3a-b). Roslina kwitnie od maja do
wrzesnia. Kwiatostan osigga ok. 22 cm dhlugosci, a $rednica kwiatu nie
przekracza 1,5 cm (Tab. 2). Kwiaty osadzone sg na dhugich szyputkach 1
rozmieszczone sg regularnie na pedzie kwiatowym, w postaci wiechy (Fot. 3c-d).
Warzka sktada si¢ z trzech tatek, przy czym pozostate dwie tatki boczne s duzo
mniejsze. Latka srodkowa, najwigksza, jest koloru jaskrawozottego, natomiast
boczne sg zotte 1 posiadajg dodatkowo bragzowa nasade. W centralnej czesci
labellum potozony jest dos¢ duzy, pofaldowany, brazowy kalus, z ktérym
bezposrednio taczy si¢ pretostup. Ten jest réwniez zoltego koloru, a pod
czapeczka znajdujg si¢ dwie pylkowiny. Pozostate listki okwiatu tj. dwa okodtka
wewngetrznego oraz trzy zewnetrznego sg koloru zottego z brazowymi pregami

(Fot. 3c-e).

3.1.4. Oncidium cheirophorum Rchb.f.

Zasieg tego gatunku obejmuje tereny Nikaragui, Kostaryki, Panamy i
Kolumbii (Tab. 1). Jest to epifit, ktéorego pseudobulwy osiagaja ok. 3,0 cm
dtugosci. Organy te sa eliptycznego lub prawie okraglego ksztaltu. Mtode
pseudobulwy maja zielony kolor, natomiast w miar¢ strzenia stajg si¢ coraz

bardziej bordowo nakrapiane, szczegolnie w wierzchotkowej ich czesci. Liscie

57



wyrastajg z wierzchotka lub z podstawy pseudobulwy. W pierwszym przypadku
ich liczba ogranicza si¢ do dwoch, natomiast, gdy wyrastaja z podstawy moze
by¢ ich wiecej (Fot. 4a). Kwitnienie u O. cheirophorum trwa od listopada do
maja. Kwiaty zebrane s3 w wiechowaty kwiatostan, podobnie jak u G. echinata
(Fot 4b). Dtugos¢ pedu to ok. 18 cm, a wymiary kwiatéw ok. 1,5 x 1,2 cm (Tab.
2). Kwiaty sa cytrynowozoélte, pachnagce, osadzone sg na dhugiej szypulce
posiadajacej bordowe prazki (Fot. 4b-d) Rozmieszczenie kwiatow na pedzie jest
dos¢ réwnomierne. Rdwniez tak samo jak u G. echinata warzka jest trdjdzielna.
U jej nasady, symetrycznie, po obu stronach znajduja si¢ dwie owalne,
btyszczace struktury (Fot. 4c-d). W centralnej czesci labellum znajduje sig
biatawy kalus, na ktéry sktadajg si¢ trzy wyrostki. W budowie okwiatu wyrdznic
mozna tabula infrastigmatica, ktéra laczy pretostup 1 labellum. Pretostup
opatrzony jest z obu stron relatywnie duzym skrzydetkiem, a w workach
pytkowych znajduja si¢ dwa pollinia. Okwiat O. cheirophorum zbudowany jest
standardowo z dwodch okotkéw, zawierajacych po trzy listki. Listki okotka

zewngtrznego moga mie¢ czasem zottozielone zabarwienie (Fot. 4c-d).

3.1.5. Oncidium ornithorhynchum Kunth

O. ornithorhynchum jest najwieksza rosling sposrod tych, znajdujacych sie
w zalozonej kolekcji storczykdéw. W naturalnym s$rodowisku wystepuje od
Meksyku po Kolumbig (Tab. 1). Jest sympodialnym epifitem, osiggajacym 20-50
cm wielkosci 1 tworzy geste kepy bardzo skupionych pseudobulw. Pseudobulwy
te mierza 2,5-9,0 cm dlugosci i 3,0-5,0 cm szerokosci. Maja one ksztatt owalny
lub elipsowaty 1 zwykle sa nieco splaszczone. Liscie mogg mie¢ dtugos¢ od 20
do 50 cm 1 szerokos¢ od 1,5 do 3,5 cm. Na szczycie kazdej pseudobulwy
wyrastajg dwa lub trzy tukowato wygicte liScie o ksztatcie wydhuzonym do
lancetowatego. Jezeli liScie wyrastajg przy podstawie sg nieco mniejsze niz liscie
wyrastajgce z wierzchotka pseudobulwy (Fot. 5a). Kwitnienie trwa od listopada

do marca. Wiechowaty kwiatostan ma ok. 40 cm dlugosci (Tab. 2). Przy
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podstawie ostatnio dojrzatej pseudobulwy wyrasta od 1 do 3 wygietych lub
zwisajacych pedoéw kwiatowych (Fot. 5a). Na kazdym rozgat¢zieniu kwiatostanu
wyrasta wiele pachnacych kwiatéw, majacych ok. 2,4 cm wielkosci (Fot. 5b;
Tab. 2). Kwiaty osadzone sg na dtugich, ponad 3 cm dtugosci szyputkach. Listki
okwiatu sg koloru rézowopurpurowego, a warzka opatrzona jest zottym kalusem
w postaci licznych wyrostkow utozonych w pigciu rzedach (Fot. 5b-c). U jej
nasady, po obu stronach znajduja si¢ parzyste, biate struktury, ktorych
powierzchnia mocno si¢ blyszczy (Fot. 5¢). Swoje potozenie zmieniajg w
zaleznos$ci od stadium antezy. Boczne listki okdtka wewnetrznego sa odchylone
pod katem prostym w stosunku do warzki. Pretostup ma okoto 0,5 cm dtugosci 1
posiada z obu stron trdjkatne skrzydetko. Pretostup z warzka taczy tabula
infrastigmatica (Fot. 5¢). Podobnie jak u poprzedniego gatunku, pytek zlepiony
jest w dwie pytkowiny.

3.1.6. Ornithocephalus ciliatus Lindl.

Gatunek ten jest storczykiem miniaturowym 1 cechuje go brak
pseudobulw. Jego obszar wystepowania pokrywa si¢ w czesci z O. gladiatus
(Tab. 1). O. ciliatus posiada liscie ulozone wachlarzykowato, pomiedzy ktoérymi
pojawiajg si¢ grona (Fot. 6a-d), majace ok. 6,0 cm dtugosci (Tab. 2). Liscie sg
lancetowate, ciemnozielone 1 ostro zakonczone. Na osi kwiatostanu widoczne sa
trojkatne przysadki. Zielony ped kwiatostanowy pokryty jest wtoskami, podobnie
zreszty jak listki okwiatu (Fot. 6¢-e). Listki okwiatu sg biate 1 okraglte, zwezajace
si¢ u nasady. Kwiaty sg liczne, majg ok. 5,0 mm $rednicy i pojawiajg si¢ miedzy
styczniem a lutym (Tab. 2). Labellum jest silnie wydluzone i przybiera barwe
zielong od strony odosiowej i biatg od strony doosiowej (Fot. 6f). Pomiedzy
pretostupem a warzka usytuowany jest zielony kalus, po obu stronach opatrzony
biatymi wyrostkami. W centralnej czesci kalusa widoczne sg wtoski. Pollinarium

sktada si¢ z czterech pytkowin (Fot. 6f).
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3.1.7. Ornithocephalus gladiatus Hook.

Gatunek ten, podobnie jak O. ciliatus jest miniaturowy. Ma bardzo szeroki
zasieg i wystepuje na obszarze zarébwno Ameryki Srodkowej, jak i Ameryki
Potudniowej, spotykany jest takze w Indiach (Tab. 1). Liscie O. gladiatus maja
ok. 10 x 0,6 cm wielkosci, sg ostro zakonczone i wachlarzykowato utozone (Fot.
7a-b). Brak jest pseudobulw. Ped kwiatostanowy w postaci grona wyrasta z
katdéw lisci, a kwiaty pojawiaja si¢ ok. lutego. Kwiatostan mierzy $rednio 5 cm,
ale moze osigga¢ nawet 11 cm. Kwiaty sg szyputkowe 1 majg zaledwie ok. 8 x 6
mm (Tab. 2). Szyputki wyrastaja z katow przysadek (Fot. 7c). Listki okwiatu
majg bialozielony kolor, jednak warzka jest jasniejsza i mocno wydtuzona. Po
obu jej stronach osadzone s3 mate, prawie owalne 1 bardziej zielone struktury,
przez co labellum wyglada na trojdzielne (Fot. 7d). Ich powierzchnia pokryta jest
btyszczacg wydzieling. Pretostup jest rowniez zielony, a pylek upakowany jest w

postaci czterech pytkowin.

3.1.8. Phymatidium falcifolium Lindl.

Gatunek ten wystepuje w Brazylii (Tab. 1). Kwitnie od czerwca do
sierpnia. Kwiaty maja ok. 4 mm $rednicy (Tab. 2) 1 jest ich od 3-10 na jednym
gronie. Liscie (ok. 3-6 cm dlugosci), wyrastaja w postaci jasnozielonych,
trawiastych kep. Kwiatostany moga by¢ dtuzsze niz liscie (Fot. 8a-b). Listki
okwiatu sg biale 1 wydluzone. Warzka ksztalttem przypomina trojkat, ktérego
ramiona s3 postrzepione. Jest ona koloru bialego lub Zz6ttobiatego, natomiast na
jej powierzchni znajduje si¢ btyszczacy, zielony kalus. Ma on posta¢ trzech
kulistych czesci, z ktorych $rodkowa jest najwigksza 1 najintensywieniej
zabarwiona (Fot. 8c). U P. falcifolium wystepuje pollinarium z czterema

pytkowinami.
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3.1.9. Sigmatostalix amazonica Schltr.

S. amazonica spotykany jest w takich krajach jak: Gujana Francuska,
Surinam, Wenezuela, Kolumbia, Brazylia, Boliwia, Peru (Tab. 1). Kwiatostanem
jest grono, ktére mierzy ok. 12 cm dlugosci 1 czgsto jest dtuzsze niz liscie.
Kwiaty sa miniaturowe i maja ok. 1 cm s$rednicy. Roslina kwitnie od maja do
lipca (Tab. 2). Pseudobulwy sg rowniez stosunkowo mate i bocznie sptaszczone
o wymiarach 4,5 x 1,5 cm. Z ich podstawy wyrasta kilka lancetowatych lisci, ale
dtuzsze sa zazwyczaj te wyrastajace z wierzchotka pseudobulwy (Fot. 9a).
Boczne listki okwiatu w okotku wewnegtrznym, jak rowniez trzy pozostale w
okotku zewnetrznym sa zotte, ale posiadajg brazowe pregi. Nie roznig sie¢
znacznie ksztaltem, ani rozmiarem. Najwickszym listkiem okwiatu jest warzka,
ktora takze posiada z6tty kolor z brazowym cieniem w poblizu kalusa (Fot. 9b).
Ten ma posta¢ masywnej zoéttej struktury (czasem z bragzowymi pregami),
otoczonej brazowa obwoddka. Jego powierzchnia jest blyszczaca 1 lekko
wgtebiona. Kalus znajduje si¢ w centrum okwiatu, a jego krawedzie znajdujace
si¢ od strony warzki zakonczone sg spiczasto. Pretostup jest cytrynowozoélty, a

pod zo6tta czapeczka ukryte sg dwie pytkowiny (Fot. 9b).

3.1.10. Sigmatostalix oxyceras Koniger & J.G. Weinm.bis

S. oxyceras jest malym epifitem, ktdry zasiedla tereny Ekwadoru (Tab. 1).
Morfologicznie bardzo przypomina S. amazonica. Pseudobulwy u tej rosliny sa
bardzo mate, ale wydtuzone 1 silnie splaszczone. Z ich wierzchotka wyrasta
pojedynczy, lancetowaty lis¢. W przypadku, kiedy pojawia si¢ on u podstawy
pseudobulwy liczba ta moze si¢ zwicksza¢ (Fot. 10a). Kwitnienie przypada na
okres od lutego do maja. Wiechowaty kwiatostan ma zaledwie ok. 5,0 cm a
kwiaty 3,0 mm wielkosci (Tab. 2). Kwiaty rozmieszczone sg rownomiernie na
pedzie kwiatostanowym, ale ich liczba jest niewielka (Fot. 10b-c). Listki okwiatu

sa koloru zottego, z bordowobrazowymi pregami. Labellum jest od nich znacznie
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wicksze (Fot. 10b-d). Pomigdzy warzka a pretostupem znajduje si¢ duzy,
btyszczacy kalus. Jest on sercowatego ksztattu, otoczony bordowa obwodka.
Zotte jego wnetrze wypelia wydzielina. Pretostup odréznia sie od pozostatych
czesci kwiatu swoim biatym kolorem (Fot. 10d). Pod bialg czapeczka znajduja

si¢ dwie pytkowiny.

3.1.11. Zygostates grandiflora (Lindl.) Mansf.

Gatunek ten wystepuje w Brazylii (Tab. 1). Jego jasnozielone liscie
utozone s3 w luzno roztozony wachlarz (Fot. 11a). Obecne sg liscie
przykwiatowe. Z kata przysadek wyrastaja jasnozielone, dtugie szypuitki (Fot.
11b-d). Kwiatostan (grono) jest zwykle dtuzszy niz liScie 1 osigga ok. 12 cm
Kwiaty Z. grandiflora pojawiaja si¢ od maja do czerwca, maja ok. 2,0 cm
srednicy (Tab. 2). Okwiat jest dwubarwny, u nasady listkbw okwiatu jest on
ciemnozielony, natomiast w wyzszych partiach biaty. Brzegi listkow okotka
wewnetrznego sg postrzepione 1 wigksze od pozostatych (Fot. 11e-f). Pretostup
jest takze bialy. Pollinarium jest stosunkowo dhlugie 1 duze, z czterema
pytkowinami (Fot. 11e). Srodek kwiatu zajmuje zotty lub zétozielony kalus z

wiloskami (Fot. 11e).

3.1.12. Zygostates lunata Lindl.

Z. lunata podobnie jak poprzedni gatunek z rodzaju Zygostates
zamieszkuje lasy Brazylii (Tab. 1). Jest to mniejsza roslina od Z. grandiflora, ale
rowniez nie posiada pseudobulw. Liscie Z. lunata mierza srednio 7,0 x 2,0 cm,
maja ksztalty od eliptycznych do lancetowatych i tworza kepy (Fot. 12a-b).
Kwiatostany w postaci gron pojawiajg si¢ od maja do sierpnia (Fot. 12c-d).
Osiagaja ok. 9,0 cm dtugosci, natomiast kwiaty srednio 8,0 x 6,0 mm (Tab. 2) 1

wydzielaja zapach. Na osi kwiatostanu obecne sg male, trdjkatne przysadki.
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Okwiat jest trjbarwny tj. zielono-zotto-biaty. Listki okotka wewngtrznego sa
koloru zéltego o postrzegpionych brzegach, u nasady zielonkawe. Labellum jest
mate w porownaniu z pozostalymi listkami kwiatu 1 ma odmienny, biaty kolor i
wydtuzony ksztatt. Listki okotka zewnetrznego sa lekko wydluzone, podobnie
jak warzka, ale w przeciwnosci do niej sg zielonkawe. W centralnej czgsci
kwiatu widoczny jest btyszczacy zielony kalus. Pokryty jest on wloskami, a po
obu stronach opatrzony jest dos¢ dtugimi wyrostkami (Fot. 12e-f). Zielony jest
rowniez pretostup. U Z. lunata wystepuja cztery pytkowiny (tak jak u
poprzedniego gatunku) i okryte sg zotta czapeczka.

3.2. Systematyka i taksonomia

Brak jasnych pogladéw na temat pochodzenia storczykow znajduje swoje
przetozenie na system klasyfikacji tych roslin. Prace nad ich
usystematyzowaniem prowadzone sg od niemal 200 lat i do tej pory
zaproponowano kilkanascie systemow klasyfikacji tej grupy roslin. Opieraja si¢
one na badaniach morfologicznych, cytologicznych, cytogenetycznych 1
biochemicznych, a obecnie coraz wigksza rolg odgrywa biologia molekularna.
Cechami morfologicznymi, jakie brane s3 pod uwage przy grupowaniu tych
roslin sg przede wszystkim: tekstura pollinium, typ trzonka pollinarium, budowa
viscidium, miejsce potaczenia pytkowin oraz viscidium, pozycja 1 ksztalt
pylnikéw, trwatos¢ Sciany komdrkowej pylnikéw, liczba pytkowin, struktura
rostellum, rodzaj kwiatostanu oraz listowie (Rasmussen 1985; Rutkowski 1998).

Storczykowate wedlug ,,Angiosperm Phylogeny Group III”” (2009) naleza
obecnie do rzedu szparagowcow (Asparagales Bromhead). W obrgbie rodziny
Orchidaceae Jussieu wyrdznia si¢ pig¢ podrodzin tj. Apostasioideae,
Cypripedioideae, Vanilloideae, Orchidioideae i Epidendroideae. Podrodziny sa
dzielone dodatkowo na plemiona, a te na podplemiona 1 rodzaje. Uzywa si¢
rowniez tzw. alliance, okreslajacego w  filogenetyce bliski stopien

pokrewienstwa pomigdzy rodzajami. Dlugo istnialy jednak niejasnosci dotyczace
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taksonomi tych pigciu gidéwnych grup. Dwie pierwsze tj. Apostasioideae i
Cypripedioideae zaliczane byly czesto jako samodzielne rodziny (Apostasciaceae
1 Cypripediaceae) nalezace do rzedu storczykowcdéw Orchidales Bromhead
(Szlachetko 1995).

John Lindley usystematyzowat ok. 2000 znanych na ten czas gatunkow
storczykow 1 zaklasyfikowal je do 7 plemion. Podzial ten stanowi podstawe
wszelkich badan nad systematyka tych roslin do dnia dzisiejszego (Lindley 1830-
1840). Pierwsze proby grupowania orchidei dokonano przede wszystkim na
podstawie liczby ptodnych precikéw. Stad tez rosliny te podzielono na
monandryczne (o jednym ptodnym preciku), wsréd ktérych jest znakomita
wiekszos$¢ storczykéw 1 niemonandryczne (posiadajgce wiecej niz jeden ptodny
precik). Wséréd nich sa bardziej prymitywne podrodziny Apostasioideae i
Cypripedioideae (Pfitzer 1889; Schlechter 1926). Niektérzy autorzy zaliczaja do
rodziny Orchidaceae tylko takie storczyki, ktére posiadaja jeden ptodny precik
(Monandrae), tworzagc tym samym z Diandrae oddzielng rodzing (Rasmussen
1985). Wstepna analize numeryczng (fenetyczng) storczykowcow przedstawit
Clifford 1 Lavarack (1974). Postuzyta ona do obliczenia podobienstwa pomiedzy
organizmami. W tym celu uwzgledniono 93 rodzaje storczykéw, po jednym z
kazdego wyrdznionego woéwczas podplemienia i przyporzadkowano je do 20
grup.  Dendrogramy  utworzone  zostaly na  podstawie  szeregu
charakterystycznych cech, zarowno budowy morfologicznej, jak i anatomicznej
organow wegetatywnych 1 generatywnych. W kolejnych latach opracowane
zostaty réwniez dwie kompleksowe analizy kladystyczne storczykow oparte na
cechach wspodlnie zaawansowanych tzw. synapomorfii (Burns-Balogh 1 Funk
1986; Dressler 1993). W wyniku przeprowadzonych badan Burns-Balogh 1 Funk
wyszczegblnity szes¢ podrodzin Orchidaceae: Apostasioideae, Cypripedioideae
(dwie pierwsze klasyfikowane s3 czgsto jako rodziny), Neottioideae,
Orchidoideae, Spiranthoideae 1 najwigkszg Epidendroideae. Podobnag
klasyfikacje przyjat Dressler (1993) oraz Cameron i1 in. (1999), ale z

wylaczeniem Neottioideae. Wedtug klasyfikacji zaproponowanej przez Dresslera
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(1993) oraz Sterna i1 in. (2004) podplemiona Oncidiinae 1 Ornithocephalinae
nalezg do rodziny Orchidaceae, podrodziny Epidendroideae, grupy (phylad)
Cymbidioid 1 plemienia Maxilarieae, ktore sktada si¢ z ok. 2600 gatunkéw
nalezgcych do 165 rodzajow (ok. 10% wszystkich storczykow).

Zupehie inny poglad zaprezentowany zostat przez Szlachetko (1995),
ktory do rzedu Orchidales przyporzadkowat trzy rodziny storczykow tj.
Apostasiaceae Lindl, Cypripediaceae Lindl. oraz Orchidaceae Juss. Utrzymat
podziat Dresslera (1993) na podplemiona Oncidiinae i Ornithocephalinae, jednak
oba zaklasyfikowal do podrodziny Vandoideae oraz odpowiednio do plemion
Oncidieae oraz Ornithocephaleae Szlach, wsrdd ktorego obok Ornithocephalinae
znalazto si¢ utworzone przez autora podplemi¢ Hintonellinae Szlach. Glowna
cecha roznicujaca te dwa ostatnie taksony byta dlugos¢ rostellum i ksztatt
pollinium.

W celu zbadania stopnia pokrewienstwa pomiedzy gatunkami oraz
ustalenia stopnia zaawansowania ewolucyjnego wykorzystywane sa rowniez
molekularne analizy filogenetyczne. Wyniki badan Whittena i in. (2000) oparte
na analizie fragmentéw DNA jadrowego 1 plastydowego wykazaty, ze
Oncidiinae nie jest taksonem monofiletycznym a podplemi¢ Ornithocephalinae
jest blisko z nim spokrewnione i dlatego zostato przez autorow wilaczone do tej
samej grupy roslin (Oncidiinae). Badania te zostaly potwierdzone réwniez trzy
lata pozniej (Williams 1 Whitten 2003). Molekularng analize filogenetyczna
przeprowadzili réwniez Chase 1 in. (2003), skupiajac si¢ na usystematyzowaniu
catej rodziny storczykowatych. Owy system klasyfikacji zaktadat istnienie
rowniez pigciu podrodzin tj. Apostasioideae, Cypripedioideae, Orchidoideae i
Epidendroideae, jednak zamiast Spiranthoideae wyrdzniono inng podrodzing —
Vanilloideae. Nowoscig bylo réwniez utworzenie wickszego plemienia
Cymbidieae (zamiast Maxillarieae) 1 zaklasyfikowanie do niego Oncidiinae.
Ponadto kolejny raz potwierdzono, ze podplemi¢ Ornithocephalineae jest Scisle
zwigzane z Oncidiineae 1 nie powinno by¢ wyodrebniane tylko ze wzgledu na

zwigkszong liczbe pollinium (cztery zamiast dwoch). Stad autorzy zasugerowali,
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ze nie nalezy polega¢ wylacznie na cechach morfologicznych przy tworzeniu
taksonow.

Podziat systematyczny gatunkéw Orchidaceae, badanych w niniejszej
pracy jest rézny w zaleznosci od przyjetego systemu klasyfikacji. Ten przyjety
przeze mnie oparty jest o badania wykonane przez ,,Angiosperm Phylogeny
Group III” (2009) oraz Chase 1 in. (2003).

Rodzina: Orchidaceae Juss.

Podrodzina: Epidendroideae Lindl.
Plemi¢: Cymbidieae Pfitz.
Podplemig¢: Oncidiinae Benth.

Baptistonia Barb.Rodr.
Gomesa R.Br.
Oncidium Sw.
Sigmatostalix Reich.
Ornithocephalus Hook.
Phymatidium Lindl.
Zygostates Lindl.

3.3. Metody badawcze

Badania nad budowa morfologiczng, anatomiczng 1 ultrastrukturg
elajoforéw oraz korelacja pomigdzy stadium antezy i1 receptywnosci znamion a
okresem aktywnosci wydzielniczej tych gruczotéw, prowadzone byly na
kwiatach bedacych w trzech stadiach rozwojowych:

a) pak (1 tydz. przed otwarciem kwiatu u G. ranifera, O. ciliatus, P.
falcifolium, Z. grandiflora, 3 tyg. przed rozpoczeciem kwitnienia u G.
echinata, O. cheirophorum oraz O. gladiatus, natomiast 4 tyg. przed
rozpoczeciem kwitnienia u O. ornithorhynchum, G. radicans, S. oxyceras
1Z. lunata),
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b) pierwszy dzien antezy (dzien rozpoczg¢cia kwitnienia tj. pelnego

rozchylenia wszystkich listkow okwiatu) u kazdego z gatunkow,

¢) stadium koncowe antezy, w ktérym nastepuje wigdniecie listkow okwiatu

(w zaleznosci od dtugosci kwitnienia danego gatunku przyjeto 5 dzien

antezy P. falcifolium, 7 dzien antezy S. amazonica, 4-9 dzien antezy S.

oxyceras, 9 dzien antezy O. ciliatus, 9-13 dzien antezy O. gladiatus, 10

dzien antezy G. ranifera, 12 dzien antezy Z. grandiflora, 13 dzien antezy

G. echinata, 16-19 dzien antezy O. cheirophorum, 16 dzien antezy O.

ornithorhynchum, 18 dzien antezy G. radicans i 21-34 dzien antezy Z.

lunata).

Kwiaty w réznych stadiach antezy oznaczano kolorowymi nitkami.

3.3.1. Obserwacje makroskopowe

Przeprowadzone obserwacje makroskopowe, obejmowaty okres$lenie:

a) Dhugosci kwitnienia poszczegdlnych gatunkow - za wyznacznik przyjeto

moment rozchylenia si¢ pierwszego 1 wigdnigcia ostatniego kwiatu w

kwiatostanie w danym sezonie wegetacyjnym.

b) Dhugosci zycia kwiatu

od antezy do wigdnigcia okwiatu - kwiaty niezapylone (6 = liczba
obserwacji, wyjatkiem jest P. falcifolium 1 S. amazonica, gdzie liczba
obserwacji = 2),

od antezy do wiednigcia okwiatu - kwiaty zapylone w drugim dniu
antezy (2 = liczba obserwacji, wyjatkiem jest P. falcifolium 1 S.
amazonica, gdzie brak jest danych ze wzgledu na matg liczbg kwiatéw
na pedzie kwiatostanowym),

od antezy do wiedni¢cia okwiatu - kwiaty po usuni¢ciu pytkowiny w
drugim dniu antezy (2 = liczba obserwacji, wyjatkiem jest P.
falcifolium 1 S. amazonica, gdzie brak jest danych ze wzgledu na mata

liczbe kwiatdw na pedzie kwiatostanowym).
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3.3.2. Badanie receptywnosci znamion

3.3.2.1. Test Peroxtesmo Ko

Testy  receptywno$ci  znamion  przeprowadzono za  pomocg
zmodyfikowane] metody Dafni 1 Maués (1998) wykorzystujacej papierki
wskaznikowe Peroxtesmo Ko (MACHEREY-NAGEL D-52313 Dren, Germany).
Metoda ta opiera si¢ na identyfikacji aktywnosci enzymatycznej peroksydazy
charakteryzujacej znami¢ receptywne. Papierek Peroxtesmo Ko o wymiarach 15
x 15 mm umieszczano w probdéwce Eppendorf, po czym dodawano 1 ml wody
destylowanej. Tak otrzymany roztwor nakraplano bezposrednio na znamig.
Barwa niebieska na znamieniu $wiadczyta o jego receptywnosci. W przypadku
znamion o naturalnie ciemnym zabarwieniu odsaczano nakroplony roztwdr po
ok. 3 min bibulg Whatman nr 1 by sprawdzi¢ czy kolor roztworu ulegl zmianie.
Oceng receptywnosci znamion prowadzono w stadium paka, w pierwszych
dniach antezy oraz w koncowych dniach antezy. Wyniki przeprowadzonych
testow zostaly udokumentowane fotograficznie. Zmian¢ zabarwienia roztworu
testowego obserwowano przy uzyciu mikroskopu stereoskopowego Olympus

SZX12.

3.3.2.2. Zdolnos$¢ kielkowania lagiewek pylkowych na

zZnamieniu

W celu stwierdzenia zdolnosci kietkowania ziaren pytku na znamieniu w
trzech (powyzej opisanych stadiach antezy) przygotowywano preparaty barwione
btekitem anilinowym wedlug metody Curriera (1957). Wyizolowane znami¢ 24
godz. po manualnym zapyleniu geitonogamicznym, macerowano w IN NaOH w
temp. 60 °C. Nastepnie materiat ptukano w wodzie destylowanej 1 umieszczano

na szkietkach podstawowych w kropli 0,01% bigkitu anilinowego
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rozpuszczonego w 0,1 M buforze fosforanowym o pH 9,5 i delikatnie
rozgniatano. W celu zabezpieczenia preparatow przed zbyt szybkim
wysychaniem pod szkietko nakrywkowe nanoszono dodatkowo krople gliceryny.
Bezposrednio po  wykonaniu, preparaty ogladano w  mikroskopie
fluorescencyjnym Nikon Eclipse 90i, wyposazonym w filtr DAPI ($wiatlo
wzbudzajace 340-380 nm, filtr barierowy 435-485 nm) oraz dokumentowano
fotograficznie przy uzyciu kamery Nikon DS-QilMc. Preparaty niebarwione
btgkitem anilinowym analizowane byty réwniez w mikroskopie swietlnym (LM)

Jenaval lub Nicon Eclipse E-600 1 E-200.

3.3.3. Przygotowanie materialu do badan anatomicznych i

ultrastrukturalnych

Elajofory bezposrednio po wyizolowaniu z kwiatow, utrwalno w 4%
aldehydzie glutarowym zbuforowanym 0,1 M buforem fosforanowym o pH 7,0.
Utrwalanie przeprowadzono przez 2 godz. w temperaturze 4 °C, po czym
materiat plukano w 0,IM buforze fosforanowym przez 24 godz. w 4 °C. Po
wyplukaniu materiat byt kontrastowany w wodnym roztworze 1,5% czterotlenku
osmu przez 1,5 godz. Nastgpnie po dwukrotnym przeptukaniu woda destylowang
ponownie dokontrastowywany w 0,5% wodnym roztworze octanu uranylu przez
2 godz. w temp. pokojowej 1 ponownie wyplukany w wodzie destylowane;.

Kolejnym etapem bylo odwadnianie materiatu w serii roztworow alkoholu
etylowego o stezeniu 30%, 50%, 70%, 90%, 96% 1 99,8%, po 15 min w kazdym
roztworze.

Odwodniony materiat przesycano zywicag LR White (LR White acrylic
resin, medium grade, Sigma). Material umieszczano na 1 godz. kolejno w
mieszaninie zywicy i acetonu w stosunku 2:1 oraz 1:1. Nastepnie trzykrotnie na 1

godz. w mieszaninie o stosunku 1:2, gdzie wyzsze bylo stezenie zywicy.
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W ostatnim etapie material umieszczano w plastikowych kapsutkach
wypelionych czysta zywicag LR White, szczelnie zamykano i polimeryzowano

przez 24 godz. w temp. 60 °C.

3.3.4. Przygotowanie preparatow polcienkich i ultracienkich

Zatopiony material krojono nozem szklanym na skrawki przy uzyciu
ultramikrotomu Reichert Ultracut S. Grubos$¢ skrawkow poétcienkich wynosita 1
um, natomiast ultracienkich 70 nm.

Skrawki pdtcienkie barwiono przez ok. 5-7 min w temp. 60 °C w 1%
btekicie metylenowym 1 1% azurem II (1:1) po czym ptukano woda destylowang
1 5% alkoholem etylowym oraz suszono. Barwienie to rdznicuje elementy
struktur komérkowych w odcieniach od granatowego do szarego. Preparaty
zamykano uzywajac Eukittu 1 ogladano w mikroskopie $wietlnym Jenaval lub
Nicon Eclipse 600 i E-200.

Z kolei skrawki ultra cienkie kontrastowano w 8% wodnym roztworze
octanu uranylu, przez 40 min, a nastepnie w odczynniku Reynoldsa (2,5% azotan
otowiu 1 3,5% cytrynian sodu o pH 4-5, regulowanym przy uzyciu 1N NaOH),
przez 10 min. Po kazdym z odczynnikow materiat ptukano trzykrotnie w wodzie
destylowanej przez 5 min. 1 suszono na bibule filtracyjnej. Preparaty ogladano w
mikroskopie elektronowym transmisyjnym (TEM) TESLA BS-340 i
fotografowano na btonach Kodak wielkosci 6,5 cm x 9 cm (Sigma) lub ogladano
na mikroskopie FEI Tecnai Spirit G* a obrazy zapisywano w postaci plikow

graficznych przy uzyciu kamery Megaview G* Olympus Soft Imaging Solutions.
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3.3.5. Testy histochemiczne tkanki wydzielniczej (elajoforow)

3.3.5.1. Test na obecno$¢ nierozpuszczalnych

polisacharydow

Nierozpuszczalne polisacharydy barwiono wykorzystujac reakcje PAS,
przy uzyciu odczynnika Schiffa (odbarwiona fuksyna zasadowa). Reakcja ta
stosowana jest do wykrywania polisacharydéw, np. skrobi, celulozy, pektyn. W
tym celu szkietka podstawowe ze skrawkami poétcienkimi umieszczane byly w
1% kwasie nadjodowym na 10 min, po czym plukane 1 wybarwiane
odczynnikiem Schiffa przez ok. 20 min az do momentu kiedy barwa odczynnika
zacznie si¢ zmienia¢ z pomaranczowej na rozowa. Po wyptukaniu w wodzie
biezacej preparaty byly osuszane w temp. 60 °C. Preparaty zamykano uzywajac
Eukittu i ogladano w mikroskopie swietlnym Jenaval lub Nicon Eclipse 600 i E-
200. W tak przygotowanych preparatach skrobia przybiera kolor
rozowofioletowy (Jensen 1962).

Dodatkowo w celu wykrycia skrobi w skrawkach recznie krojonych

stosowano réwniez ptyn Lugola.

3.3.5.2. Test na obecnos$é thuszczow

Test wykrywajacy obecnos¢ thuszczéw w tkance elajoforu wykonano przy
pomocy takich barwnikow jak Sudan III oraz auramina O.

Sudan III stosowano do barwienia skrawkow re¢cznie krojonych. Tak
wybarwione preparaty ogladano w mikroskopie Jenaval lub Nicon Eclipse 600 i
E-200. O obecnosci thuszczéw swiadczy pomaranczowoczerwona barwa.

Do wyznakowania tluszczow oraz kutykuli w skrawkach potcienkich
zastosowano auraming¢ O. Skrawki polcienkie, wybarwione auraming O

zamykano stosujac gliceryne 1 ogladano w mikroskopie fluorescencyjnym Nikon
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Eclipse 901, wyposazonym w filtr FITC ($wiatlo wzbudzajace 465-495 nm, filtr
barierowy 515-555 nm).

3.3.6. Przygotowanie materialu do obserwacji w skaningowym

mikroskopie elektronowym (SEM)

Utrwalanie materialu do mikroskopii skaningowej przeprowadzono
podobnie jak w przypadku przygotowania materiatu do badan w mikroskopie
swietlnym oraz elektronowym transmisyjnym, a wypreparowane elajofory
pochodzily rdwniez z kwiatow bgdacych w trzech stadiach rozwojowych.

Utrwalony material odwadniano w seriach acetonowych, kolejno 15%,
30%, 50%, 70%, 90%, 99,5% 1 acetonie bezwodnym 100%, w kazdym
przypadku po 15 min. Preparaty wysuszone w punkcie krytycznym w ciektym
CO,, napylano ztotem i obserwowano w mikroskopie elektronowym TESLA BS-

300 lub Tescan Vega II LS.

3.3.7. Pomiary kwiatow i elajoforow

W przypadku kazdego z badanych gatunkow dokonano nastepujacych
pomiarow:

a) dhlugos¢ pedu kwiatostanowego, od nasady do szczytowej czesci
ostatniego kwiatu,

b) wielkos¢ kwiatu (dlugo$¢ mierzona byta od pretostupa lub szczytowej
czgsci listka w okotku zewnetrznym do szczytowej czesci labellum,
natomiast szerokos¢ okreslano biorgc pod uwage szczytowe czesci
najbardziej wysunietych listkow okwiatu).

c) dlugosc¢ 1 szerokos¢ elajoforu.
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3.3.8. Morfometria komorek wydzielniczych

W celu odnotowania zmian zachodzacych podczas sekrecji w warstwie
wydzielniczej elajoforu wykorzystano analize iloSciowa, inaczej stereologie,
polegajaca na pomiarach poszczegdlnych sktadnikow komorki w danym stadium
rozwojowym kwiatu (Steer 1981; Sundberg 1992; Davis 1 Gunning 1992; Razem
1 Davis 1999; Martinez 1 in. 2004). Na przekroju poprzecznym tkanki
wydzielniczej mierzono nastepujace parametry:

— grubos¢ kutykuli,

— grubos¢ Sciany komorkowej zewnetrznej 1 wewnetrznej promieniste;,

— S$rednicg porow w $cianie zewngtrznej komorek epidermy oraz w

scianach promienistych,

— powierzchnig protoplastu,

— powierzchni¢ wakuomu (zespot wakuol w jednej komorce),

— powierzchnie jadra komorkowego,

— powierzchni¢ cytoplazmatyczna,

— powierzchnig¢ kropel thuszczu na zewnatrz tkanki,

— liczbe amyloplastow w komorce,

— liczbe ziaren skrobi w plastydzie,

— dhugos¢ wloskow i papilli wydzielniczych.

Aby oszacowa¢ powierzchni¢ cytoplazmatyczng komorki, od catkowitej
powierzchni protoplastu odejmowano powierzchni¢ zajmowang przez wakuole
oraz jadro komorkowe. W przypadku dlugosci wloskow, brano pod uwage
rowniez obrazy z mikroskopu elektronowego skaningowego.

W celu zebrania danych podczas powyzszych pomiarow wykorzystano
program komputerowy CoolView. Dodatkowo doktadnos¢ niektorych pomiarow
z mikroskopu swietlnego (tj. grubos¢ kutykuli i sciany komorkowej oraz srednica
porow w S$cianie komdrkowej) weryfikowano przy wuzyciu programu
komputerowego TEM Imaging & Analysis. Pomiary wykonywano w 10

powtorzeniach. Wyniki tych badan opracowano statystycznie.
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3.3.9. Okreslenie masy wydzielonego thuszczu

Wydzielony przez elajofory tluszcz odsaczano za pomocg bibutek
wczesnie] ekstrahowanych w 70% acetonie wedlug zmodyfikowanej metody
Reis i in. (2006). W celu okreslenia masy tlhuszczu wyprodukowanego przez
elajofory, na analitycznej wadze elektronicznej Radwag XA 60/220 wazono
oznaczone 1 wysuszone w acetonie bibulki, a nastepnie zbierano za pomocg tych
bibutek tluszcz bezposrednio z powierzchni elajoforu i1 ponownie wazono
papierek wraz z pobranym thuszczem. Pod uwage brano skumulowang mase
thuszczu wydzielonego przez kwiat w trzech jego stadiach rozwojowych. I tak,
dla gatunkow:

- G. echinata: pak 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 3-11
dzien antezy;
- G. radicans: pak 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 7-19

dzien antezy;

G. ranifera: pak 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 3-10

dzien antezy;

O. cheirophorum: pak 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 7-19

dzien antezy;

O. ciliatus: pak 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 3-13

dzien antezy;

O. ornithorhynchum: pak 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy,

4-14 dzien antezy;

Z. grandiflora: pak 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 2-12

dzien antezy;

Z. lunata: pak 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzien antezy, 4-19 dzien
antezy.

W przypadku takich gatunkéw jak O. gladiatus, P. falcifolium, S.
amazonica oraz S. oxyceras, stosujac powyzsza metode, niemozliwym byto

ustalenie masy wydzielanego ttuszczu. Powodem byta zbyt mata jego ilos¢.
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Jednak obserwacje sekrecji tluszczu prowadzone byly dla wszystkich
gatunkéw od stadium paka oraz przez caty okres kwitnienia, jak rdwniez po

zapyleniu lub usunieciu pytkowiny.

3.3.10.Analizy statystyczne

Uzyskane wyniki dotyczace pomiarow ultrastrukturalnych organelli
komoérkowych poddano analizie statystycznej metoda analizy wariancji dla
klasyfikacji jednoczynnikowej. Istotnos¢ réznic opracowano za pomocy testu T-
Tukeya oraz dokonano obliczen NIR (najwigksza istotna réznica) na poziomie

1stotnosci o = 0,05.
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4. REZULTATY

4.1. Gomesa echinata (Barb.Rodr.) M.W.Chase & N.H.Williams

G. echinata kwitnie ok. 25 dni, natomiast dlugos¢ zycia jednego kwiatu
wynosi ok. 17 dni (Tab. 2). Gruczolem wydzielniczym jest elajofor typu
epitelialnego. Umiejscowiony jest on na doosiowej stronie warzki, w postaci
kalusa, pokrytego biato-bordowymi pregami (Fot. le-f; Fot. 13a-b). Elajofor
zajmuje prawie calg dlugo$¢ labellum. Powierzchnia gruczolu jest
brodawkowata, a w s$rodkowym jego fragmencie wyrastaja dwa kalusowe
wyrostki (Fot. 13a-b). Epitel stanowi jedng warstwe komoérek wydzielniczych o
wydluzonym ksztalcie, utozonych palisadowo, pod ktérym znajduja sie 1-2
warstwy subsekrecyjne. Komoérki tych warstw sg sptaszczone 1 posiadaja
stosunkowo duze jadro. W migkiszu zasadniczym znajduje si¢ szereg wigzek
przewodzacych kolateralnych zamknietych oraz rafidy w wakuolach (Fot. 13c-

d.

4.1.1. Stadium paka

Sekrecja ttuszczu u Gomesa echinata Barb.Rodr. rozpoczyna si¢ ok. 3 tyg.
przed otwarciem kwiatu. Pak jest wtedy we wczesnym stadium rozwoju, jest on
mocno $cisnigty 1 ma zottawy kolor (Fot. 1c; Fot. 14a). Elajofor nie jest jeszcze
w petni wyksztalcony, a wydzielina na jego powierzchni jest stabo widoczna
(Fot. 14b). Elajofor mierzy ok. 4,0 x 1,5 mm (Tab. 2) 1 ma posta¢ biatego,
kalusowatego pasma (Fot. 14b). Potyskujaca warstwa thuszczu widoczna jest na
zewnatrz elajoforu ok. 2 tyg. przed rozpoczeciem antezy. Pak ma juz
jasnozielone zabarwienie, jest lekko rozchylony 1 widoczna jest szczytowa czes¢
warzki (Fot. 14c-d). Zmienia si¢ rowniez zabarwienie elajoforu na bordowo-

biate, a jego powierzchnia staje si¢ bardziej brodawkowata (Fot. 14d).

76



Wydzielina pokrywa cata powierzchni¢ kalusa, cho¢ najwicksza jej ilos¢
gromadzi si¢ w poblizu kalusowatych wyrostkow (Fot. 14e). Wsréd komorek
wydzielniczych elajoforu wyrézni¢ mozna dwa ich typy tj. ptaskie potozone u
nasady labellum 1 w Srodkowym odcinku elajoforu, w tym na wyrostkach (Fot.
14f-h) oraz stozkowate znajdujace si¢ na krawedziach i w dystalnej czgsci
kalusa, na powierzchni ktorych gromadzi si¢ szczegdlnie duzo wydzieliny (Fot.
14i-j). Na granicy kalusa 1 bocznej powierzchni warzki zlokalizowane sg aparaty
szparkowe (Fot. 14j).

Barwienie Sudanem III rgeznie krojonych skrawkéw ze $wiezego
materialu pokazuje, ze thusta wydzielina pojawia si¢ ok. 3 tyg. przed otwarciem
kwiatu, zarowno na zewnatrz tkanki, jak 1 wewnatrz komoérek (Fot. 15a). Ok. 7
dni przed otwarciem kwiatu ilo$¢ wydzieliny wzrasta i widoczna jest takze
rozciggnigta kutykula, pod ktérg gromadzi si¢ wydzielany thuszcz (Fot. 15b). W
cytoplazmie komorek sekrecyjnych krople tluszczu gromadza si¢ gtéwnie tuz
pod zewnetrzng sciang komdrkowa (Fot. 15¢). Zewnetrzna sciana komorkowa
jest dos¢ gruba i pokryta réwniez grubg warstwg kutykuli (Fot. 15¢c-d; Tab. 3a;
Tab. 4a). Komdrki zaréwno warstwy wydzielniczej jak 1 podwydzielniczej
charakteryzuja si¢ jasng cytoplazmg (Fot. 15¢; Tab. 3a). W stadium wczesnego
paka tj. 3 tyg. przed kwitnieniem reakcja PAS nie wykazuje obecnosci ziaren
skrobi w komorkach elajoforu. Skrobia pojawia si¢ na kilka dni przed
kwitnieniem, a liczne amyloplasty gromadza si¢ gtownie wokot jadra komoérek
wydzielniczych oraz w mniejszej 1losci, w komorkach warstwy podwydzielnicze;j
(Fot. 15e-f). Mimo obecnosci skrobi w komédrkach, zastosowanie ptynu Lugola
na swiezym materiale nie daje pozytywnej reakcji.

W transmisyjnym mikroskopie elektronowym (TEM) kutykula widoczna
jest jako podwdjna warstwa, gdzie zewngtrzng warstwe tworzg lamelle, pod
ktorymi gromadzi si¢ thuszcz, natomiast wewnetrzna ma budowe siatkowata (Fot.
16a-c). W zewnetrznej $cianie komodrek epitelu nie wystepuja pory. Niewielkie
perforacje pojawiaja si¢ w $cianie promienistej komdrek wydzielniczych (Fot.

16d; Tab. 3a; Tab. 4a). Ponadto, w $cianach tych wystepuja plazmodesmy (Fot.

77



16e). Mimo, ze reakcja PAS ani ptyn Lugola nie wykazaly obecnosci ziaren
skrobi w stadium wczesnego paka (3 tyg. przed otwarciem kwiatu) to w TEM
skrobia jest widoczna w amyloplastach (Fot. 16d-e). W jednym plastydzie
komdrki epidermy znajdowac si¢ moze od 6 do 29 ziaren skrobi. To stadium
rozwojowe charakteryzuje si¢ rowniez najwigksza liczbg amyloplastow,
przypadajaca na jedng komorke wydzielniczg (Tab. 3a; Tab. 4a). Widoczne sg
rowniez krople thuszczu wystepujace w komorkach parenchymy (Fot. 16f).

4.1.2. Poczatek antezy

W kwiatach pierwszego dnia antezy (Fot. 1d) elajofor jest znacznie
wigkszy 1 mierzy ok. 6,0 x 3,5 mm (Tab. 2). Na jego powierzchni znajduje si¢
wieksza ilo$¢ tluszczu niz w stadium pagka (Fot. 17a-b; Tab. 3a). Wydzielina
pokrywa powierzchni¢ zarowno komorek ptlaskich, jak 1 stozkowatych (Fot. 17¢c-
e), a kutykula okrywajaca komorki epitelu jest lekko pomarszczona (Fot. 17d;
Fot 17f). Krople tluszczu wydzielone na zewnatrz tkanki barwig si¢ Sudanem III
w recznie krojonych skrawkach i obecne sa rowniez w komdrkach epitelu i
glebiej potozonej parenchymie (Fot. 18a-b).Powierzchnia kropel tluszczu na
zewnatrz tkanki istotnie zwigksza si¢ w stosunku do stadium paka (Tab. 3b; Tab.
4b) Zewngtrzna $ciana komorek epitelialnych jest istotnie grubsza, za to pokryta
jest istotnie ciensza kutykulg (Fot. 18c-d; Tab. 3a; Tab. 4a). Ponadto, w
komorkach epidermy wydzielniczej znajduje si¢ dwukrotnie wigksze, centralnie
potozone jadro komoérkowe, zajmujace ok. 25% powierzchni calego protoplastu
oraz ciemniejsza cytoplazma (Fot. 18c; Tab. 3a; Tab. 4a). Amyloplasty sg obecne
w komodrkach wydzielniczych w duzej ilosci i sg one dobrze widoczne w
mikroskopie swietlnym, cho¢ liczba ziaren skrobi w pojedynczym plastydzie
ulega istotnemu zmniejszeniu tj. ponad trzykrotnie (Fot. 18e-f; Tab. 3a; Tab. 4a).
Zmniejsza si¢ takze wielkos¢ ziaren skrobi. Podobnie jak w stadium wczesnego
paka (3 tyg. przed kwitnieniem) ptyn Lugola nie barwi ziaren skrobi, z tg

roznicy, ze reakcja PAS daje wynik pozytywny (Fot. 15¢; Fot. 18e-f).
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Fotografie TEM wskazuja na obecnos¢ wydzielanej substancji pod
kutykulg oraz w porach zewnetrznej Sciany komodrkowej. Materiat ten widoczny
jest jako jednolita, szara wydzielina (Fot. 19a). Pory obecne s3 nie tylko w
Scianie zewngtrznej komoérek epidermy, ale 1 w $cianach promienistych (Fot.
19a-b; Tab. 3a). W wewnetrznej promienistej scianie komorkowej znajduja si¢
rowniez jamki taczace sasiadujgce komorki wydzielnicze (Fot. 19c). W
cytoplazmie wystepuja plastydy, zawierajace poza ziarnami skrobi plastoglobule
oraz duzg ilos$¢ szorstkiego ER (Fot. 19c-e). Pecherzyki sekrecyjne wypeknione
sa szarg wydzieling lub ktaczkowatym materialem (Fot. 19c-e), ktéry znajduje
si¢ rOwniez w przestrzeni peryplazmatycznej komorek sekrecyjnych (Fot. 19b;
Fot. 19e-f). Pecherzyki sekrecyjne wypetione klaczkowata substancja oraz
kropelki tluszczu zawieszone w cytoplazmie zajmuja duza cze¢s¢ powierzchni
komdrki wydzielniczej (Fot. 20a-c). Wiegksze pecherzyki otaczaja jadro
komorkowe (Fot. 20d). W przestrzeni peryplazmatycznej komorek sekrecyjnych
oprocz klaczkowatego materialu znajduja si¢ tez figury mielinowe (Fot. 20c),

podobnie jak w wakuolach komorek subepidermalnych (Fot. 20e-f).

4.1.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy elajofor jest jeszcze wigkszy niz w poczatkowym
stadium antezy 1 mierzy 8,0 x 4,5 mm (Tab. 2). Na powierzchni kalusa widoczne
sa zmiany. Brodawki zaczynaja si¢ zapadad, a kalusowate wyrostki zmniejszaja
si¢. Na powierzchni jest znacznie mniej wydzieliny (Fot. 21a-b; Tab. 3a).

W elektronowym mikroskopie skaningowym (SEM) widaé, ze
powierzchnia elajoforu pokryta jest zasychajaca wydzieling (Fot. 21c-e).
Kutykula okrywajaca zaréwno ptaskie, jak 1 stozkowate komodrki epidermy,
rozcigga si¢ pod naporem gromadzonego thuszczu, przez co staje si¢ mniej
pomarszczona (Fot. 21f-h). Wydzielina nadal intensywnie barwi si¢ pod
wptywem Sudanu III (Fot. 22a-b), cho¢ powierzchnia kropel thuszczu

wydzielonych na zewnatrz tkanki istotnie zmniejsza si¢ (Tab. 3b; Tab. 4b).
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Cytoplazma w komorkach epitelu jest jasniejsza niz we wczesniejszym stadium,
ale jadra komorkowe nadal utozone sg centralnie (Fot. 22c), natomiast
zewnetrzna $ciana komdrek epitelu wydzielniczego jest nadal do$¢ gruba, a
kutykula cienka 1 akumulujg si¢ pod nig mate kropelki tluszczu (Fot. 22d).
Liczba amyloplastéw w komorkach warstwy epidermalnej w poréwnaniu z
poczatkiem antezy, utrzymuje si¢ na podobnym poziomie (Fot. 22e-f; Tab. 3a).
Zmniejszenie ilo$ci wydzieliny, gromadzonej pod kutykulg obserwuje si¢
rowniez na mikroelektronogramach (Fot. 23a-c). Zewng¢trzna $ciana komorkowa
staje si¢ jeszcze bardziej siatkowata i porowata (Fot. 23b; Fot. 23d; Tab. 3a).
Cytoplazma w komorkach epitelu jest jasniejsza 1 nastepuje stopniowy rozktad
zawartosci komorek. Btony otaczajace plastydy rozpadaja si¢ 1 ziarna skrobi
uwalniane sg do cytoplazmy, w ktorej nadal obecne sg krople thuszczu (Fot. 23e-
h). W $cianie taczacej komorki wydzielnicze, tak jak we wczesniejszym stadium
wystepuja plazmodesmy oraz pory, ktore to sa najmniejsze pod koniec antezy
(Fot. 23h; Tab. 3a). Srednica poréw w promienistej $cianie komoérkowej epitelu

istotnie zmniejsza si¢ w stosunku do stadium paka (Tab. 4a).

4.1.4. Korelacja pomiedzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja rozpoczyna si¢ w stadium paka, ok. 3 tyg. przed otwarciem
kwiatu (Tab. 5a), ale zwigksza si¢ ok. 4 dnia antezy 1 utrzymuje si¢ na podobnym
poziomie do 10 dnia, po czym zaczyna si¢ zmniejsza¢. Maksymalna masa
thuszczu uzyskana z pojedynczego kwiatu to ok. 0,30 mg (Tab. 5a). Zapylenie
kwiatu lub pobranie pytkowiny nie wplywa na intensywnos$¢ sekrecji. W
przypadku kwiatéw zapylonych w drugim dniu antezy pierwsze oznaki
zotkniecia listkdbw okwiatu pojawiajg si¢ juz po ok. 6 dniach antezy. Do
zaptodnienia jednak nie dochodzi. Dzien pdzniej wiedng¢ zaczynajg rowniez

kwiaty, z ktérych zostata usuni¢ta pytkowina (Tab. 6).
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Receptywnos¢ znamienia, podobnie jak aktywno$¢ wydzielnicza
widoczna jest juz w stadium wczesnego paka tj. ok. 3 tyg. przed kwitnieniem
(Tab. 5a), chociaz reakcja barwna po zastosowaniu testu Peroxtesmo Ko jest
staba (Fot. 24a-b). Wzmacnia si¢ ona ok. 2 tyg. przed rozpoczegciem antezy (Fot.
24c-d). Znamig jest receptywne rowniez po otwarciu kwiatu, z tym, ze 1 dnia
antezy reakcja z uzyciem testu Peroxtesmo Ko jest silniejsza niz w koncowym
stadium zycia kwiatu (Fot. 24e-f; Fot. 24h). Receptywnos$¢ znamienia
potwierdzaja takze obecnos¢ tagiewek pytkowych po zapyleniu (Fot. 24g; Fot.
24i-j; Tab. 5a).

4.2. Gomesa radicans (Rchb.f.)) M.W.Chase & N.H.Williams

Srednia dlugos¢ zycia kwiatu G. radicans to ok. 19 dni, cho¢ cata ro$lina
kwitnie nawet 61 dni (Tab. 2). Kwiaty G. radicans maja elajofor epitelialny,
ktéry rozmieszczony jest na kalusie sktadajacym si¢ z dwoch czesci rdéznigeych
si¢ ksztaltem tj. kulistej 1 podluznej. Czes¢ kulista elajoforu moze mieé
zabarwienie zotte lub pomaranczowe, natomiast fragment podluzny wylacznie
kolor zo6tty (Fot. 2c-d; Fot. 25a-b). Thluszcz produkowany jest przez epitel
wydzielniczy obu tych czesci 1 jest on jednowarstwowy, o komdrkach utozonych
palisadowo (Fot. 25c¢c-d). Ponizej znajduja si¢ 3-4 warstwy podwydzielnicze,
zbudowane z drobnych komérek oraz migkisz zasadniczy, w ktérym wystepuja
wiazki przewodzace kolateralne zamkniete. W komorkach parenchymy obecne

sg takze krysztatki szczawianu wapnia w postaci rafidow (Fot. 25d).

4.2.1. Stadium paka

Wielkos¢ elajoforu w stadium wczesnego paka tj. ok. 4 tyg. przed

otwarciem kwiatu to ok. 1,0 x 0,8 mm (Tab. 2). Pak jest wtedy zielony 1 mocno
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scisniety (Fot. 2a; Fot. 26a). Na tym etapie rozwoju rozpoczyna si¢ sekrecja
thuszczu, ktoéry widoczny jest na powierzchni gruczotu (Fot. 26b; Tab. 3b). Trzy
dni przed rozpoczgciem antezy, kiedy pak jest jasnozielony 1 lekko zaczyna si¢
rozchyla¢ powierzchnia elajoforu btyszczy si¢ intensywniej (Fot. 26¢-d). Zdjecia
SEM pokazuja, ze kutykula w stadium wczesnego paka nie jest jeszcze
rozciagni¢ta, pod wplywem gromadzonego tluszczu, co zmienia si¢ kilka dni
przed kwitnieniem (Fot. 26e-g).

Thuszcz barwi si¢ Sudanem III na zewnatrz 1 wewnatrz tkanki (Fot. 27a),
cho¢ krople tluszczu na zewnatrz tkanki w stadium wczesnego paka sa niewielkie
(Tab. 3b; Tab. 4b). Epiderme pokrywa wtedy kutykula, ktora Scisle przylega do
zewnetrznej Sciany komorkowej (Fot. 27b). Rozciggnigciu ulega w czesci
podhuznej elajoforu, ok. 1 tydz. przed otwarciem kwiatu (Fot. 27c). Komorki
epitelu wydzielniczego sa wydluzone 1 widoczne jest centralnie potozone jadro
komorkowe (Fot. 27d). Reakcja PAS 4 tyg. przed antezg jest negatywna (Fot.
27¢). Podobny wynik daje barwienie odczynnikiem Schiffa 4 dni przed
otwarciem kwiatu (Fot. 27f-g).

Pory w zewnetrznej Scianie komdrkowej nie wystepuja, a te w $cianach
promienistych pojawiajg si¢ ok. 1 tydz. przed rozpoczeciem antezy (Fot. 27d;
Tab. 3b; Tab. 4b). Na mikroelektronogramach widaé, ze kutykula w stadium
wczesnego paka jest stosunkowo gruba 1 zaczyna delikatnie si¢ rozciggac (Fot.
28a-d; Tab. 3b; Tab. 4b). Widoczne jest réwniez duze jadro komoérkowe w
porownaniu z calag powierzchnig komorki wydzielniczej (Fot. 28a-c; Tab. 3b;
Tab. 4b). W komorkach warstwy epitelialnej amyloplasty nie wystepuja (Tab.
3b; Tab. 4b), ale pojedyncze ziarna skrobi w plastydach widoczne sa w
komorkach podwydzielniczych 1 migkiszowych (Fot. 28e-f), cho¢ nie wykrywa
ich odczynnik Schiffa ani ptyn Lugola.

4.2.2. Poczatek antezy
Elajofor w 1 dniu antezy osigga wielkos¢ 2,5 x 0,9 mm (Tab. 2).

Produkuje on duzo wydzieliny, ktéra pokrywa caly elajofor (Fot. 29a-b).
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Rozciagnigta pod naporem thuszczu kutykula w czesci podtuznej gruczotu
widoczna jest zar6wno okiem nieuzbrojonym (Fot. 29b), jak i na obrazach SEM
(Fot. 29c-d). Fragment kulisty elajoforu pokrywaja ptaskie komorki, od
powierzchni ktérych rowniez zaczyna odstawac kutykula (Fot. 29e-f).

Krople tluszczu na zewnatrz tkanki intensywnie barwig si¢ pod wplywem
Sudanu III, podobnie jak te we wnetrzu komorek warstwy epitelialnej 1 istotnie
zwigkszaja swoja powierzchni¢ w stosunku do stadium paka (Fot. 30a; Tab. 3b;
Tab. 4b). W skrawkach barwionych auraming O wydzielina widoczna jest takze
pomiegdzy komorkami epitelu (Fot. 30b). Komoérki wydzielnicze podtuznej czgsci
kalusa pokrywa kutykula, ktéra odstaje od zewnetrznej $ciany komodrkowej na
catej powierzchni gruczotu (Fot. 30c). Jadra w komorkach epidermy sg wieksze
niz w stadium paka i1 nadal centralnie ulokowane. Zwigksza si¢ rowniez prawie
10-krotnie powierzchnia protoplastu (Tab. 3b). W wakuolach obecne s3 krople
thuszczu (Fot. 30d), natomiast w cytoplazmie amyloplasty, ktérych liczba
zwigksza si¢ istotnie w stosunku do stadium paka (Fot. 30e-f; Tab. 4b).
Najwigcej amyloplastow znajduje si¢ jednak w warstwie podsekrecyjnej i w
migkiszu zasadniczym (Fot. 30e-f). Najwigksze amyloplasty wystepuja zas w
skorce odosiowej (Fot. 30e).

Kutykula okrywajaca epidermg¢ istotnie zwigksza swoja grubos¢ (Tab. 3b;
Tab. 4b), jest zbita i nie ma lamellarnej struktury (Fot. 31a). Na zdjeciach TEM
wida¢, ze pod wplywem gromadzacej si¢ pod nig wydzieliny, zaczyna si¢
odrywa¢ od zewnetrze] sciany komorkowej (Fot. 31a-b). Pory w zewngtrznej
scianie komorkowej nie wystepuja, ale te w $cianach promienistych epidermy sa
duze 1 gromadza thuszcz, cho¢ ich srednica nie zmienia si¢ istotnie (Fot. 31c-d;

Tab. 3b; Tab. 4b).

4.2.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy tj. 18 dnia elajofor jest najwiekszy, ma ok. 3,5 x 2,0
mm wielkos$ci (Tab. 2) i1 produkuje mniej wydzieliny niz we wczesniejszym

stadium rozwojowym, cho¢ nie jest to istotna zmiana (Fot. 32a-c; Tab. 3b; Tab.
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4b), jednak kutykula jest jeszcze bardziej rozciggnicta (Fot. 32b-d). Odstaje ona
od zewnetrznej $ciany komorkowej obu czesci elajoforu tj. kulistej oraz
podtuznej (Fot. 32d-f) 1 akumuluje si¢ pod nig tluszcz, obecny takze we wnetrzu
komdrek epitelu (Fot. 33a-b). W przypadku podluznego fragmentu kalusa
kutykula rozciagnieta jest na catej jego powierzchni (Fot. 33¢). Komorki epitelu
wydzielniczego po zakonczeniu sekrecji deformuja si¢ (Fot. 33b-d). Reakcja
PAS jest negatywna - amyloplasty nie wystepuja w komodrkach zadnej z warstw
tkanki (Fot. 33d).

Pory w zewngetrznej $cianie komorkowej epidermy nie wystepuja (Tab.
3b), ale widoczne sg te pomigdzy kutykulg a Sciang komorkowa. Powstajg one w
wyniku rozciggania kutykuli, pod wptywem akumulowanego tluszczu (Fot. 34a-
b). Mimo rozpoczetej wakuolizacji (powierzchnia wakuomu istotnie zwigksza
si¢) 1 rozpadu organelli mitochondria oraz krople tluszczu obecne s3 w

cytoplazmie komorek epitelialnych i migkiszu (Fot. 34c-f; Tab. 4b).

4.2.4. Korelacja pomiedzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnos$cia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje¢ thuszczu

Sekrecja rozpoczyna si¢ juz w stadium wczesnego paka tj. ok. 4 tyg. przed
otwarciem kwiatu 1 trwa do konca antezy, jednak najwigksza jest podczas pelni
kwitnienia. Masa oleju wydzielonego przez elajofor G. radicans to od 0,01 mg 4
tyg. przed kwitnieniem, do 0,15 mg ok. 10 dnia antezy (Tab. 5b). Zapylenie czy
usuni¢cie pytkowiny nie wplywa znacznie na intensywno$¢ sekrecji. Zmienia si¢
natomiast dlugo$¢ antezy tj. po usunigciu pytkowiny z 19 na 6 dni, a po
zapyleniu na 8 dni (Tab. 6), przy czym pretostuo ulega powigkszeniu (Fot. 35a).
Do rozwoju owocow dochodzi, zaréwno po zapyleniu geitono-, jak i
allogamicznym (Fot. 35b-g).

Znami¢ jest receptywne juz w stadium wczesnego paka (Tab. 5b), ale

reakcja przy uzyciu testu Peroxtesmo Ko jest staba (Fot. 36a-b), slabo tez
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kietkujg ziarna pytku. Reakcja jest silniejsza 1 dnia antezy (Fot. 36¢c-¢). Pod
koniec zycia kwiatu receptywno$¢ znamienia nieznacznie si¢ zmniejsza (Fot.

36f-g).

4.3. Gomesa ranifera (Lindl.) M.W.Chase & N.H.Williams

Sredni czas antezy dla G. ranifera to 13 dni, podczas gdy cata ro$lina
kwitnie ok. 20 dni (Tab. 2). Ttuszcz produkowany jest przez elajofor epitelialny
umiejscowiony na doosiowej powierzchni labellum w postaci brazowego kalusa.
Jest on pofaldowany tj. posiada trzy zaglebienia, w ktérych gromadzi si¢
wydzielony tluszcz, natomiast od strony pretostupa ma ksztalt owalny (Fot. 3c-e;
Fot. 37a).

Epitel wydzielniczy to jedna warstwa komdrek o wydluzonym ksztalcie,
pod ktéorym znajduje si¢ jedna warstwa komorek subsekrecyjnych. Komorki
podwydzielnicze sa sptaszczone, posiadaja gesta cytoplazme i stosunkowo duze
jadra komdrkowe. Ponizej, w migkiszu zasadniczym obecne sg liczne rafidy oraz

kolateralne wiagzki przewodzace (Fot. 37b-c).

4.3.1. Stadium paka

Okoto 3 tyg. przed rozpoczeciem antezy (Fot. 3b-c) thuszcz nie jest jeszcze
wydzielany na zewnatrz tkanki. Proces ten rozpoczyna si¢ ok. 7 dni przed
kwitnieniem, kiedy pak jest jeszcze $Scisniety (Fot. 38a). Elajofor w tym stadium
osigga ok. 1,0 x 1,0 mm (Tab. 2). Wydzielina widoczna jest zar6wno wewnatrz
komorek, jak i na zewnatrz tkanki (Fot. 38b-c). Zewng¢trzng $ciang komorkowa
epitelu pokrywa delikatnie rozciggnigta kutykula (Fot. 38d). Centralng pozycje w
komédrce wydzielniczej zajmuje jadro komorkowe (Fot. 38d), natomiast w
cytoplazmie wystepuje duza liczba amyloplastow, ktére zawieraja nawet 11

ziaren skrobi (Tab. 3c; Tab. 4¢). Ziarna skrobi obecne sg rowniez w plastydach
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komorek warstwy podwydzielniczej oraz parenchymy 1 barwig si¢ intensywnie
odczynnikiem Schiffa (Fot. 38e-f). Najwiecej amyloplastow jest wokot wigzek
przewodzacych, tam wystepuja rowniez najwigksze ziarna skrobi (Fot. 38e).
Mimo tak duzej ich ilosci, ptyn Lugola nie daje pozytywnej reakcji na §wiezym
materiale.

Zewngtrzna $Sciana komorkowa epidermy jest do$¢ gruba i nie posiada
porow (Fot. 39a-b; Tab. 3c; Tab. 4c). Wewngtrzna promienista s$ciana
komdrkowa jest ciensza, ale zawiera pory 1 plazmodesmy (Fot. 39¢c; Tab. 3c;
Tab. 4c). Wakuole i pecherzyki sekrecyjne w komorkach epidermy i migkiszu
wypetione sg klaczkowatym materiatem oraz kroplami thuszczu. Liczne krople

thuszczu wystepuja réwniez w cytoplazmie tych komorek (Fot. 39d-f).

4.3.2. Poczatek antezy

Po otwarciu kwiatu (Fot. 3c-e) elajofor jest wigkszy 1 osiaga wielkos¢ 2,0
x 1,5 mm (Tab. 2). Jego powierzchnia jest blyszczaca (Fot. 40a), a w SEM widaé
uwypuklenia epidermy (Fot. 40b-d). Dotyczy to gtownie komorek, ktore znajduja
si¢ w zaglebieniach elajoforu oraz w jego owalnej czgsci (Fot. 40b-d). Ilos¢
tluszczu wydzielonego na zewnatrz tkanki zwigksza si¢ istotnie w stosunku do
stadium paka. Krople tluszczu obecne sg rowniez wewnatrz komorek (Fot. 40e-f;
Tab. 3c; Tab. 4c¢).

Pod kutykulg znajduje si¢ porowata zewnetrzna sciana komorkowa (Fot.
41a-b; Tab. 3c). Cytoplazma komodrek wydzielniczych jest gesta, a ulozone
centralnie jadra komoérkowe sa niewiele wigksze od tych w stadium paka (Fot.
41la-b; Tab. 3c; Tab. 4c). W komdrkach parenchymy zmniejsza si¢ ilo$¢
krysztatkow szczawianu wapnia w porownaniu z wczesniejszym stadium. Liczba
amyloplastow w komorkach wydzielniczych utrzymuje si¢ na podobym
poziomie, natomiast w komdrach migkiszu ulega nieznacznemu zmniejszeniu
(Fot. 41c-d; Tab. 3c; Tab. 4c). W porach zewngtrznej Sciany komdrkowej

widoczna jest lipidowa substancja (Fot. 41e-f).
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Zewngtrzna $ciana komérkowa epidermy jest nieco grubsza niz w stadium
paka, ale nie jest to istotna réznica (Tab. 3c; Tab. 4c). Tworzace si¢ w niej pory
pojawiajg si¢ najpierw gidéwnie pod kutykula, po czym ich $rednica zaczyna si¢
istotnie zwigksza¢ (Fot. 42a-b; Tab. 3c¢; Tab. 4c), natomiast od strony btony
komoérkowej pojawiaja si¢ wypustki (Fot. 42c). Pory oraz wypustki wystepuja
rowniez w promienistej $cianie komorkowej (Fot. 42d; Tab. 3c). W cytoplazmie
komérek wydzielniczych pojawiaja si¢ liczne krople tluszczu (Fot. 42¢-g), ktore
obecne sg takze w wakuolach 1 pecherzykach sekrecyjnych (Fot. 42d; Fot. 42f;
Fot. 42g). Cytoplazma komdrek sekrecyjnych oprocz kropel ttuszczu zawiera
rowniez duzg liczbe amyloplastow o duzych ziarnach skrobi, jak réwniez gtadkie
1 szorstkie ER (Fot. 42d; Fot. 42f-g). W komodrkach warstwy podsekrecyjnej
widoczne sa amyloplasty i1 krople tluszczu (Fot. 42h-i). Krople thuszczu
wystepuja zardwno w cytoplazmie, jak 1 w wakuoli (Fot. 421). Plazmodesmy
natomiast znajdujg si¢ w Scianach promienistych epidermy, $cianach stycznych
pomiedzy komorkami wydzielniczymi a podwydzielniczymi oraz w $cianach
komorkowych migkiszu (Fot. 42e; Fot. 42i). W komdrkach parenchymy
nastepuje rozpad bton otaczajacych amyloplasty 1 ziarna skrobi wydostaja si¢ do

cytoplazmy. Jadra komorkowe migkiszu zepchnigte sg na obrzeze komorek.

4.3.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy elajofor zmniejsza si¢ do 1,3 x 1,0 mm (Tab. 2),
natomiast zagtebienie zajmuje wieksza jego czes¢ (Fot. 43a). Potyskujacy film na
powierzchni elajoforu wida¢ nawet gdy listki okwiatu zaczynaja usychac tj. ok.
13 dnia antezy. Powierzchnia wydzielonego na zewnatrz tkanki tluszczu
zmniejsza si¢ w nieistotnie, ale nadal wystepuje on wewnatrz komorek (Fot. 43b-
c; Tab. 3c; Tab. 4c) oraz wewnatrz porow w zewnetrznej Scianie komdrkowe;j
(Fot. 43c-e; Tab. 3c). Ta sama wypetnia liczne wakuole komorek epidermy (Fot.
43e-f). Jadra w komorkach epitelu nie zmieniajg swojej powierzchni i nadal sa

centralnie usytuowane (Fot. 43f; Tab. 3c; Tab. 4c). Ziarna skrobi w plastydach
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zanikajg 1 dotyczy to wszytkich warstw tkanki (Fot. 43g; Tab. 3c; Tab. 4c¢). Stad
tez, reakcja z uzyciem odczynnika Schiffa i ptynu Lugola daje wynik negatywny.

Zewnetrzna S$ciana komorkowa epidermy jest nieco ciensza niz w
poprzednich stadiach rozwojowych, ale istotnemu powickszeniu ulegaja
wystepujace w niej pory (Fot. 44a-c; Tab. 3c; Tab. 4c). Podobnie jak we
wczesniejszym stadium rozwojowym obecne sg wypustki w zewnetrznej $cianie
epidermy (Fot. 44b) oraz pory w $cianach promienistych (Fot. 44d; Tab. 3c).
Wakuole komorek epitelu sg istotnie wigksze wigksze 1 bardziej wypelnione
ktaczkowatym materialem oraz figurami mielinowymi, ale zawieraja mniejsza
ilos¢ kropel thuszczu (Fot. 44d-j; Tab. 3c; Tab. 4c). W cytoplazmie wystepuja
liczne krople thuszczu (Fot. 44e; Fot. 44g) oraz mitochondria 1 struktury
mielinowe (Fot. 44g), jednak dominujagcym elementem jest gtadkie ER (Fot. 44e-
g; Fot. 441).

4.3.4. Korelacja pomi¢dzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje¢ thuszczu

Masa wyprodukowanego tluszczu przez jeden kwiat waha si¢ od zaledwie
0,01 mg w stadium paka do 0,20 mg ok. 8 dnia antezy (Tab. 5c). Sekrecja trwa
poczawszy od stadium paka (ok. 7 dnia przed otwarciem kwiatu), maksymalng
warto$¢ osigga ok. 8-12 dnia antezy 1 zmniejsza si¢ pod koniec zycia kwiatu
(Tab. 5c). Zapylenie nie wplywa na intensywnos¢ sekrecji, ale pobranie
pytkowiny hamuje j3. Kwiat zaczyna usycha¢ nastepnego dnia po usunigciu
pylkowiny oraz po 2 dniach od dokonania zapylenia. Nie dochodzi tez do
rozwoju owocoéw (Tab. 6). Znamiona receptywne sa3 od momentu rozpoczecia

sekrecji thuszczu tj od stadium paka az do konca antezy (Tab. 5c).
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4.4. Oncidium cheirophorum Rchb.f.

O. cheirophorum kwitnie ok. 57 dni, podczas gdy jeden kwiat srednio 16
dni (Tab. 2). Thluszcz wydzielany jest przez elajofory epitelialne o zottym
zabarwieniu. Zlokalizowane sg one u nasady warzki, po obu jej stronach i maja
ksztalt owalny (Fot. 4c-d; Fot. 45a-b). Wydzielony tluszcz powoduje powstanie
potyskujacej warstwy na powierzchni warzki, w szczegdlnosci na tlatkach
bocznych 1 kalusie (Fot. 45a). Epitel wydzielniczy tworzy jedna warstwa lekko
wydtuzonych komorek (Fot. 45¢). Ponizej warstwy wydzielniczej znajduja si¢ 1-
2 warstwy podwydzielnicze o komorkach splaszczonych, wypelionych gesta
cytoplazmg. W miegkiszu zasadniczym obecne sg za$ wigzki przewodzace
kolateralne zamknigte a w wakuolach komorek migkiszu krysztatki szczawianu

wapnia w postaci rafidow (Fot. 45¢-d).

4.4.1. Stadium paka

Wielkos¢ elajoforu w stadium wczesnego paka (ok. 3 tyg. przed
kwitnieniem) to 1,4 x 1,0 mm (Tab. 2). Pak jest wtedy zielony 1 mocno $cisniety,
ale tluszcz jest juz produkowany (Fot. 46a-b). Kilka dni przed rozpoczeciem
kwitnienia tluszcz wydostaje si¢ na zewnatrz paka (Fot. 46¢). Powierzchnia
elajoforu w paku jest lekko pofatdowana. Pokrywa jg kutykula, ktéra zaczyna sie
rozcigga¢, pod wplywem gromadzonego thuszczu (Fot. 46d-f). Na obecnos¢
niewielkiej ilosci wydzieliny na powierzchni elajoforu rowniez 3 tyg. przed
kwitnieniem wskazuja fotografie SEM (Fot. 46g-h; Tab. 3d) oraz rgcznie krojone
skrawki ze Swiezego materiatu barwione Sudanem III (Fot. 47a-b; Tab. 3d).
Krople tluszczu obecne sg ponadto w komorkach epitelu wydzielniczego oraz
parenchymy (Fot. 47a-c). Grubg zewnegtrzng s$ciang komodrkowa pokrywa
dodatkowo gruba warstwa kutykuli, pod ktorg gromadzi si¢ ttuszcz (Fot. 47a-b;
Fot. 47d-f; Tab. 3d; Tab. 4d). Cytoplazma komorek jest gesta 1 ma bardzo duze
centralnie potozone jadra komodrkowe (Fot. 47e-f; Tab. 3d; Tab. 4d). W
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wakuolach widoczne sa krople tluszczu, zaréwno 3 tyg, jak i 1 tydz. przed
rozpoczgciem antezy (Fot. 47e-f). Reakcja PAS uwidacznia mate ziarna skrobi w
plastydach komorek elajoforu na 3 tyg. przed otwarciem kwiatu. Znajdujg si¢ one
w komorkach epidermy i subepidermy (Fot. 47g-h). Kilka dni przed otwarciem
kwiatu reakcja barwna staje si¢ intensywniejsza, a ziarna skrobi widoczne sg
rowniez w komorkach migkiszu (Fot. 471). Amyloplasty nie wystepuja (Tab. 3d).

Podobnie jak u G. echinata kutykula jest dwuwarstwowa, z tg rdznica, ze
u O. cheirophorum pod zewngtrzng lamellarng warstwa kutykuli, znajduje si¢
wylacznie ciemna globularna warstwa (Fot. 48a). W zewnetrznej S$cianie
komdrkowej epidermy wystepuja pory, gdzie niektore z nich wypeia tlhuszcz, w
postaci szarej wydzieliny (Fot. 47i; Fot. 48a-b; Tab. 3d). W $cianach
promienistych komdrek epitelu pory nie wystepuja (Tab. 3d; Tab. 4d), natomiast
obecne sg wypustki, jamki 1 plazmodesmy (Fot. 48c-d). W poblizu jadra
komoérkowego znajduja si¢ plastydy zawierajace plastoglobule lub/i ziarna skrobi
(Fot. 48e-f). Ponadto w cytoplazmie obecne s3 mitochondria, aparaty Golgiego 1
duza ilo$¢ szorstkiego ER uktadajacego si¢ miejscami koliScie (Fot. 48g-i).
Dodatkowo w cytoplazmie zawieszone sg krople ttuszczu o strukturze podobne;j
jak w porach zewnetrznej $ciany epidermy (Fot. 48c; Fot. 481). Widoczna jest
takze klaczkowata substancja, wystepujagca m.in. w licznych pecherzykach

sekrecyjnych 1 wakuolach, czasem obok figur mielinowych (Fot. 48e; Fot. 48j).

4.4.2. Poczatek antezy

W pierwszym dniu antezy wydzielina obficie pokrywa powierzchnig
elajoforu i tworzy potyskujaca warstwe (Fot. 49a-b; Tab. 3d). Powierzchnia
gruczotu jest bardziej pofaldowana niz w stadium pgka. Kutykula jest mocno
rozciggni¢ta lub miejscami zapadnig¢ta (Fot. 49c-e). Produkowany tluszcz
wybarwia si¢ pod wplywem Sudanu III na zewnatrz tkanki 1 wewnatrz komorek

(Fot. 49e-1).
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Kutykula oraz zewnetrzna $ciana komdrkowa jest nieistotnie grubsza w
poréwnaniu z wczesniejszym stadium rozwojowym (Fot. 50a-b; Tab. 3d; Tab.
4d). Jadro komorkowe potozone jest w komorce wydzielniczej centralnie 1 nie
obserwuje si¢ istotnych zmian w jego wielkosci (Fot. 50c; Tab. 3d; Tab. 4d). Na
skrawkach potcienkich barwionych auraming widoczne s3 krople thluszczu,
znajdujace si¢ w wakuolach (Fot. 50b). Pomigedzy komdrkami migkiszu zaczyna
gromadzi¢ si¢ ktaczkowaty materiat (Fot. 50d). W komdrkach epitelu pojawiaja
si¢ amyloplasty (Tab. 3d; Tab. 4d), gdzie jest najwicksza ich ilos¢, ale obecne sg
tez w komorkach warstwy podwydzielniczej oraz w komdrkach parenchymy
(Fot. 50e-1).

W TEM wida¢é, ze rozciggnieciu ulega tylko zewngtrzna, lamellarna
warstwa kutykuli (Fot. 51a). Pory w zewngtrznej $cianie komérkowej epidermy
ulegaja nieznacznemu powigkszeniu, ale nadal nie s3 obecne w S$cianach
promienistych (Tab. 3d; Tab. 4d). Niektére pory wypehia thuszczowa szara
wydzielina (Fot. 51b). Wnetrze komdrek wypelniajg wakuole oraz pecherzyki
sekrecyjne, ktorych prawie calg powierzchni¢ zajmuja figury mielinowe, jak
rowniez thuszcze 1 struktury ktaczkowate (Fot. 51c-f). W cytoplazmie znajduja
si¢ liczne mitochondria oraz duza ilo$¢ szorstkiego ER (Fot. 51d-h). W
cytoplazmie komorek wydzielniczych wystepuja gtownie amyloplasty z 1-7
ziarnami skrobi (Fot. 51g; Tab. 3d), natomiast plastydy w komdrkach migkiszu
zawieraja nie tylko ziarna skrobi, ale 1 plastoglobule. W przysciennej
cytoplazmie obecna jest wigkszo$¢ aparatéw Golgiego, a w $cianach

promienistych znajdujg si¢ plazmodesmy (Fot. 51h).

4.4.3. Koncowe stadium antezy

Wydzielany przez elajofor tluszcz widoczny jest na powierzchni tkanki
rowniez w koncowym stadium antezy tj. ok. 16-19 dnia (Fot. 52a-b), z tym, ze 19
dnia antezy elajofor zaczyna zmienia¢ barwe na bialo-zo6ttg (Fot. 52b). Kutykula

w tym stadium jest bardzo pofatdowana tj. rozciggnigta pod wplywem
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akumulowanego tluszczu lub zapadni¢ta w przypadku gdy thuszcz wydostat sig
na powierzchni¢ gruczotu. (Fot. 52c-e). Wydzielina znajdujagca si¢ na
powierzchni elajoforu widoczna jest réwniez w SEM, zaréwno 16, jak 1 19 dnia
antezy (Fot. 52¢; Fot. 52f).

W koncowym stadium antezy tluszcz nadal barwi si¢ Sudanem III na
zewnatrz tkanki 1 wewnatrz komoérek (Fot. 53a-b). Krople tluszczu widoczne sg
w wakuolach komdrek wydzielniczych (Fot. 53c). W wyniku postepujace;
wakuolizacji jadra komdrkowe zajmuja bardziej przyscienng lokalizacje, a
cytoplazma staje si¢ jasniejsza (Fot. 53d-e). Zewnetrzng porowatg $ciang
komdrkowa (Tab. 3d; Tab. 4c) okrywa mocno rozciagnigta kutykula, ktéra
doskonale widoczna jest na skrawkach poélcienkich, zaréwno tych barwionych
btekitem metylenowym, jak 1 auraming O (Fot. 53c-f). Barwienie
fluorescencyjne sSwiezego materiatu pokazuje réwniez wydzieling na zewnatrz
tkanki (Fot. 53g). Pory w $cianach promienistych epidermy, podobnie jak w
poprzednich stadiach rozwojowych nie wystepuja (Tab. 3d). Amyloplasty
zanikajg pod koniec antezy, w 16 dniu antezy wystepuja tylko plastydy z matymi
ziarnami skrobi, ale w 19 dniu obserwowany jest ich catkowity zanik (Fot. 53h).
Ktaczkowaty materiat, ktory wypelnial przestrzenie miedzy komdrkami
parenchymy w poczatkowym okresie zycia kwiatu, nie jest juz widoczny.

Bioragc pod uwage wczesniejsze stadia rozwojowe elajoforu,
zaobserwowa¢ mozna, ze kutykula staje si¢ grubsza, cho¢ nie jest to istotna
roznica, a zewngtrzna $ciana komorkowa jest istotnie ciensza (Fot. 54a-b; Tab.
3d; Tab. 4d). Na zdjeciach TEM wida¢ gromadzaca si¢ wydzieling pod
globularng warstwa kutykuli (Fot. 54a-b). Krople ttuszczu obecne sg rowniez w

cytoplazmie, cho¢ nastepuje rozpad bton 1 degeneracja komorek (Fot. 54c-f).
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4.4.4. Korelacja pomi¢dzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja rozpoczyna si¢ juz 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, tak samo jak u
G. echinata, jednak najbardziej obfita jest podczas pierwszych dni antezy tj. do
ok. 8 dnia, trwa do konca antezy. Podczas antezy kwiat wydziela 0,15 — 0,48 mg
tluszczu (Tab. 5d). Po usunieciu pytkowiny czas ten skraca si¢ czterokrotnie. Po
kontrolowanym zapyleniu geitonogamicznym ok. 3 dnia antezy pojawiajg si¢
pierwsze oznaki zasychania listkow okwiatu (Tab. 6), a nastepnie dochodzi do
rozwoju owocu, ktory peka po ok. 131 dniach od momentu zapylenia i dochodzi
do uwolnienia nasion (Fot. 55a-k). Zapylenie nie wptywa na intensywnos¢
sekrecji thuszczu (Fot. 551).

Receptywno$¢ znamienia pojawia si¢ ok. 2 tyg. przed kwitnieniem i trwa
do ok. 16 dnia antezy (Fot. 56a-g; Tab. 5d). Pojawienie si¢ pierwszych oznak
strzenia si¢ kwiatu 19 dnia antezy, w tym zmiany koloru elajoforu na bialo-z6ity
nie wplywa na hamowanie sekrecji, jednak znami¢ przestaje by¢ receptywne

(Fot. 56h-i; Tab. 5d).

4.5. Oncidium ornithorhynchum Kunth

Kwitnienie u O. ornithorhynchum trwa ok. 45 dni, natomiast sredni czas
antezy jednego kwiatu to 23 dni (Tab. 2). Thuszcz wydzielany jest przez elajofory
epitelialne. Podobnie jak u O. cheirophorum elajofory sa owalne 1
umiejscowione s3 po obu stronach nasady labellum. Elajofory te maja biale
zabarwienie (Fot. 5c; Fot. 57a-d). Pozycja gruczoléw zmienia si¢ w zaleznosci
od stadium rozwojowego kwiatu. I tak, pierwszego dnia antezy elajofory
znajdujg si¢ na tej samej ptaszczyznie co labellum, 3 dnia antezy sg odchylaja si¢

w dot pod katem 90° w stosunku do warzki, natomiast pod koniec antezy
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elajofory tworza juz kat ostry z warzka 1 nie sg widoczne od strony doosiowe;j
kwiatu (Fot. 57a-d). Epitel wydzielniczy zbudowany jest z jednej warstwy lekko
wydtuzonych komorek sekrecyjnych. Pod nig znajduja si¢ dwie warstwy
subsekrecyjne, ktérych komorki posiadajg duze jadra komorkowe. W migkiszu
zasadniczym znajduja si¢ tez wigzki przewodzace kolateralne zamknigte oraz

rafidy (Fot. 57e-g).

4.5.1. Stadium paka

Elajofor w stadium wczesnego paka tj. 4 tyg. przed otwarciem kwiatu
mierzy zaledwie 0,8 x 1,0 mm (Fot. 58a-d; Tab. 2). Mimo tego, powierzchnia
kalusa pokryta jest juz delikatng warstwa thuszczu (Fot. 58a). [los¢ wydzielonego
na zewnatrz tkanki tluszczu zwigksza sie, kiedy listki okwiatu zaczynajg si¢
rozchyla¢ na kilka dni przed kwitnieniem (Fot. 58e-g).

Wydzielina na powierzchni elajoforu widoczna jest réwniez w SEM. W
stadium wczesnego paka ma postaé zbitego, ktaczkowatego materiatu (Fot. 59a),
natomiast kilka dni przed otwarciem kwiatu, tluszcz na powierzchni gruczotu
wystepuje w formie kulistych kropel (Fot. 59b-d), ktore barwig si¢ pod wptywem
Sudanu III zarowno na zewnatrz tkanki, jak 1 wewnatrz komorek (Fot. 60a-b). W
stadium wczesnego paka komorki warstwy sekrecyjnej posiadajg bardzo duze,
centralnie potozone jadra komdrkowe, zajmujace ok. 30% powierzchni catego
protoplastu (Tab. 3e; Tab. 4e). Ponizej znajduja si¢ komorki parenchymy o
rownie duzych jadrach komorkowych (Fot. 60c-d). Warstwa podsekrecyjna nie
jest jeszcze odrdznicowana od migkiszu zasadniczego (Fot. 60c-d). Tydzien
przed rozpoczeciem kwitnienia zwigksza si¢ powierzchnia protoplastu komorek
epitelu wydzielniczego 1 wyksztatcajg si¢ 1-2 warstwy podwydzielnicze (Fot.
60e). Barwienie odczynnikiem Schiffa nie wykazuje obecnosci ziaren skrobi w
komorkach paka 4 tyg. przed otwarciem kwiatu. Jednak 1 tydz. przed
kwitnieniem ziarna skrobi pojawiaja si¢ w plastydach komoérek wydzielniczych,
podwydzielniczych 1 komorek migkiszu, szczegolnie wokot wiazek
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przewodzacych. W epitelu zgromadzone sag w poblizu centralnie polozonego
jadra komorkowego (Fot. 60f-g).

Odstajaca od zewnetrznej Sciany komdrkowej kutykule pokazuja dopiero
obrazy TEM (Fot. 61a). Znajdujaca si¢ pod nig Sciana komorkowa epidermy jest
dos¢ cienka 1 nie posiada poréw w stadium wczesnego paka (Fot. 61b-d; Tab. 3e;
Tab. 4e). Te pojawiajg si¢ ok. 7 dni przed otwarciem kwiatu (Fot. 60e). Na
zdjeciach TEM widaé, ze pod zewngtrzng Scianka komdrkowa w przestrzeni
peryplazmatycznej obecne sg szare krople ttuszczu oraz klaczkowaty materiat,
ktore wystepuja rowniez w wakuoli komdrek epitelu 1 pecherzykach
sekrecyjnych (Fot. 61b-e). W cytoplazmie zawieszone sg liczne plastydy, we
wnetrzu ktérych znajduja si¢ plastoglobule (Fot. 61e-f). Sciany promieniste w
poblizu, ktérych czesto gromadza si¢ plastydy oraz aparaty Golgiego posiadaja
plazmodesmy (Fot. 61e-f). Pory w $cianach promienistych nie wystepuja (Tab.
3e).

4.5.2. Poczatek antezy

Pierwszego dnia antezy elajofor osigga 2,0 x 4,0 mm (Tab. 2). Sekrecja
thuszczu jest intensywniejsza niz w stadium paka (Tab. 3e). Na powierzchni
gruczotu tworzy si¢ gruba, blyszczaca warstwa, a wydzielina zatrzymuje si¢
pomiegdzy grzebieniami kalusa (Fot. 62a-b), w SEM widoczna jest ona w postaci
kropel (Fot. 62c). Komorki epidermy wydzielniczej sa ptaskie 1 pokrywa je
kutykula, ktéra miejscami ulega rozciggnigciu, pod wplywem akumulowanego
thuszczu (Fot. 62d-1).

W recznie krojonym, §wiezym materiale barwionym Sudanem III krople
oleistej wydzieliny obecne sg wewnatrz komoérek epitelu i parenchymy oraz na
zewnatrz tkanki (Fot. 63a-c). Powierzchnia kropel thuszczu na na zewnatrz tkanki
wzrasta trzykrotnie w porownaniu ze wczesniejszym stadium, ale jest to roznica
nieistotna (Tab. 3e; Tab. 4e). [los¢ wydzielonego na zewnatrz thuszczu wzrasta w
czasie kolejnych 3 dni (Fot. 63d). W komorkach epitelu znajdujg sie centralnie
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potozone jadra komdrkowe, ktdre stajg si¢ istotnie wigksze, ale zajmujg mniejsza
czes¢ protoplastu w poréwnaniu ze stadium paka (Fot. 63e; Tab. 3e; Tab. 4e).
Jadra komorkowe otoczone sg amyloplastami, ktore wystepuja we wszystkich
komodrkach, zaréwno tkanki wydzielniczej jai 1 w parenchymie (Fot. 63f-h; Tab.
3e; Tab. 4e).

Sciana komérkowa pokrywajaca komorki wydzielnicze posiada pory, ale
tak samo jak w stadium pgka nie wyst¢puja one w $cianach promienistych
epidermy. Pory w $cianie, jak réwniez wakuole wypetnione sg ttuszczem (Fot.
63e; Fot. 63h; Fot. 63i-j; Fot. 64a-c; Tab. 3e; Tab. 4e). Na skrawkach
potcienkich, barwionych auraming O widoczna jest ponadto klaczkowata
substancja w przestworach mi¢dzykomdrkowych parenchymy, podobna do tej u
O. cheirophorum (Fot. 63i-j).

Pory w zewngtrznej Scianie komdrkowej na skrawkach ultracienkich maja
ksztatt okragly, jak u O. cheirophorum lub bardzo wydtuzony (Fot. 64a-c).
Dodatkowo widoczne sg wypustki w $cianie (Fot. 64a), ktora to 1 dnia antezy
jest istotnie (prawie szesciokrotnie) grubsza w porownaniu ze stadium paka (Fot.
64a-c; Tab. 3e; Tab. 4e). W $cianie komodrkowej pomiedzy komorkami epitelu a
subepidermy znajduja si¢ plazmodesmy (Fot. 64d). W poblizu $ciany
zewnetrznej 1 $cian promienistych w cytoplazmie wystepuja mitochondria (Fot.
64d-e). Natomiast w pecherzykach sekrecyjnych 1 wakuolach obecne sg krople
thuszczu, jak rowniez zbity ktaczkowaty materiat i struktury mielinowe (Fot. 64f-

h).

4.5.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy tj. ok. 16 dnia wielko$¢ elajoforu pozostaje bez zmian

(Tab. 2). Sekrecja nadal trwa, a warstwa wydzielonego na zewnatrz tluszczu jest
jeszcze grubsza niz 1 dnia antezy 1 okrywa ona nie tylko powierzchni¢ gruczotu,
ale takze struktury przylegle (Fot. 65a-b). Rozciagnieta pod wplywem
wyprodukowanej wydzieliny kutykule wida¢ nie tylko w SEM (Fot. 65c-f), ale
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nawet okiem nieuzbrojonym, poniewaz tworzy si¢ swoista ,,poduszka”, z ktorej
po nacis$ni¢ciu wypltywa tluszcz.

Proces ten nie jest az tak widoczny w 10 dniu antezy, poniewaz w tym
stadium kutykula odstaje od pojedynczych komoérek (Fot. 65d). Pod koniec
antezy kutykula odstaje odstaje juz od catej powierzchni $ciany komorkowej
epidermy (Fot. 65e-f). Thuszcz pod nig gromadzony widoczny jest po barwieniu
Sudanem III, zaréwno 10, jak i 16 dnia antezy. Powierzchnia kropel ttuszczu
zwigksza si¢ istotnie w poréwnaniu ze stadium pagka (Fot. 66a-c; Tab. 3e; Tab.
4e).

Jadra w komorkach wydzielniczych ulozone sg nadal centralnie 1 maja
podobng wielkos¢ jak w 1 dniu zycia kwiatu, natomiast wakuole niezmienne
wypelione s3 tlhuszczem (Fot. 66d; Tab. 3e; Tab. 4e). Przestrzenie
migedzykomorkowe w parenchymie zajmuja wigksza jej czes¢, jednak
wypehlione sa juz niewielkg iloscig tluszczu (Fot. 66e-f). Zmniejsza si¢
natomiast liczba 1 wielko$¢ ziaren skrobi w plastydach, cho¢ w komorkach
warstwy subepidermalnej 1 parenchymy jest ich wigcej, a ziarna skrobi sa
wieksze niz w komorkach epitelu wydzielniczego (Fot. 66g).

Komorki epitelu wydzielniczego pokrywa porowata sciana komdrkowa, w
zaglebieniach ktorej gromadzi si¢ ttuszcz widoczny po zastosowaniu auraminy O
(Fot. 66f). Srednica pordw jest istotnie (ponad dwukrotnie) wigksza od tych w
poczatkowym stadium antezy i dodatkowo pory pojawiajag si¢ w S$cianach
promienistych (Fot. 66f-g; Fot. 67a-d; Tab 3e; Tab. 4e), a te w zewngetrznych
scianach komoérkowych maja charakter wyltacznie podluzny (Fot. 67a-c).
Zewnetrzna $ciana komodrki epidermy posiada takze wypustki, podobnie jak we
wczesniejszym stadium, a $ciany promieniste plazmodesmy (Fot. 67c; Fot. 67d).

Cytoplazma komdrek wydzielniczych zawiera liczne mitochondria,
pecherzyki sekrecyjne ze strukturami mielinowymi, krople thuszczu, natomiast w
wakuoli obecne sg nie tylko krople thuszczu, ale 1 rowniez figury mielinowe (Fot.

67d-i).
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4.5.4. Korelacja pomi¢dzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja tluszczu rozpoczyna si¢ w stadium paka ok. 4 tyg. przed
otwarciem kwiatu 1 trwa do konca antezy (Tab. 5e). Masa wydzielonego tuszczu
wyprodukowanego przez pojedynczy kwiat w stadium paka tj. ok. 4 tyg. wynosi
ok. 0,07 mg. Sekrecja zwigksza si¢ sukcesywnie z kazdym dniem antezy.
Maksymalna ilos$¢ thuszczu wydzielonego na zewnatrz tkanki wynosi ok. 1,05 mg
(Tab. 3e; Tab. 5e). Zapylenie nie wplywa na mase produkowanego ttuszczu.
Dhugos¢ antezy skraca si¢ po usuni¢ciu pytkowiny z kwiatu do 5 dni. Okres zycia
kwiatu skraca si¢ jeszcze bardziej w przypadku usunieciu tluszczu z elajoforow.
W ciggu ok. 3 dni od odsgczenia tluszczu za pomocg bibuty listki okwiatu
zaczynaja usycha¢. Po dokonaniu zapylenia kwiat usycha nastgpnego dnia,
podobnie jak w przypadku O. cheirophorum, jednak tu nie dochodzi do rozwoju
owocu (Tab. 6).

Znami¢ jest zdolne do przyjecia pytkowiny juz 4 tyg. przed otwarciem
kwiatu (Fot. 68a-b; Tab. 5e). Reakcja barwna, w wyniku zastosowania testu
Peroxtesmo Ko staje si¢ intensywniejsza ok. 7 dni przed rozpoczgciem antezy
(Fot. 68c). Receptywnos¢ znamienia wystepuje réwniez na poczatku, w pelni 1
pod koniec antezy (Fot. 68d-j; Tab. 5e). Wykonanie testu Peroxtesmo Ko nawet
w 26 dniu zycia kwiatu pokazuje, ze reakcja zachodzi, cho¢ jest juz stabsza (Fot.

68i-j). Mimo to tagiewki pytkowe po zapyleniu sg nadal widoczne.

4.6. Ornithocephalus ciliatus Lindl.

Kwitnienie u O. ciliatus trwa ok. 29 dni (Tab. 2), natomiast dtugos¢ zycia
jednego kwiatu to Srednio 15 dni (Tab. 2). Tluszcz u tego gatunku wydzielany

jest przez zielono-bialy elajofor trichomowy, ktory tworzy warstwa
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jednokomoérkowych wtoskéw, pokrywajacych srodkowa czes¢ kalusa (Fot. 6f;
Fot. 69a-d). Kalus posiada dodatkowo dwa bocznie usytuowane wyrostki, ktore
nie produkujag oleju (Fot. 69b). Pod warstwg epidermy z wloskami
wydzielniczymi znajduje si¢ warstwa subsekrecyjna utworzona z niewielkich
komoérek migkiszowych. W glebszej parenchymie znajduja si¢ wiagzki

przewodzace kolateralne zamknigte oraz rafidy (Fot. 69¢c-d).

4.6.1. Stadium paka

Elajofor w stadium wczesnego paka (Fot. 6b-c) nie wydziela oleju. Okoto
7 dni przed otwarciem kwiatu pak lekko si¢ rozchyla (Fot. 70a), a elajofor
rozpoczyna wtedy produkcje thuszczu. Wielkos¢ gruczotu miesci si¢ w granicach
0,8 x 1,0 mm (Tab. 2). Wtoski wydzielnicze sa krotkie tj. od ok. 50-72 pm, te
najdluzsze znajduja si¢ na krawedziach elajoforu (Fot. 70b; Tab. 3f; Tab. 4f).
Trichomy pokrywa pomarszczona kutykula (Fot. 70c). Wydzielina wystgpuje
wewnatrz komorek 1 na zewnatrz tkanki wydzielniczej, we wloskach gromadzi
si¢ ona gtownie w wakuoli (Fot. 70d-e; Fot. 71a-b). Centralng pozycje we
wloskach zajmuje jadro komdrkowe. W cytoplazmie obecne s3a za$§ male
amyloplasty z pojedynczymi ziarnami skrobi. Amyloplasty wystepuja takze w
komorkach podwydzielniczych i w komorkach parenchymy, lecz tam ziarna
skrobi sg wigksze (Fot. 71a; Fot. 71c-d; Tab. 3f; Tab. 4f). Kutykula rozcigga si¢
pod wplywem akumulowanego tluszczu gléwnie u podstawy 1 w Srodkowej
czesci trichomow (Fot. 70c; Fot. 71b; Fot. 72a).

W S$cianie komorkowej okrywajacej komorki wloskow wydzielniczych
wystepuja pory (Fot. 72b; Tab. 3f; Tab. 4f). Pory w $cianach promienistych nie
wystepuja (Tab. 3f). W cytoplazmie przysciennej trichomoéw gromadzg si¢ liczne
mitochondria (Fot. 72a-c). Wakuole s3 duze a wewnatrz nich znajduje si¢
ktaczkowaty materiat oraz btoniaste struktury z ciemno szarg zawartoscig (Fot.
71a-b; Fot. 72d; Tab. 3f; Tab. 4f). Wakuole otoczone s3 m.in. przez krople

thuszczu. W cytoplazmie dominuje gladkie ER, obecne s3a rowniez aparaty
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Golgiego (Fot. 72b; Fot. 72d; Fot. 72f-h). Oprécz amyloplastow, w komoérkach
wloskow wystepuja chromoplasty z bardzo licznymi plastoglobulami (Fot. 72¢;
Fot. 72f; Fot. 72h). W cytoplazmie komdrek subsekrecyjnych obecne sa

amyloplasty zawierajace kilka ziaren skrobi (Fot. 721).

4.6.2. Poczatek antezy

W pierwszym dniu antezy elajofor jest juz wigkszy niz w stadium paka 1
mierzy ok. 1,5 x 2,0 mm (Tab. 2), a wloski sg dwukrotnie dtuzsze niz w
poprzednim stadium (Fot. 73a-b; Tab. 3f; Tab. 4f). Podobnie jak w stadium paka
najdtuzsze znajduja si¢ na krawedziach elajoforu oraz w poblizu znamienia (Fot.
73b). Ilos¢ wydzieliny na powierzchni wloskéw zwigksza sie, ale nieistotnie w
porownaniu z wczesniejszym stadium (Fot. 73c-f; Tab. 3f; Tab. 4f). Zmienia si¢
rowniez faktura kutykuli - jest ona mniej pomarszczona, cho¢ niewiele grubsza
(Fot. 73c-d; Tab. 3f). Podobnie jak w paku, rozciaga si¢ ona u podstawy i w
srodkowej czesci trichomow (Fot. 74a-d). Wakuole zawierajga duze ilosci
thuszczu (Fot. 74c), a w cytoplazmie wloskow istotnie zwigksza si¢ liczba
amyloplastow oraz zwigksza si¢ wielkos¢ 1 liczba ziaren skrobi w jednym
plastydzie (Fot. 74e-f; Tab. 3f; Tab. 4f). W komdrkach subsekrecyjnych i
parenchymy obecna jest mniejsza liczba amyloplastow niz przed otwarciem
kwiatu, a gromadzg si¢ one gldéwnie w komodrkach miekiszu, wokot wigzek
przewodzacych (Fot. 74e-f).

Zdjecia TEM pokazuja, ze kutykula w 1 dniu antezy odstaje od
zewnetrznej $ciany komdrkowej rowniez w szczytowe] czesci wloskéw (Fot.
75a), a pod nig gromadzi si¢ tluszczowa szara wydzielina (Fot. 75b). Komorki
wloskow posiadajg ciemng cytoplazme i centralnie utozone, nieznacznie wigksze
jadro komorkowe (Fot. 75a-b; Tab. 3f; Tab. 4f). Pory w $cianie komorkowe;j
otaczajgce] wloski majg podobng wielkos¢, jak w stadium pgka 1 réwniez brak
jest porow w $cianach promienistych (Fot. 74a; Fot. 75c-d; Tab. 3f; Tab. 4f). W

cytoplazmie trichomdéw znajduja si¢, podobnie jak we wczesniejszym stadium,
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plastydy z ziarnami skrobi lub/i plastoglobulami oraz mitochondria (Fot. 75b-¢).
Wakuole 1 liczne pecherzyki sekrecyjne wypetlnione s3a klaczkowatym
materialem lub figurami mielinowymi (Fot. 75a-b; Fot. 75d-g). W poblizu
wakuol znajduje si¢ gtownie gladkie ER, ale 1 fragmenty szorstkiego ER, ktorych
btony tacza si¢ z tonoplastem (Fot. 76a-b). Krople tluszczu w cytoplazmie
wloskow sa wigksze niz te we wiloskach przed otwarciem kwiatu (Fot. 76c¢-d).
Komérki wloskdw 1 warstwy subsekrecyjnej tacza si¢ za posrednictwem
plazmodesm (Fot. 76e). W cytoplazmie komorek warstwy podwydzielniczej i w
komérkach parenchymy obecne sg takze krople ttuszczu oraz plastydy z ziarnami

skrobi lub/i plastoglobulami (Fot. 76f-h).

4.6.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy elajofor osigga 2,0 x 3,0 mm wielkosci, a wloski sg
nieznacznie dluzsze, ale maja podobng dtugos¢ na calej powierzchni gruczotu
(Fot. 77a-c; Tab. 2; Tab. 3f; Tab. 4f). Pokrywa go gruba warstwa wydzieliny
(Fot. 77¢), ktéra gromadzi si¢ tez pod kutykulg. Kutykula wtoskéw jest mocno
rozciggnigta na catej ich dtugosci (Fot. 77d-e). Ilos¢ wydzielonego na zewnatrz
tluszczu zwigksza si¢ istotnie (Fot. 78a-b; Tab. 3f; Tab. 4f). Jadro komorkowe
jest nadal centralnie potozone w komorce wloska 1 ma podobng wielkos¢, jak w
poprzednich stadiach rozwojowych (Fot. 78c-d; Tab. 3f; Tab. 4f). Cytoplazma
jest rzadsza, a liczba amyloplastéw zmniejsza si¢ na tyle, ze wynik reakcji PAS
nie jest dobrze widoczny (Fot. 78e-f; Tab. 3f; Tab. 4f). Amyloplasty widac
dopiero na mikroelektronogramach. W wakuolach komorek wydzielniczych
obserwowana jest wicksza ilos¢ klaczkéw oraz struktur mielinowych w
poréwnaniu z poczatkowym stadium antezy (Fot. 79a-g). Ponadto otaczaja je
szereg cystern 1 matych pecherzykow sekrecyjnych, zawierajacych wiele
kropelek ttuszczu (Fot. 79a-g). W cytoplazmie komorek wtoskow 1 parenchymy
plastydy oprocz ziaren skrobi posiadajg réwniez plastoglobule (Fot. 79e; Fot.
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79h). Grubos¢ zewnetrznej Sciany komdrkowej nieco si¢ zmniejsza, ale wielkos¢

pordéw pozostaje bez zmian (Fot. 79¢; Tab. 3f; Tab. 4f).

4.6.4. Korelacja pomi¢dzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja tluszczu u tego gatunku rozpoczyna si¢ na tydzien przed
otwarciem kwiatu 1 trwa do konca antezy. W stadium paka kalus produkuje
srednio 0,02 mg tluszczu. Maksymalna ilo$¢ oleju wydzielona przez jeden kwiat
to ok. 0,11 mg i obserwowana jest ok. 9 dnia antezy (Tab. 3f; Tab. 5f). Zapylenie
lub usuni¢cie pytkowiny nie wpltywa znacznie na aktywnos¢ sekrecyjna
elajoforow ale powoduje wiedniecie okwiatu, ktére zaczyna si¢ nazajutrz po
dokonaniu zapylenia. Po zapyleniu geitonogamicznym nie dochodzi do rozwoju
owocow. W przypadku kwiatéw z usunietg pytkowing, dlugos$¢ antezy to ok. 6
dni (Tab. 6). Receptywnos$¢ znamienia obserwowana jest w kwiecie poczawszy
od stadium pgka, az po koniec antezy. Reakcja jest najsilniejsza ok. 7 dnia

antezy, natomiast najstabsza ok. 7 dni przed otwarciem kwiatu.

4.7.  Ornithocephalus gladiatus Hook.

Kwiaty O. gladiatus zyja $rednio 11 dni, natomiast cata roslina kwitnie
ok. 39 dni (Tab. 2). Elajofory u tego gatunku s3a owalnego ksztaltu i1
zlokalizowane sg podobnie jak u O. cheirophorum oraz O. ornithorrhynchum u
nasady warzki, po obu jej stronach (Fot. 7d; Fot. 80a-b). Cecha
charakterystyczng elajoforow u O. gladiatus jest wystepowanie na ich
powierzchni papilli, ktore widoczne sg szczegdlnie w wierzchotkowej czesci
gruczoldéw, od strony znamienia (Fot. 80b). Gruczoty wydzielnicze maja kolor
zielony, przy czym jasniejsze s3 w miejscu wystgpowania papilli (Fot. 80a-b).
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Wydzielony tluszcz gromadzi si¢ przede wszystkim w zaglebieniach labellum,
pomiedzy elajoforami (Fot. 80a).

Epitel stanowi jedng warstwe komorek o lekko wydluzonym ksztalcie.
Ponizej znajduje si¢ jedna warstwa komoérek podwydzielniczych, ktore sa
zdecydowanie mniejsze od komorek parenchymy zasadniczej (Fot. 80c-d). W
komodrkach migkiszu zasadniczego znajdujg si¢ rafidy oraz wiazki przewodzace

kolateralne zamknigte (Fot. 80c¢).

4.7.1. Stadium paka

W momencie kiedy rozpoczyna si¢ produkcja ttuszczu tj. ok. 3 tyg. przed
otwarciem kwiatu, pak jest jeszcze zielony 1 mocno scisnigty (Fot. 7b; Fot. 81a).
Elajofory mierza wtedy zaledwie 0,8 x 0,5 mm (Tab 2), a ich powierzchnia
pokryta jest krotkimi papillami o dlugosci 27-38 um (Tab. 3g) 1 nie widac
obecnosci thuszczu na ich powierzchni.

Okoto 7 dni przed otwarciem kwiatu pak staje si¢ luzniejszy a jego kolor
jasniejszy (Fot. 7c; Fot. 81b). Dluzsze sg takze papille wyrastajace z komodrek
epidermy (Fot. 81d-e) 1 pokrywa je gtadka kutykula. Taka sama okrywa ptaskie
komorki (Fot. 81f-h). Na tym etapie rozwoju, wydzielina na powierzchni
elajoforow widoczna jest w postaci nitkowatej substancji, ktora znajduje si¢
zardwno na ptaskich komdrkach epidermy, jak 1 papillach (Fot. 81e-h). Sudan III
pozwala na wykrycie thuszczu juz 3 tyg. przed rozpoczeciem antezy (Fot. 82a-b).

Kutykula jest cienka, ale delikatnie odstaje od zewngtrznej Sciany
komorkowej epitelu (Fot. 82¢c-d; Tab. 3g; Tab. 4g). Jadro komorkowe zajmuje
wieksza, centralng cz¢$¢ komorek warstwy wydzielniczej, dotyczy to gtownie
komorek o plaskiej powierzchni (Fot. 82c¢; Fot. 82e¢; Tab. 3g; Tab. 4g), natomiast
w cytoplazmie znajdujg si¢ liczne plastydy z matymi, pojedynczymi ziarnami
skrobi. W cytoplazmie komorek parenchymy ziarna skrobi w plastydach sa
znacznie wigksze (Fot. 82f-h).
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Zewnetrzna $ciana komoérkowa nie posiada pordw, podobnie jak Sciany
promieniste komoérek epidermy (Fot. 83a-d; Tab. 3g). Na skrawkach
ultracienkich widoczny jest réwniez thuszcz, ktéry gromadzi si¢ pod rozciagnigta
kutykula (Fot. 83a-b). W cytoplazmie tluszcz obecny jest w postaci kropel w
komorkach epitelu i parenchymy. Gromadzi si¢ on gtdéwnie w poblizu wakuol
oraz w ich wnetrzu, jak réwniez w pecherzykach sekrecyjnych (Fot. 83c-h).
Protoplasty komorek wydzielniczych sa geste 1 zawieraja szorskie ER, liczne
mitochondria oraz plastydy (Fot. 83a-d, Fot. 83f). W $cianach promienistych
epitelu 1 w $cianach komdrkowych parenchymy wystepuja plazmodesmy (Fot.

83c-d; Fot. 83g-h).

4.7.2. Poczatek antezy

W pierwszym dniu antezy 1lo§¢ wydzielanego thuszczu wzrasta - nie jest to
roznica istotna, ale powierzchnia elajoforow intensywnie potyskuje (Fot. 84a;
Tab. 3g; Tab. 4g). Papille epidermalne stajg si¢ istotnie dtuzsze (najdtuzsze ok.
82 um), ale ich liczba nie zwigksza si¢ (Fot. 84b-c; Tab. 3g; Tab. 4g), zwigksza
si¢ natomiast wielkos¢ elajofordw i1 osiagaja one wielkos$¢ 1,2 x 8,0 mm (Tab. 2).
Kutykula papilli 1 ptaskich komdrek jest pomarszczona, a miejscami odstaje od
powierzchni $ciany (Fot. 84c-d).

Whnetrze papilli wypetlione jest tluszczem (Fot. 85a), podobnie jak
wnetrze ptaskich komorek epidermy (Fot. 85b) 1 skorki dolnej (Fot. 85c-d).
Centralne miejsce w komorce epitelu zajmuje duze jadro, ktore w pordwnaniu ze
stadium paka istotnie zwigcksza swoja powierzchni¢ (Fot. 85e-f; Tab. 3g; Tab.
4g). W cytoplazmie wszystkich komorek tkanki widoczna jest duza liczba
plastydow (Fot. 85e-f). Te, ktore zawieraja ziarna skrobi sg nieliczne 1 mate,
natomiast w parenchymie reakcja PAS nie zachodzi wcale (Fot. 85g-h). Tlos¢
rafidow w parenchymie ulega zmniejszeniu w stosunku do stadium paka.

Zewngtrzna Sciana komoérkowa jest istotnie (ponad dwukrotnie) grubsza w

poréwnaniu z wczesniejszym stadium (Fot. 86a; Tab. 3g: Tab. 4g). Nieco
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grubsza jest rowniez kutykula, na powierzchni ktérej w TEM widoczna jest
wydzielina (Fot. 86a; Tab. 3g; Tab. 4g). W przestrzeni peryplazmatycznej
wystepuja figury mielinowe, podobne w pecherzykach sekrecyjnych oraz
cytoplazmie (Fot. 86a-g), w ktérej obecne sg tez krople thuszczu oraz elajoplasty
(Fot. 86b-d; Fot. 86f-h). W $cianie zewngtrznej oraz w $cianach promienistych
nie wystepuja pory, obecne sg jedynie plazmodesmy w $cianach promienistych

warstwy wydzielniczej (Fot. 86d: Tab. 3g).

4.7.3. Koncowe stadium antezy

W przypadku 13 dnia antezy elajofory osiagaja wielkos¢ ok. 1,4 x 1,0 mm
(Tab.2). Mimo widocznych oznak starzenia si¢ kwiatu tj. Zzdétknigcia listkow
okwiatu i elajoforéw, warstwa thuszczu intensywnie potyskuje (Fot. 87a-b).
Papille wydzielnicze s3 w tym stadium najdluzsze, cho¢ parametr ten nie jest
istotnie rézny w porownaniu z poczatkiem antezy, ale pokrywaja one juz nie
tylko szczytowa czgs¢ elajoforu lecz takze jego doosiowa, centralng czes¢ (Fot.
87c-f; Tab. 3g; Tab. 4g). Kutykula na powierzchni epidermy jest mniej
pomarszczona w poréwnaniu z poczatkiem antezy, ze wzgledu na akumulowany
pod nig tlhuszcz. Miejscami jest tez zapadnieta, w przypadku gdy ttuszcz wydostat
si¢ na zewnatrz (Fot. 87e-f). Powierzchnia kropel ttuszczu na zewnatrz tkanki
jest jeszcze wicksza w stosunku do wczesniejszego stadium (Tab. 3g; Tab. 4g), a
wydzielina obecna jest nadal wewnatrz komorek epidermy, w tym wewnatrz
papilli (Fot. 88a-b). Swoja pozycj¢ w komdrce zmieniajg jadra komorkowe -
utozone s3 bardziej brzeznie, a cytoplazma jest jasniejsza (Fot. 88c-d) i nie
wystepuja w niej amyloplasty (Fot. 88e; Tab. 3g). Plastydy obecne w
cytoplazmie nie zawieraja ziaren skrobi, a najwiecej jest ich w komorkach
parenchymy (Fot. 88c-d).

W tym stadium antezy kutykula staje si¢ grubsza, podobnie zewng¢trzna
sciana komodrkowa (Fot. 89a-c; Tab. 3g). W pierwszym przypadku jest to réznica

istotna (Tab. 4g). Na obrazach TEM wida¢, ze jest kutykula jest bardzo
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rozciggnicta (Fot. 89a-b). Wnetrze komorek jest silnie zwakuolizowane (Fot.
89d-f; Tab. 3g; Tab. 4g). Wakuole wypetione sg matymi, licznymi kropelkami
thuszczu (Fot. 89d-e). W $cianie stycznej, pomigdzy komorka wydzielnicza a

podwydzielnicza obecne sg plazmodesmy (Fot. 891).

4.7.4. Korelacja pomi¢dzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja w kwiatach rozpoczyna si¢ ok. 3 tyg. przed rozpoczeciem
kwitnienia i trwa do konca antezy (Tab. 5g). Masa thuszczu wydzielonego przez
elajofory u tego gatunku jest na tyle niska, ze przyjeta w pracy metoda w celu jej
okreslenia, okazala si¢ zbyt mato czula. Jednak obserwacje makroskopowe
pokazuja, ze 1ilos¢ wydzielanego na zewnatrz tkanki tluszczu wzrasta
sukcesywnie od momentu rozpoczecia sekrecji az do pierwszych oznak starzenia
kwiatu (Tab. 5g). Szczegolnie intensywna jest w drugiej polowie antezy. Wzrost
masy tluszczu zwigzany jest m.in. ze zwigkszajaca si¢ powierzchnig
wydzielnicza elajoforu. Dlugos¢ zycia kwiatu moze ulec zmianie w przypadku
zapylenia badz usuniecia pytkowiny. Skraca si¢ ona wtedy o ok. 5 dni. (Tab. 6).

Znami¢ nie jest receptywne w momencie rozpoczgcia aktywnosci
wydzielniczej (Tab 3g). Nie przyjmuje niebieskiego koloru po wykonaniu testu
Peroxtesmo Ko, jak réwniez nie dochodzi do rozwoju tagiewek pytkowych po
zapyleniu. Receptywnos¢ pojawia si¢ 1 dnia antezy 1 trwa do ok. 13 dnia, a wigc

do konca antezy (Fot. 90a-e; Tab. 5g)

4.8. Phymatidium falcifolium Lindl.

Anteza u tego gatunku jest bardzo krotka 1 wynosi zaledwie ok. 6 dni, przy

czym roslina kwitnie ok. 32 dni (Tab. 6). Centralng cze$s¢ w kwiecie zajmuje
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kalus, zbudowany z dwdéch czesci tj. nasadowej w postaci zielonego zgrubienia
oraz biatej wydtuzonej, pokrytej wtoskami i1 produkujacej ttuszez (Fot. 8c; Fot.
91a-b). Trichomy s3 jednokomdrkowe 1 nie zawierajg amyloplastow (Tab. 3h).
Ponizej znajduje si¢ jedna warstwa malych, sptaszczonych komorek
subsekrecyjnych oraz migkisz zasadniczy z wigzkami przewodzacymi
kolateralnymi zamknigtymi (Fot. 91c). W komorkach parenchymy obecne sa
réwniez rafidy. Pory w $cianach komoérkowych zewngtrznych i promienistych

epidermy nie wystepuja (Tab. 3h).

4.8.1. Stadium paka

Elajofor w stadium paka mierzy jedynie 0,7 x 0,6 mm (Tab. 2). Gruczot
ten rozpoczyna wydzielanie thuszczoéw juz ok. 3 tyg. przed otwarciem kwiatu.
Pak jest wtedy jasnozotty, ale mocno $cisnigty (Fot. 92a). Wiloski wydzielnicze
sa krotkie, mierzace od ok. 29 do 68 um dlugosci (Tab. 3h; Tab. 4h),
pofatdowane, a miejscami zapadniete (Fot. 92b). Wydzielina barwi si¢ pod
wplywem Sudanu III, gltéwnie wewnatrz wloskéw oraz wewnatrz komorek
parenchymy (Fot. 92¢). Kutykula okrywajaca zewnetrzng $ciang komdrkowa jest
cienka, cho¢ intensywnie barwi si¢ auraming O (Fot. 92d; Tab. 3h; Tab. 4h).
Centralng pozycje w komoérce wloska zajmuje duze jadro komdrkowe (Fot. 92e-
f; Tab. 3h; Tab. 4h), w cytoplazmie natomiast wystepuja plastydy z
pojedynczymi ziarnami skrobi, ktére obecne sg rowniez w komorkach migkiszu
(Fot. 92g-h).

Kutykula zbudowana jest z dwdch warstw tj. zewnetrznej lamellarnej 1
wewngetrznej siatkowatej (Fot. 93a-b). Kutykula ta delikatnie si¢ rozciaga 1 peka,
a thuszcz wydostaje si¢ na zewnatrz tkanki (Fot. 93b-c). Krople oleju obecne sa
takze w cytoplazmie wloskoéw (Fot. 93d).
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4.8.2. Poczatek antezy

Pierwszego dnia antezy elajofor jest wigkszy niz w stadium paka i osiaga
1,5 x 1,1 mm (Tab. 2), a wloski sg istotnie dtuzsze o dlugosci nawet ok. 152 pm
(Tab. 3h; Tab. 4h) 1 mniej pofatdowane (Fot. 94a-c). Wydzielina widoczna jest
na ich powierzchni (Fot. 94b-d), jak rowniez wewnatrz komodrek (Fot. 94e-f).

Kutykula jest podobnej grubosci jak we wczesniejszym stadium, ale
zewnetrzna $ciana komorkowa staje si¢ ponad dwukrotnie grubsza, cho¢ nie jest
to istotna réznica w stosunku do stadium pagka (Tab. 3h; Tab. 4h). Jadra
komorkowe nadal zajmujg centralng czes¢ wiloskow 1 maja podobng
powierzchni¢ (Fot. 95a; Tab. 3h; Tab. 4h). Podobnie jak we wczesniejszym
stadium w cytoplazmie trichomdw obecne sg nieliczne plastydy z pojedynczymi
ziarnami skrobi. Te wystepujace w komorkach parenchymy sa znacznie wigksze
1 liczniejsze (Fot. 95b-c). U podstawy trichomoéw znajduja si¢ zaglebienia
widoczne zaréwno na skrawkach pdtcienkich, jak i ultracienkich (Fot.95a; Fot.

95d-e).

4.8.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy elajofor jest najwickszy 1 mierzy ok. 1,7 x 1,4 mm
(Tab. 2), cho¢ wtoski wydzielnicze nie sg istotnie dluzsze niz w poczatkowym
okresie antezy (Tab. 3h; Tab. 4h). Elajofor trichomowy wtedy tworzg dwie grupy
wiloskOow tj. napeczniale 1 zapadniete (Fot. 96a-b). Te pierwsze wystepuja
gléwnie na krawedzi elajoforu i pokrywa je mala ilo§¢ wydzieliny, natomiast
drugie znajduja si¢ na krawedziach oraz w centrum i pokryte sa obficie
tluszczem (Fot. 96a-b). W wyniku postepujacej wakuolizacji (Tab. 3h; Tab. 4h)
w komorkach wloskéw jadro utozone jest przysciennie (Fot. 96¢). W
przeciwnosci do wczesniejszych stadiow rozwojowych kwiatu plastydy z
pojedynczymi ziarnami skrobi wystepuja wilacznie w migkiszu (Fot. 96d).

Kutykula delikatnie odstaje od zewnetrznej sciany komorkowej (Fot. 96¢) i1
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widoczna jest po wybarwieniu auraming O (Fot. 96e). Zewngtrzna S$ciana
komorkowa jest nieco ciefisza w pordwnaniu z poczatkiem antezy (Fot. 96f-g;

Tab. 3h; Tab. 4h) 1 nastepuje autoliza komdrki (Fot. 96f).

4.8.4. Korelacja pomiedzy aktywnoscig wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnos$cia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja tluszczu u P. falcifolium rozpoczyna si¢ w stadium wczesnego
paka tj. ok. 3 tyg. przed otwarciem kwiatu i trwa do konca antezy (Tab 3h; Tab.
5h). Wydzielony przez elajofor tluszcz btyszczy si¢ na powierzchni gruczotu.
Podobnie jak u O. gladiatus masa wydzielonego przez elajofory tluszczu jest
zbyt niska aby okresli¢ ja przyjeta w pracy metoda. Ze wzgledu na malg liczbe
kwiatdw na pedzie kwiatostanowym brak jest rowniez danych dotyczacych

receptywnosci znamion.

4.9. Sigmatostalix amazonica Schitr.

S. amazonica kwitnie ok. 30 dni, natomiast dlugos$¢ zycia jednego kwiatu
wynosi $rednio tylko 7 dni (Tab. 2). W kwiecie znajduje si¢ elajofor epitelialny,
ktory umiejscowiony jest na kalusie. Ma on zo6tte zabarwienie a dookota bordowa
obwddke (Fot. 9b; Fot. 97a-b). Wydzielony na zewnatrz thuszcz gromadzi si¢ w
zaglebieniach kalusa (Fot. 97c). W szczytowej czesSci kalusa znajduje sie
wyrostek o charakterze migkiszowym, ktory nie pelni funkcji wydzielniczych.
Epitel pokrywa boczne krawegdzie gruczotu i1 stanowi jedng warstwe komorek o
wydluzonym ksztatcie (Fot. 97c-e). Pod warstwa sekrecyjng znajduje si¢ jedna
warstwa podwydzielnicza o sptaszczonych komodrkach (Fot. 97d). Ponizej w
migkiszu zasadniczym wystepuja wiazki przewodzace kolateralne zamkniete

oraz idioblasty w postaci wakuol wypelnionych barwnikami (Fot. 97c; Fot. 97e).
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4.9.1. Stadium paka

Sekrecja u S. amazonica rozpoczyna si¢ w stadium wczesnego paka tj. 4
tyg. przed otwarciem kwiatu. Pak jest wtedy zo6ttozielony i mocno $cisniety (Fot.
98a). Elajofor ma biato-z6tty kolor (Fot. 98b), jest bardzo maty 1 mierzy 0,8 x 0,7
mm (Tab. 2). Okoto 2 tyg. przed kwitnieniem (Fot. 98c) w miejscach zaglebien
gruczotu pojawiaja si¢ bordowe pregi oraz dookota gruczotu bordowa obwddka
(Fot. 98d). Wydzielony na zewnatrz tkanki tluszcz powoduje powstanie
btyszczacej warstwy na powierzchni elajoforu, gtdownie w miejscach zaglebien
(Fot. 98b; Fot. 98d). Powierzchnia ta jest lekko pofaldowana (Fot. 98e-f) a
wydzielony tluszcz jest bardzo lepki i zabarwia si¢ pod wptywem Sudanu III
(Fot. 99a) oraz auraminy O (Fot. 99b). Kropelki oleju widoczne sg réwniez
wewnatrz komorek epitelu i parenchymy (Fot. 99a). Jadra komdrkowe sg bardzo
duze 1 zajmuja ok. 30% powierzchni protoplastu, zaréwno w komorkach warstwy
wydzielniczej, jak 1 migkiszu (Fot. 99b-c; Tab. 3i; Tab. 4i). W stadium
wczesnego paka w cytoplazmie tych komdrek amyloplasty nie wystepuja (Fot.
99d). Obecne sa natomiast plastydy w komorkach wydzielniczych, ponadto
pecherzyki sekrecyjne wypelione klaczkowatym materialem (Fot. 99e).
Kutykula zaczyna si¢ mocno rozcigga¢ pod wptywem gromadzonego tluszczu
(Fot. 99f-g). Pory w $cianach nie wystgpuja, ale w $cianach promienistych

epidermy widoczne sg plazmodesmy (Fot. 99h; Tab. 31; Tab. 41).

4.9.2. Poczatek antezy

Pierwszego dnia antezy elajofor osigga ponad dwukrotnie wigksza
wielkos¢ niz w stadium paka (Tab. 2), a bordowe pregi i obwoddka, ktore
pojawiajg si¢ 2 tyg. przed otwarciem kwiatu ulegaja rozjasnieniu (Fot. 100a-b).
W zaglebieniach gruczotu widoczna jest wigksza ilos¢ wydzielonego thuszczu
(Fot. 100b). Powierzchnia gruczotu w tych miejscach jest nierowna tj. wystepuje

tam wiele obszaréw, z reguly w postaci kregow z mocno odstajaca lub
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zapadnietg kutykulg (Fot. 100c-d). Wydzielina jest lepka, podobnie jak we
wczesniejszym stadium i barwi si¢ Sudanem III (Fot. 101a-b). Komorki tworzace
warstwe sekrecyjng staja si¢ prawie 4-krotnie wigksze niz w stadium paka (Fot.
101c; Tab. 31; Tab. 41). Zewnetrzna Sciana komoérkowa posiada pory, wypelnione
miejscami kroplami tluszczu 1 pokrywa jg istotnie grubsza niz w stadium paka
kutykula (Fot. 101c-f; Tab. 3i; Tab. 4i). Jadra w komorkach epidermy maja
podobng wielkos$¢ jak w poprzednim stadium (Tab. 3i; Tab. 41), a w cytoplazmie
pojawiajg si¢ plastydy z pojedynczymi ziarnami skrobi (Fot. 101g-h; Tab. 31). Sa
one zdecydowanie mniejsze od tych wystepujacych w komdrkach warstwy
subepidermalnej czy parenchymy (Fot. 101g-h).

Na zdjeciach TEM wida¢, ze kutykula zbudowana jest z dwoch warstw tj.
zewnetrznej lamellarnej, ktéra sie rozcigga pod wplywem akumulowanego
tluszczu oraz wewngetrznej siatkowatej (Fot. 102a-b). Pory w zewnetrznej $cianie
komorkowej sg bardzo duze i pojawiaja si¢ w poblizu kutykuli siatkowatej (Fot.
102a-c; Tab. 31; Tab. 4i). Pod $ciang w cytoplazmie komdrki wydzielniczej
wystepuja aparaty Golgiego oraz plastydy o nieregularnych ksztattach (Fot.
102a; Fot. 102c). Obecnych jest tez wiele pecherzykéw sekrecyjnych, ktorych
liczba zwigksza si¢ w pordOwnaniu ze wczesniejszym stadium rozwojowym.
Tworza one czesto kompleks i tacza si¢ ze soba, a niektdre z nich wypelione sa
figurami mielinowymi (Fot. 102d-h). W $cianach promienistych epitelu,
podobnie jak w zewngtrznej $cianie komorkowej wystepuja duze pory (Fot.

101c-d; Fot. 102d-e; Fot. 102g-h; Tab. 3i; Tab. 41).

4.9.3. Koncowe stadium antezy

Elajofor pod koniec antezy jest najwigkszy 1 mierzy 2,7 x 2,5 mm (Tab.

2). Wydzielina wypelnia obficie cale zaglebienie elajoforu i wyraznie si¢
btyszczy (Fot. 103a-c). Cata powierzchnia gruczotu pokryta jest miejscami gdzie
kutykula jest albo rozciggnigta 1 znajduje si¢ pod nig thuszcz, albo zapadnigta,
kiedy wydzielina wydostata si¢ na zewnatrz (Fot. 103d-f). Obszary te, tak jak w
poczatkowym okresie zycia kwiatu maja owalny lub okragly ksztatt (Fot. 103d-
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f). Olej jest mniej lepki, ale bardziej intensywnie barwi si¢ pod wplywem Sudanu
III, zaré6wno na zewnatrz tkanki, jak i wewnatrz komoérek (Fot. 104a-b), jednak
powierzchnia kropel tluszczu nie zmienia si¢ istotnie wraz z wiekiem kwiatu
(Tab. 41). Thuszcz wybarwia si¢ takze auraming O na $wiezym materiale i
skrawkach potcienkich (Fot. 104c-d). Komoérki epidermy wypetiaja duze,
centralnie potozone jadra komorkowe oraz duze wakuole 1 pgcherzyki sekrecyjne
(Fot. 104e; Tab. 3i; Tab. 4i). W cytoplazmie znajduja si¢ plastydy z ziarnami
skrobi. W warstwie subsekrecyjnej 1 parenchymie ziarna skrobi sg wigksze (Fot.
104f).

Pory w zewngtrznej Scianie komorkowej wypetnione sg thuszczem 1 sg one
wieksze cho¢ nieistotnie niz na poczatku antezy (Fot. 104d-f; Fot. 105a-c; Tab.
3i; Tab. 4i). W plazmalemmie pojawiaja si¢ uwypuklenia (Fot. 105¢). Pory w
scianach promienistych nie zmieniaja znacznie swoich rozmiaréw (Fot. 105d;
Tab. 3i; Tab. 4i). Pecherzyki sekrecyjne wypetlione sg klaczkowatym
materialem (Fot. 104e; Fot. 105d-g). Na zdjeciach TEM wida¢ rowniez liczne
plastydy, ktére rdznicuja si¢ w regularne chromoplasty, zawierajace wiele
plastoglobul (Fot. 105g-h). Cytoplazma komdrek wydzielniczych jest gesta, ze
wzgledu na duze ilosci rER (Fot. 105¢-h).

4.9.4. Korelacja pomiedzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje¢ thuszczu

Sekrecja u S. amazonica rozpoczyna si¢ w stadium wczesnego paka, tj. 4
tyg. przed otwarciem kwiatu i zwigksza si¢ 1 dnia antezy (Tab. 31). Aktywnos¢
wydzielnicza utrzymuje si¢ do konca antezy, jednak masa ttuszczu jest na tyle
niska, ze okreslenie jej przyjeta metoda jest niemozliwe.

Znamiona s3 receptywne od momentu rozpoczecia sekrecji (Tab. 51), przy

czym rekacja po zastosowaniu testu Peroxtesmo Ko jest silniejsza w 1 dniu
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antezy (Fot. 106a-d). Pod koniec antezy tj. 7 dnia receptywnos¢ znamion jest juz

stabsza (Fot. 106e-1).

4.10. Sigmatostalix oxyceras Koniger & J.G. Weinm.bis

S. oxyceras kwitnie ok. 46 dni, natomiast anteza trwa 6-10 dni (Tab. 2).
Thuszcz produkowany jest przez maty elajofor epitelialny, umiejscowiny na
kalusie, w postaci sercowatego zaglebienia (Fot. 10b-d; Fot. 107a-b). Ma on z6lte
zabarwienie, a od stony pretostupa na krawedzi bordowa obwodke (Fot. 10d; Fot.
107b). Wydzielony na zewnatrz tluszcz gromadzi si¢ na powierzchni kalusa (Fot.
107b). Elajofor u S. oxyceras morfologicznie przypomina ten u S. amazonica.

Epitel wydzielniczy to jedna warstwa komdrek utozonych palisadowo
(Fot. 107c-d), w ktorych nie wystepuja amyloplasty (Tab. 3j). Ponizej znajduje
si¢ jedna warstwa subsekrecyjna. W migkiszu zasadniczym znajdujg si¢ wigzki
kolateralne zamknigte oraz liczne idioblasty w postaci duzych wakuol

wypetionych barwnikami (Fot. 107c-d).

4.10.1.Stadium paka

Sekrecja u tego gatunku rozpoczyna si¢ ok. 4 tyg. przed otwarciem
kwiatu, a wiec w stadium wczesnego paka. Pak jest wtedy zoéttozielony 1 mocno
scisniety (Fot. 108a). Elajofor mierzy ok. 0,4 x 0,5 mm (Tab. 2) i nie jest
ostatecznie wyksztalcony. Ma on zielong barwe, a jego zaglgbienie btyszczy sie
(Fot. 108b). Powierzchnia gruczotu jest pofaldowana i1 miejscami pokryta
wydzielonym na zewnatrz thuszczem (Fot. 108c-f). Krople ttuszczu obecne sg nie
tylko na powierzchni kutykuli, ale rowniez wewnatrz komorek tkanki (Fot. 109a-
b).

Kutykula pokrywajaca zewnetrzng sciang komdrkowa jest gruba, a w

cytoplazmie komorki wydzielniczej znajduje si¢ duze, centralnie ulokowane

113



jadro (Fot. 109b-c; Tab. 3j; Tab. 4j). Wakuole w tych komdrkach wypetnione sg
thuszczem (Fot. 109b). Idioblasty obecne w migkiszu zasadniczym nie s3 liczne
(Fot. 109d), a amyloplasty w komdrkach parenchymy nie wystepuja wcale (Fot.
109e-f).

Na zdjeciach TEM wida¢é, ze kutykula rozcigga si¢ pod wpltywem
gromadzonego thuszczu 1 zbudowana jest z dwoch warstw tj. zewngtrznej
lamellarnej, ktéra ulega ulega rozciagnigciu oraz wewngtrznej siatkowatej (Fot.
110a-b). Pod nig znajduje si¢ zewnetrzna sciana komoérkowa posiadajaca drobne
pory (Fot. 110b; Tab. 3j; Tab. 4j). Pory w $cianach promienistych epidermy nie
wystepuja (Tab. 3j; Tab. 4j). Natomiast w cytoplazmie tych komoérek obecne sg
liczne plastydy o nieregularnych ksztaltach z niewielkimi plastoglobulami (Fot.
110c-f). W cytoplazmie dominuje rowniez szorstkie ER (Fot. 110f). Niektore
wakuole wypelnione sg obficie ttuszczem (Fot. 110g), natomiast te w komorkach
warstwy subsekrecyjnej zawieraja ktaczkowaty materiat (Fot. 110h). Plastydy
wystepujace w cytoplazmie komorek podwydzielniczych i migkiszu takze sg
wydluzone, ale te obecne w parenchymie sa dodatkowo agranalne (Fot. 110h). W
cienkich $cianach promienistych epitelu widoczne sg plazmodesmy (Fot. 110e-f;

Tab. 3j; Tab. 4;).

4.10.2. Poczatek antezy

Pierwszego dnia antezy zaglebienie elajoforu jest bardziej wypelnione
thuszczem 1 intensywniej potyskuje niz w stadium pagka (Fot. 111a-b). Elajofor
mierzy wtedy ok. 1,2 x 1,2 mm (Tab.2). Jego powierzchnia jest pofatdowana,
podobnie jak przed otwarciem kwiatu (Fot. 111c-d). Wydzielina intensywnie
barwi Sudanem III i jest obecna wewnatrz komoérek oraz na zewnatrz tkanki (Fot.
112a-b). Zewnetrzna sciana komdrkowa staje si¢ bardziej porowata, co widac
nawet na skrawkach potcienkich (Fot. 112¢c-f). Pory pojawiaja si¢ rowniez w
scianach promienistych epidermy (Fot. 112d-f; Tab. 3j; Tab. 4j). Powierzchnia
protoplastu zwigksza si¢ prawie 3-krotnie 1 jest to roznica istotna (Tab. 3j; Tab.

4j). Wakuole komorek sekrecyjnych wypetnione sg obficie thuszczem (Fot. 112d-
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e), a w cytoplazmie, tak jak we wczesniejszym stadium nie wystepuja
amyloplasty (Fot. 112f).

Kutykula jest znacznie ciensza niz w stadium paka, a zewnetrzna $ciana
komdrkowa posiada prawie 5-krotnie wigksze pory (Fot. 113a; Tab. 3j; Tab. 4j).
Pory, zarowno te wystepujace w zewnetrznej $cianie komodrkowej, jak i w
Scianach promienistych epidermy wypelnione sg tluszczem (Fot. 113a-d). W
scianach promienistych wystepuja dodatkowo wyrostki (Fot. 113d). W
cytoplazmie komorek wydzielniczych znajduja si¢ liczne wydtuzone plastydy,
ktore zawieraja krople lipidowe (Fot. 113c-f). W niektérych plastydach komdrek
epitelu 1 parenchymy obecne sg niewielkie ziarna skrobi, ktorych nie wykrywa
reakcja PAS. Ponadto w cytoplazmie widoczne sg krople tluszczu (Fot. 113c-¢) i
duze aparaty Golgiego (Fot. 113b). Jednakze dominujagcym elementem
cytoplazmy jest sER oraz nieliczne btony rER (Fot. 113d-1). Wakuole otoczone
sa czesto przez pecherzyki sekrecyjne, ktére wlaczaja si¢ do ich wnetrza,
podobnie jak blony z cytoplazmy (Fot. 113g-h). Wakuole 1 pecherzyki
sekrecyjne wypehione sg klaczkowatym materiatem (Fot. 113c-d; Fot. 113f; Fot
113h-1).

4.10.3. Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy zaglebienie elajoforu jest w catosci wypetione
tluszczem (Fot. 114a-b), a elajofor mierzy 1,5 x 1,5 mm (Tab. 2). Powierzchnia
kutykuli pokrywajacej komoérki wydzielnicze jerst nadal mocno pofatdowana. Na
jej powierzchni widoczny jest thuszcz (Fot. 114c-d).

Wydzielina znajduje si¢ zarowno na powierzchni gruczotu, jak i wewnatrz
komorek, cho¢ powierzchnia kropel jest istotnie mniejsza niz w 1 dnia antezy
(Fot. 115a-b; Tab. 3j; Tab. 4j). Thluszcz jest réwniez widoczny w porach
zewnetrznej Sciany komdrkowej (Fot. 115¢). Cytoplazma w komdrach warstwy
sekrecyjnej jest jasniejsza niz we wczesniejszych stadiach rozwojowych (Fot.
115d). Obecne sa w niej plastydy z pojedynczymi ziarnami skrobi, ktore
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odczynnik Schiffa wykrywa dopiero 9 dnia antezy (Fot. 115e-f). Wigksze ziarna
skrobi wystepuja w plastydach komorek parenchymy (Fot. 115f). Powierzchnia
protoplastu komorek gruczotu nie jest istotnie rézna od tej na poczatku antezy
(Fot. 115¢-d; Tab. 31; Tab. 3j).

Grubos$¢ kutykuli oraz zewngtrznej sciany komorkowej jest podobna jak
na poczatku antezy (Tab. 3j; Tab. 4j), ale w $cianie tej obecna jest jeszcze
wigksza ilos¢ porow wypehionych olejem (Fot. 116a-d). Podobnie jak 1 dnia
antezy pory obecne sg rdwniez w $cianach promienistych epidermy i réwniez
wypelnione sg wydzieling, ale ich $rednica jest istotnie mniejsza (Fot. 116¢; Tab.
3j; Tab. 4j). Pod koniec antezy rozpoczyna si¢ degradacja komodrek, a ziarna
skrobi wydostaja si¢ do cytoplazmy, ze wzgledu na rozpad otaczajacych je bton
(Fot. 116g-h). Btony rER stajg si¢ krétkie, a sER nie wystepuje weale (Fot. 116e-
h).

4.10.4.Korelacja pomiedzy aktywnoscia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje¢ thuszczu

Sekrecja u S. oxyceras rozpoczyna si¢ 4 tyg. przed otwarciem kwiatu
(Tab. 5j), natomiast najwicksza aktywnos¢ wydzielnicza jest notowana w
poczatkowej fazie antezy (Tab. 3j). Ttuszcz gromadzi si¢ w zaglebieniu elajoforu
przez caty okres sekrecji, ilo$¢ ta zmniejsza si¢ dopiero ostatniego dnia zycia
kwiatu. Mimo tego, masa wydzielonego tluszczu jest trudna do oszacowania
przyjeta metoda, ze wzgledu na malg wielkos$¢ elajoforu i malg mas¢ thuszczu.
Zapylenie oraz usuni¢cie pytkowiny nie wplywa na intensywnos¢ sekrecji, ale
skraca czas antezy. W pierwszym przypadku kwiat zaczyna usychaé juz
nazajutrz po dokonaniu zapylenia, natomiast po usunieciu pytkowiny proces ten
rozpoczyna si¢ po ok. 2 dniach (Tab. 6).

Receptywnos¢ znamion pojawia si¢ ok. 4 tyg. przed otwarciem kwiatu,

cho¢ rekacja z uzyciem testu Peroxtesmo Ko jest staba (Fot. 117a-b; Tab. 5j).
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Silniejsza jest 1 dnia antezy (Fot. 117c-d), obecne sa réwniez tagiewki pytkowe
po zapyleniu. Test jest pozytywny rdwniez na znamionach pod koniec antezy,

kiedy okwiat zaczyna usycha¢ (Fot. 117e-f).

4.11. Zygostates grandiflora (Lindl.) Mansf.

Anteza u Z. grandiflora trwa od 14 do 24 dni, a kwitnienie ok. 24 dni
(Tab. 2). W kwiecie obecny jest zottozielony elajofor trichomowy,
zlokalizowany na kalusie. Przez jego dystalng czg$¢ przechodzi fragment
pretostupa (Fot. 11e; Fot. 118a-b).

Gruczol pokryty jest na catej powierzchni jednokomdrkowymi wloskami
tworzacymi warstwe wydzielnicza (Fot. 118a-c). Pod nig znajduje si¢ jedna
warstwa podwydzielnicza o zdecydownie mniejszych komoérkach niz te w
migkiszu zasadniczym (Fot. 118c). W glebszej parenchymie wystepuja wigzki
przewodzace, natomiast w wakuolach komorek parenchymy obecne sg rafidy
(Fot. 118d-e). W cytoplazmie komdrek wloskéw nie wystepuja amyloplasty,
natomiast pory pojawiaja si¢ jedynie w zewnetrznej Scianie komdrkowej (Tab.

3K).

4.11.1.Stadium paka

Pak 3 tyg. przed rozpoczeciem antezy jest zielony, mocno Scisnigty, a
elajofor nie produkuje tluszczu (Fot. 11a-b). Aktywnos¢ wydzielnicza w stadium
paka rozpoczyna si¢ dopiero ok. 1 tydz. przed otwarciem kwiatu. Pak jest wtedy
biato-zielony 1 stosunkowo luzny (Fot. 11c; Fot. 119a). Elajofor w tym stadium
mierzy ok. 4,0 x 4,0 mm (Tab. 2). Trichomy sa jeszcze krotkie od 60-95 pm
dtugosci (Tab. 3k; Tab. 4k), ale sekrecja juz jest obfita (Fot. 119b). Thuszcz
intensywnie barwi si¢ Sudanem III wewnatrz wloskdw i na zewnatrz tkanki (Fot.

119c¢-d).
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Cytoplazma w komorkach wloskéw jest ciemna i obecne sg w niej liczne
plastydy (Fot. 120a-b), nie zawierajace ziaren skrobi (Fot. 120c). Amyloplasty
wystepuja wylacznie w migkiszu zasadniczym, glownie wokdot wigzek
przewodzacych (Fot. 120d). Wakuole w komorkach trichomow sa duze i1
wigkszo$¢ z nich wypelniona jest tluszczem (Fot. 119d; Fot. 120a-b; Fot. 120e;
Tab. 3k; Tab. 4k).

Kutykula pokrywajaca wloski jest stosunkowo cienka (Tab. 3k) i rozcigga
si¢ pod wplywem gromadzonej wydzieliny na catej dlugosci wloskow (Fot. 120e;
Fot 121a). Znajdujaca si¢ pod kutykula zewnetrzna $ciana komorkowa jest
porowata (120b; Fot. 120e; Fot. 121b; Tab. 3k; Tab. 4k). Pory sg duze, a w
zewngetrznej $cianie komorkowej dodatkowo wystepuja niewielkie wyrostki (Fot.
121c¢). Olej widoczny jest nie tylko na zewnatrz kutykuli i pod nig (Fot. 121c-e),
ale rowniez w porach Scian komdérkowych. W §cianach promienistych epidermy
obecne sg jamki (Fot. 121f). Mitochondria w cytoplazmie wloskow sa duze (Fot.
121e-f), a plastydy posiadaja plastoglobule (Fot. 121g). Przewazajacym
elementem cytoplazmy jest gladkie ER (Fot. 121c; Fot. 121e-g). Krople ttuszczu
pojawiaja si¢ nie tylko w cytoplazmie komorek wtoskéw, ale takze w komodrkach
podwydzielniczych (Fot. 121h). We wloskach wystepuja takze liczne pecherzyki
sekrecyjne oraz wakuole, gdzie niektére z nich zawierajg ktaczkowaty materiat
(Fot. 121a), natomiast w wakuolach komodrek miekiszu widoczne sa blony
utozone koliscie oraz globule osmofilne (Fot. 121i-j). Plazmodesmy czg$ciej
pojawiaja si¢ w Scianach wewnetrznych stycznych niz promienistych epidermy

(Fot. 121h).

4.11.2.Poczatek antezy

Pierwszego dnia antezy elajofor trichomowy jest wickszy 1 mierzy ok. 6,0
x 5,0 mm (Tab. 2). Jego powierzchnia bardziej si¢ blyszczy, a wloski sg istotnie

dhuzsze (Fot. 122a-b; Tab. 3k; Tab. 4k).
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Podobnie jak w stadium paka tluszcz znajduje si¢ zarowno we wnetrzu
wloskow, jak na zewnatrz tkanki (Fot. 122c-d). Kutykula pokrywajaca
powierzchni¢ wiloskdw rozcigga si¢ pod wplywem akumulowanego tluszczu
(Fot. 122¢; Fot. 123 a-c).

Cytoplazma w komoérkach wloskéw nadal jest ciemna, a istotnie wigksze
wakuole wypelnia oleista substancja (Fot. 122e; Fot. 123a-b; Tab. 3k; Tak. 4k).
Amyloplasty, podobnie jak we wczesniejszym stadium obecne s3 jedynie w
komdrkach parenchymy wokotwiazkowej, jednak ich liczba jest juz mniejsza
(Fot. 123d). W wakuolach komoérek parenchymy widoczne sg duze krople
thuszczu (Fot. 123Db).

Srednica poréw w $cianie komorkowej zewnetrznej zwicksza si¢ ponad 4-
krotnie, w pordwnaniu ze stadium pagka (Fot. 123a; Fot. 123e-f; Tab. 3k; Tab.
4k). Plastydy w cytoplazmie wloskéw sa mate, a niektére z nich posiadaja
pojedyncze, duze ziarna skrobi (Fot. 123a; Fot. 123e-f; Fot. 124a-b). Nadal
dominujagcym elementem cytoplazmy wiloskow jest gladkie ER (Fot. 123f; Fot.
124c-e). Krople thuszczu w TEM widoczne sg pod kutykulg oraz w cytoplazmie
komorek trichomow (Fot. 124a; Fot. 124f). Duza powierzchni¢ wewnatrz
wloskoéw zajmuja wakuole wraz z przylegtymi do nich licznymi pecherzykami
sekrecyjnymi, w ktorych znajduja si¢ figury mielinowe lub koliste, ale mniejsze
struktury bloniaste (Fot. 124a-b; Fot. 124g-1; Tab. 3k). Duzych rozmiarow sa
takze mitochondria (Fot. 124e-f; Fot. 124h-i). Podobnie jak w stadium pagka w
scianie komdrkowej zewnetrznej obecne sg wyrostki, a w §cianach promienistych
epidermy jamki (Fot. 124c; Fot. 1241). Ponadto, tak samo jak we wcze$niejszym

stadium rozowjowym niektdre plastydy posiadajg plastoglobule (Fot. 124¢).

4.11.3.Koncowe stadium antezy

Elajofor trichomowy pod koniec antezy jest najwigkszy 1 mierzy ok. 7,0 x
6,0 mm (Tab. 2), Mimo zasychajacego okwiatu, powierzchnia gruczotu nadal si¢

btyszczy (Fot. 125a). Wioski wydzielnicze w tym stadium réwniez sg najdtuzsze,
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a ich dlugos¢ istotnie wzrasta z pordéwnaniem wczesniejszych stadiow
rozwojowych, niektore z nich osiggaja ponad 283 pm dlugosci (Tab. 3k; Tab.
4k). Liczne krople tluszczu sa nadal obecne w komorkach wloskéw oraz na
zewnatrz tkanki (Fot. 125b-d). Wydzielina wypeknia takze pory w zewngtrzne;j
scianie komorkowej (Fot. 125e). Cytoplazma w poréwnaniu z poprzednimi
stadiami rozwojowymi kwiatu staje si¢ jasniejsza, a wakuole wraz z kroplami
thuszczu wypehiaja wicksza cze$¢ komorek trichoméw (Fot. 126a-b). Jadra
komdrkowe we wloskach sg nadal centralnie ulozone 1 majag podoba
powierzchni¢, jak na poczatku antezy (Fot. 126a-b), a amyloplasty wystepuja
wytacznie wokol wigzek przewodzacych w parenchymie (Tab. 3k).

Pory w zewng¢trznej Scianie komorkowej epidermy sg jeszcze wigksze,
cho¢ nie jest to réznica istotna (Fot. 125e; Fot. 126b-d; Fot. 127a; Tab. 3k; Tab.
4k), a pokrywajaca $cian¢ kutykula mocno si¢ rozcigga i gromadzi si¢ pod nig
thuszcz, ktéry lekko zmienia swojg strukture (Fot. 125d; Fot. 127b).
Powierzchnia wakuomu w tym stadium roéwniez jest najwieksza 1 rézni si¢
istotnie w stosunku do stadium pgka (Tab. 3k; Tab. 4k). Wakuole wypelnione sg
ktaczkowata substancjg oraz figurami mielinowymi (Fot. 127¢c-d), a cytoplazma
w przewazajacej czesci szorstkim ER (Fot. 127e¢). Ponadto w cytoplazmie
wystepuja krople tluszczu oraz plastydy zawierajace liczne plastoglobule lub
krople ttuszczu (Fot. 127a; Fot. 127d; Fot.127f). Zewngtrzna $ciana komorkowa
wcigz posiada wyrostki (Fot. 127e), a w $cianach wewngtrznych stycznych tj.
tych pomiedzy komdrkami wtoskow a komdrkami podwydzielniczymi obecne sg

plazmodesmy utozone szeregowo (Fot. 127g-h).

4.11.4.Korelacja pomiedzy aktywnoS$cia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnoscia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja tluszczu u Z. grandiflora rozpoczyna si¢ ok. 1 tydz. przed

otwarciem kwiatu 1 sukcesywnie wzrasta po otwarciu kwiatu, az do konca antezy
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(Tab. 5k). Maksymalng mas¢ wydzielonego oleju zaobserwowano 8 dnia antezy
(Tab. 5k). Zasychanie elementdw okwiatu, jak rowniez zapylenie nie wptywa na
sekrecje, jednak kwiaty zapylone zyja krécej tj. ok. 5 dni (Tab. 6). Usunigcie
pytkowiny powoduje nieznaczne zmniejszenie aktywnosci wydzielniczej 1
skrécenie antezy do 11 dni (Tab. 6). W przypadku zapylenia geitonogamicznego
dochodzi do zaptodnienia i rozwoju owocu (Fot. 128a-1), a nasiona uzyskane z
torebki sg zywotne (niepublikowane dane). Znamiona sg receptywne od stadium

paka do konca antezy (Tab. 5k).

4.12. Zygostates lunata Lindl.

Kwiaty tego gatunku majg zréznicowany czas antezy, ktory waha si¢ od
zaledwie 15 do az 54 dni, podczas gdy roslina kwitnie ok. 76 dni (Tab. 2).
Elajofor u Z. lunata, podobnie jak u O. ciliatus, P. falcifolium 1 Z. grandiflora
zlokalizowany jest na kalusie i jest trichomowy (Fot. 12e-f; Fot. 129a-c). Gruczot
ma zielonozolte zabarwienie i caly pokryty jest jednokomdrkowymi wtoskami,
ktore tworza warstwe wydzielicza (Fot. 129a-c). Pod nig znajduje si¢ jedna
warstwa matych komorek subsekrecyjnych oraz migkisz zasadniczy, w ktorym
obecne sa wigzki kolateralne zamknigte. W wakuolach komoérek parenchymy
znajdujg si¢ liczne rafidy (Fot. 129¢-d). W $cianie komorkowej zewnetrznej ani
w $cianach promienistych epidermy nie wystepuja pory (Tab. 31). Brak jest

rowniez amyloplastow w cytoplazmie komorek wloskéw (Tab. 31).

4.12.1. Stadium paka

Wydzielina produkowana jest w przez elajofor juz ok. 4 tyg. przed
rozpoczeciem kwitnienia (Fot. 12c¢), mimo, ze wloski pokrywajace jego
powierzchni¢ sg jeszcze bardzo krétkie (Fot. 130a-b; Tab. 31). Elajofor jest wtedy

bardzo maty 1 mierzy ok. 0,3 x 0,2 mm (Tab. 2), natomiast dtugos¢ trichomow
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ok. 23 um (Tab. 31; Tab. 41). Na kilka dni przed otwarciem kwiatu wloski mierza
juz ok. 110 pm. Najdtuzsze znajdujg si¢ w poblizu znamienia i wida¢ na ich
powierzchni ttuszcz (Fot. 130c-d).

W stadium wczesnego paka (4 tyg. przed otwarciem kwiatu) krople
thuszczu na zewnatrz tkanki sg bardzo male i barwig si¢ gtownie u podstawy
wiloskow (Fot. 131a; Tab. 31; Tab. 41). Krople tluszczu zwigkszaja swoja
powierzchni¢ ok. 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, a wydzielina barwi si¢
intensywniej 1 widoczna jest réwniez na zewnatrz tkanki (Fot. 131b). Jadra
komoérkowe w komodrkach wloskow zajmuja wigksza, centralng ich cze$¢ (Fot.
131c; Tab. 31; Tab. 41). Powierzchnia protoplastu zwigksza si¢ zdecydowanie ok.
1 tydz. przed rozpoczeciem antezy (Fot. 131d). Amyloplasty obecne sg
wylacznie w cytoplazmie komorek parenchymy (Fot. 131e), a kilka dni przed
otwarciem kwiatu najwigcej jest ich wokot wigzek przewodzacych (Fot. 131f).
W komorkach warstwy wydzielniczej w plastydach wystepuja duze, ale
pojedyncze ziarna skrobi (Fot. 132a-c). Niektore plastydy sa wydtuzone 1
zawieraja dodatkowo plastoglobule (Fot. 132¢). Cytoplazma w komorkach
wloskow jest stosunkowo rzadka 1 przewazajacym w niej elementem jest gltadkie
ER (Fot. 132a-e). Wakuole wypelnia niewielka ilos¢ figur mielinowych (Fot.
132c-e). Kutykula pokrywajaca epiderme sklada si¢ z cienkiej, zewngtrznej

warstwy lamellarnej oraz wewngetrznej globularnej (Fot. 132a).

4.12.2.Poczatek antezy

Pierwszego dnia antezy (Fot. 12d) elajofor jest zdecydowanie wigkszy niz
w stadium wczesnego paka i osigga ok. 1,2 x 1,2 mm (Tab. 2). Istotnie dluzsze sa
rowniez witoski (Tab. 31; Tab. 41). Pokrywaja one cala powierzchni¢ elajoforu
(Fot. 133a-d) 1 sg oblepione wydzieling (Fot. 133e-f). Ilos¢ produkowanego
thuszczu wyraznie si¢ zwigksza 1 barwi si¢ on w komodrkach parenchymy,
komodrkach wydzielniczych oraz na zewnatrz tkanki (Fot. 134a). Pozycja jadra w

komorce wiloska nie ulega zmianie, ale wakuom staje si¢ istotnie wigkszy (Fot.
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134b-c; Tab. 31; Tab. 41). Kutykula okrywajaca trichomy zaczyna si¢ rozciggac,
pod wplywem gromadzonego thuszczu (Fot. 134d). Ttuszcz obecny jest takze w
wakuolach komorek wiloskéw (Fot. 134c-d). W przeciwienstwie do
wczesniejszego stadium, amyloplasty w komorkach parenchymy nie wystepuja
(Fot. 134e). Plastydy obecne w komdrkach warstwy sekrecyjnej i migkiszu
zawierajg pojedyncze ziarna skrobi lub/i plastoglobule, a niektére liczne krople
thuszczu tworzac elajoplasty (Fot. 134e; Fot. 134f-1). Ponadto w cytoplazmie
wloskow, ktéra nadal jest dos¢ rzadka znajduja si¢ mitochondria 1 gladkie ER
(Fot. 134h), a wakuole oprocz kropel tluszczu wypehniaja figury mielinowe i

btony wiaczajace si¢ z cytoplazmy (Fot. 134f-h).

4.12.3.Koncowe stadium antezy

Pod koniec antezy tj. 21 dnia elajofor jest najwigkszy 1 mierzy ok. 1,5 x
1,4 mm (Tab. 2), a niektére wloski osiggaja nawet ponad 242 pm i sg one
podobnej dtugosci na calym obszarze elajoforu (Fot. 135a-c; Tab. 31; Tab. 4lI).
Wydzielina pokrywa catg powierzchni¢ gruczolu oraz struktury przylegte (Fot.
135a-b). Fotografie SEM pokazuja, ze kutykula pokrywajaca wloski
wydzielnicze jest bardziej pomarszczona 1 bardziej oklejona wydzieling (Fot.
135d). Wydzielina obecna jest rowniez w porach kutykuli, wewnatrz komorek
wloskoéw oraz w komorkach parenchymy (Fot. 136a-c). Wypelnia ona gtownie
wakuole, cho¢ ilo$¢ zawieszonego w nich thuszczu zmniejsza si¢ w ostatnich
dniach zycia kwiatu (Fot. 136d-e). Wakuole pod koniec antezy zajmujg istotnie
wieksza czg$¢ komorki wloska niz we wezesniejszych stadiach (Tab. 31; Tab. 41).
W glebszej parenchymie widoczne sg liczne plastydy (Fot. 136f). Czegs$¢ z nich
zawiera pojedyncze ziarna skrobi. Ziarna skrobi sg znacznie wigksze w
poréwnaniu ze stadium paka 1 wystepuja réwniez w plastydach komorek
trichoméw (Fot. 136¢; Fot.136g-1).

Obrazy TEM pokazuja, ze kutykula sktada si¢ z dwdch warstw tj.

wewnetrznej siatkowatej (z kroplami tluszczu) oraz zewnetrznej lamellarnej (Fot.
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137a). Sciana komérkowa wloskéw jest najgrubsza pod koniec antezy (Fot.
137a-e; Tab. 31; Tab. 41) i pokrywa ja odstajaca kutykula (Fot. 137¢c). W poblizu
zewnetrznej Sciany komoérkowej czesto wystepuja mitochondria (Fot. 137c-e).
Cytoplazma jest lekko jasniejsza niz w poprzednim stadium, ale nadal zawiera
gtéwnie gladkie ER (Fot. 137b; Fot. 137d-1). Ponadto w cytoplazmie komodrek
wydzielniczych obecne sg oprocz plastydéw z duzymi ziarnami skrobi, rowniez
takie, ktore posiadajg liczne krople tluszczu tworzac elajoplasty (Fot. 137b; Fot.
137e-g; Fot. 1371). W wakuolach oraz pegcherzykach sekrecyjnych znajdujg sie
figury mielinowe oraz fragmenty cytoplazmy. Dotyczy to zardwno komorek

wydzielniczych, jak i podwydzielniczych (Fot. 137b; Fot. 137f-1).

4.12.4.Korelacja pomiedzy aktywnoS$cia wydzielnicza, stadium
antezy a receptywnos$cia znamion oraz wplyw zapylenia

na sekrecje thuszczu

Sekrecja u Z. lunata rozpoczyna si¢ w stadium wczesnego paka 1 2 tyg.
przed otwarciem kwiatu masa wydzielonego na zewnatrz tluszczu wynosi ok.
0,06 mg. Wartos¢ ta zdecydowanie wzrasta 1 dnia antezy. Najwigkszg mase
tluszczu, wynoszacag 0,25 mg odnotowano 6 dnia antezy. Okolo 10 dnia
rozpoczyna si¢ stopniowe zmniejszanie aktywnosci wydzielniczej, gdzie 19 dnia
antezy masa ttuszczu wynosi juz tylko ok. 0,04 mg (Tab. 51). Nie wplywa na nig
zapylenie, ale po usunigciu pytkowiny nieznacznie si¢ zmniejsza. W obu
przypadkach skraca si¢ dlugos¢ zycia kwiatu. Kwiaty zapylone zyja wtedy ok. 7
dni a te, z ktorych zostata usunigta pytkowina 5 dni (Tab. 6). Nie dochodzi do
rozwoju owocoOw w wyniku zapylenia geitonogamicznego.

Znami¢ nie jest receptywne w momencie rozpoczecia produkcji thuszezu
(Fot. 138a). Receptywnos$¢ pojawia si¢ ok. 1 tydz. przed anteza (Fot. 138b) 1 trwa
do jej konca (Fot. 138c-f), przy czym rekacja przy uzyciu testu Peroxtesmo Ko

zachodzi szybciej w pierwszych dniach zycia kwiatu.
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5. DYSKUSJA

Elajofory u dwunastu przebadanych gatunkow storczykéw z podplemienia
Oncidiinae sg morfologicznie i anatomicznie rozne. Pod wzglgdem potozenia w
kwiecie gruczoty te podzieli¢ mozna na dwie grupy tj. wystepujace w postaci
kalusa na doosiowej stronie labellum oraz owalne struktury umiejscowione u
nasady warzki, po obu jej stronach. Pierwsza grupe obejmuja -elajofory
epitelialne 1 trichomowe, a drugg wytacznie epitelialne.

U Oncidium cheirophorum, Oncidium ornithorhynchum i Ornithocephalus
gladiatus elajofory rozmieszczone sg symetrycznie po obu stronach warzki,
podobnie jak u Oncidium trulliferum, Trichocentrum cavendishianum i Oncidium
paranaense, podczas gdy u Gomesa radicans, Gomesa ranifera, Ornithocephalus
ciliatus, Ornithocephalus gladiatus, Phymatidium falcifolium, Sigmatostalix
amazonica, Sigmatostalix oxyceras, Zygostates grandiflora oraz Zygostates
lunata za sekrecj¢ odpowiedzialny jest kalus, tak samo jak u Oncidium
loefgrenii, Rudolfiella picta 1 Gomesa bifolia (Singer 1 Cocucci 1999b;
Stpiczynska 1 in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009;
Aliscioni i in. 2009).

Elajofory mogg réwniez wystepowaé w postaci migsistego zgrubienia w
centralnej czeg$ci warzki tak jak u Cohniella ascendens (Lindl.) Christenson (syn.
Trichocentrum ascendens) lub w dystalnej jej czesci oraz u podstawy kolumny,
np. w kwiatach Grobya amherstiae z Catasetinae (Pansarin 1 in. 2009; Kostelecka
iin. 2010).

Niektére gatunki storczykow jak Gomesa recurva nie posiadaja
odréznicowanego morfologicznie elajoforu. Mimo wszystko w takim przypadku
tluszcz produkowany jest przez warzke réwnie intensywnie (Stpiczynska 1 in.
2007). Wsrod astrukturalnych gruczotow spotykane sg tez takie, ktore produkuja
nektar, cho¢ najczesciej nie sg one zlokalizowane w kwiecie (Nepi 2007).

Elajofory wystepuja nie tylko w kwiatach z rodziny Orchidaceae. U

Krameriaceae 1 Malpighiaceae spotyka si¢ elajofory epitelialne, natomiast
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trichomowe u Cucurbitaceae, Primulaceae, Scrophulariaceae, Solanaceae oraz
Iridaceae (Vogel 1974; Buchmann 1987). Jednak rodzaj Calceolaria z rodziny
Scrophulariaceae obejmuje najwicksza liczbe gatunkéw produkujacych thuszcez,
gdyz na 260 gatunkéw az 210 wydziela thuszcz (Vogel 1974; Molau 1988).

Roéznice w budowie morfologicznej oraz duza gama kolorystyczna
kwiatéw (od biatawych do ciemnokarmazynowych) wsrdéd 12 analizowanych
gatunkow storczykow dowodza, ze kwiaty te moga by¢ zapylane przez rozne
gatunki pszczot. Pszczoly zapylajace orchidee poszukuja pokarmu w ciggu dnia
postugujac si¢ gtdéwnie zmystem wzroku, dlatego tez kwiaty storczykdw musza
by¢ atrakcyjne 1 sa zwykle jaskrawo zabarwione (fioletowe, niebieskie, zotte,
rzadziej czerwone lub biate). Badania Gumberta 1 Kunzea (2001) pokazuja, ze
istnieje selekcja pod wzgledem koloru kwiatu wsrdd zapylajacych je omytkowo
trzmieli, np. u Orchis boryi Rchb.f. Brak jest jednak podobnych badan
dotyczacych pszczdt odwiedzajacych kwiaty produkujace ttuszcz.

W przypadku G. radicans, O. cheirophorum 1 O. ornithorhynchum
wyrdézni¢ mozna w budowie kwiatu tabula infrastigmatica. W kwiatach
Malpighiaceae pszczoty podczas przenoszenia tluszczu z odndzy przednich na
tylnie chwytaja zuwaczkami fabula infrastigmatica (Dressler 1981).
Wystepowanie tej struktury u Oncidiinae moze by¢ spowodowane
nasladowaniem kwiatéw Malpighiaceae, to tym samym poszerza¢ moze
spektrum potencjalnych zapylaczy. Tabula infrastigmatica wystepuje takze u O.
paranaense, T. cavendishianum, O. loefgrenii, O. trulliferum 1 G. bifolia (Singer
1 Cocucci 1999b; Stpiczynska i in. 2007; Stpiczynska i Davies 2008; Aliscioni i
in. 2009). Ponadto G. echinata, G. radicans, O. cheirophorum, O.
ornithorhynchum 1 Z. lunata nie tylko wydzielaja thuszcz, ale dodatkowo pachna.
Storczykami, ktére produkuja jednoczesnie tluszcz i zapach sg roéwniez T.
cavendishianum, O. loefgrenii, G. recurva, Gomesa crispa (Lindl.) Klotzsch ex
Rchb.f. 1 G. amherstiae (Stpiczynska 1 in. 2007; Pansarin 1 in. 2009). Obecnos¢
jednoczesnie obu nagrod w kwiecie zacheca¢ moze do odwiedzin zaréwno

pszczoty zbierajace thuszcz, jak i te z plemienia Euglossini.
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Kwiaty G. amherstiae oraz  Ornithocephalus  cochleariformis,
Ornithocephalus bicornis, O. cheirophorum 1 Sigmatostalix picturatissima,
zapylane sg przez pszczoty z rodzaju Paratetrapedia sp, nalezace do plemienia
Tapinotaspidini (Buchmann 1987, 2004; van der Cingel 2001; Silvera 2002;
Mickeliunas i in. 2006), natomiast G. recurva przez pszczoty z rodzaju Monoeca
sp. z tego samego plemienia (Stpiczynska 1 in. 2007). Mozliwe, ze brak
morfologicznego odrdéznicowania elajoforu u G. recurva zwigksza szanse na
odwiedziny réznych zapylaczy, zaréwno tych zbierajacych olej z elajoforow
epitelialnych, jak i trichomowych (Stpiczynska i in. 2007). Natomiast ze wzgledu
na bardzo duze podobienstwo kwiatdéw S. oxyceras 1 S. amazonica do S.
picturatissima oraz O. ciliatus do O. bicornis sg podstawy do tego by uwazac, ze
storczyki te sa zapylane przez te same grupy owadow. Wektorem pytku w
przypadku wielu gatunkéw Oncidium m.in. O. sphacelatum, O. guianense, O.
haitiense, O. quadrilobium, O. osmentii, O. compressicaule, O. cosymbephorum
sg Centridini (Dod 1976; Pemberton 2008; Carmona-Diaz 1 Garcia-Franco 2009).
Jednak na kwiatach Oncidium pubes, O. paranaense, O. loefgrenii zanotowano
obecnos$¢ przedstawicieli innego plemienia tj. Tetrapediini (Singer i Cocucci
1999b; Attala i Machado 2003; Singer 2003; Machado 2004; Sigrist i Sazima
2004; Stpiczynska 1 in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008). Ogromne
podobienstwo kwiatow O. loefgrenii 1 G. ranifera oraz ten sam obszar
wystepowania nasuwa hipotezg, ze oba gatunki moga by¢ odwiedzane przez
pszczoty z rodzaju Tetrapedia sp.

Pierwsze doniesienia na temat obecnosci tluszczu w kwiatach gatunkow
Oncidium dotycza O. ornithorhynchum (Vogel 1974), ale dopiero w roku 2009
Davies 1 Stpiczynska opisali anatomi¢ 1 ultrastrukture elajoforow tego gatunku.
W przypadku O. cheirophorum, O. gladiatus, G. ranifera, O. ciliatus, O.
gladiatus, P. falcifolium, S. amazonica, S. oxyceras, Z. grandiflora oraz Z. lunata
nie opublikowano dotad zadnych detali dotyczacych morfologii czy anatomii
elajoforéw. Dotychczas przebadano epitelialne elajofory u O. paranaense, O.

ornithorhynchum, R. picta, T. cavendishianum, O. loefgrenii, G. recurva, G.
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bifolia, O. trulliferum 1 G. radicans (syn. Ornithophora radicans) oraz
trichomowe elajofory jedynie u G. amherstiae (Singer 1 Cocucci 1999b;
Stpiczynska 1 in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009;
Aliscioni 1 in. 2009, Pansarin 1 in. 2009). Budowe elajoforéw O. paranaense, G.
amherstiae oraz C. ascendens zbadano wylacznie przy uzyciu mikroskopii
swietlnej (Singer 1 Cocucci 1999b; Pansarin 1 in. 2009; Kostelecka 1 in. 2010),
nie publikujac Zzadnych detali z mikroskopii elektronowej transmisyjnej ani
informacji  dotyczacych sekrecji tluszczow. W niniejszym opracowaniu
uzupetniono brakujace dane. Do wustalenia roéznic w wielkosci struktur
komoérkowych pomiedzy trzema stadiami rozwojowymi kwiatu zastosowano
metode zwang stereologig. Stereologia to analiza obiektow trojwymiarowych
poprzez interpretacje zdje¢ dwuwymiarowych. Jest to metoda przydatna nie tylko
dlatego, ze pozwala na badanie struktur catej komorki czy tkanki na podstawie
zdje¢ skrawkow cienkich, ale rowniez dlatego, ze pozwala na badania ilo$ciowe.
W ten sposob analizowano zmiany w komdrkach wydzielniczych w roznych
stadiach rozwojowych nektarnikow u Vicia faba L 1 Pisum sativum L, (Davis i
Gunning 1992; Razem 1 Davis 1999).

Warstwe sekrecyjng elajoforow epitelialnych u G. echinata, G. radicans,
G. ranifera, O. cheirophorum, O. ornithorhynchum, S. amazonica, S. oxyceras i
O. gladiatus tworzy zwarta grupa komorek epidermalnych o wydluzonym
ksztatcie. Podobny ksztalt komorek wydzielniczych posiadaja elajofory u T.
cavendishianum, O. loefgrenii, O. trulliferum, R. picta 1 G. bifolia (Stpiczynska i
in. 2007; Stpiczynska i Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009; Aliscioni 1 in.
2009). Za sekrecje u O. gladiatus odpowiedzialne sa nie tylko plaskie
epidermalne komorki, ale réwniez papille, zblizone budowa do tych, ktore
pokrywaja dodatkowo powierzchni¢ labellum u R. picta 1 G. bifolia (Davies 1
Stpiczynska 2009, Aliscioni 1 in. 2009). Owalne komoérki wydzielnicze
spotykane sa jedynie u O. paranaense 1 G. recurva (Singer i Cocucci 1999b;

Stpiczynska 1 in. 2007).
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Tylko 4 z 12 przebadanych gatunkow posiada elajofory trichomowe tj.
Ornithocephalus ciliatus, Phymatidium falcifolium, Zygostates grandiflora oraz
Zygostates lunata. Ten typ gruczotu tworza jednokomorkowe wiloski
wydzielnicze, takie jak u G. amherstiae (Pansarin i in. 2009). Inaczej niz u
Nierembergia (Solanaceae) czy Colpias mollis (Scrophulariaceae), gdzie sa one
kilkukomoérkowe (Cocucci 1991; Steiner 1 Whitehead 2002).

Elajofory trichomowe sktadajg si¢ z wielu setek, do tysigcy gestych
gruczotowych wiloskéw, o powierzchni od 1,2 mm’ u Calceolaria
(Scrophulariaceae) do 183 mm® u Bowkeria (Scrophulariaceae). Dlugosé
trichoméw moze sigga¢ do ok. 100 pm (Vogel 1974; Raman 1989). Z zebranych
danych wynika jednak, ze u Oncidiinae wloski wydzielnicze sg dtuzsze. Te
najdtuzsze, osiggajace nawet 283,22 um odnotowano w kwiatach Z. grandiflora
pod koniec antezy.

Przeprowadzone badania wykazaly réznice w budowie histologicznej
elajoforow, tak jak w przypadku gruczotow wytwarzajacych nektar, u ktoérych
rowniez obserwowana jest znaczna rdéznorodnos$¢ strukturalna. Wsrod
nektarnikow wyrdézni¢ mozna az trzy ich rodzaje tj. epitelialne (epidermalne),
mezenchymatyczne (mezofilowe) oraz trichomowe. Epitelialne nektarniki
wystepuja np. pomiedzy labellum a pretostupem u Hexisea imbricata. Nektar
wydzielany jest przez jedng warstwe komorek epidermy i1 gromadzi si¢ pod
rozciaggnietg kutykulg (Stpiczynska i1 in. 2005a). Natomiast gdy wydzielany jest
nie tylko przez epiderme, ale 1 przez wiele warstw komorek migkiszowych mowi
si¢ o nektarnikach mezenchymatycznych (Davies i in. 2005). Ten rodzaj
gruczoléw rzadko wystepuje wsrdd storczykowatych. Trzeci typ - nektarniki
trichomowe to jednokomdrkowe wtoski, np. Platanthera chlorantha (Stpiczynska
1 in. 2005b), Platanthera bifolia (Stpiczynska 1997) czy Gymnadenia conopsea
(Stpiczynska 1 Matusiewicz 2001).

Niezaleznie od typu gruczolu warstwie sekrecyjnej towarzyszy warstwa
subsekrecyjna. Pod epitelem wydzielniczym elajoforéw znajdujg si¢ 1-4 warstwy

podwydzielnicze, prawdopodobnie wspomagajace sekrecje. W przebadanych
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elajoforach trichomowych wystepuje tylko jedna taka warstwa. Przewaznie jeden
poktad komoérek podwydzielniczych wystepuje takze w epitelialnych elajoforach
Oncidium np. O. loefgrenii (Stpiczynska 1 in. 2007) czy O. trulliferum
(Stpiczynska 1 Davies 2008), najwiecej bo az cztery warstwy komdrek
zaobserwowano u G. radicans. W przypadku nektarnikéw pod epiderma,
znajdujg si¢ najczescie] trzy lub cztery warstwy mniejszych komorek
subepidermalnych (Stpiczynska i in. 2003; Teixeira i in. 2004).

Zewnetrzng powierzchnie $ciany komdrkowej elajoforow wszystkich
analizowanych w pracy gatunkéw pokrywa kutykula. Zbudowana moze by¢ ona
z dwoch warstw tj. zewnetrznej tzw. kutykuli wilasciwej, ktora czesto ma
lamellarng posta¢ ok. 50-150 nm grubosci oraz wewnetrznej tzw. kutykuli
wtornej, ktora moga stanowi¢ dwie warstwy - globularna oraz siatkowata badz
tylko jedna z nich. Struktura kutykuli zalezy od gatunku oraz stadium
rozwojowego kwiatu. W najwczesniejszym stadium obserwowana jest
prokutykula, ktora jest zbita, amorficzna 1 ciemna (Jeffree 1996). Kutykula
wlasciwa 1 wtdrna na powierzchni epitelu wydzielniczego elajoforow wyksztatca
sie¢ u G. echinata, O. cheirophorum, P. falcifolium, S. amazonica, S. oxyceras 1 Z.
lunata. Na postawie fotografii TEM wykonanych przez Aliscioni i in. (2009)
stwierdzi¢ mozna, ze kutykula pokrywajaca elajofory u G. bifolia rowniez jest
dwuwarstwowa (warstwa lamellarna 1 siatkowata). Pozostate badane w niniejsze;j
pracy elajofory przez caly okres antezy pokrywa tylko jedna kutykularna
powtoka.

Kutykula tworzy fizyczng barier¢ pomiedzy tkanka ro$linng a
srodowiskiem zewnetrznym — chroni rosling przed nadmierng utrata wody, jak
rowniez przed wnikaniem patogendw czy przed uszkodzeniami powodowanymi
przez szkodniki. Moze ona takze rozciggaé si¢ i tworzy¢ przestrzen, w ktorej
gromadzg si¢ wydzieliny. Substancje te wydostaja si¢ na zewnatrz tkanki przez
pory w kutykuli (mikrokanaty, ektodesmy) lub w wyniku mechanicznego jej

pekniecia (Jeffree 1996).
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Najciensza kutykula wystepuje u Z. /unata pod koniec antezy (0,126 um)
oraz P. falcifolium w stadium paka (0,140 um), a najgrubsza u G. radicans 1 dnia
antezy (3,392 um). U G. echinata, G. ranifera, O. cheirophorum, O. ciliatus, O.
gladiatus 1 P. falcifolium grubo$¢ kutykuli zwigksza si¢ wraz z kolejnym stadium
rozwojowym, jednak nie obserwuje si¢ w wigkszosci przypadkéw istotnych
roznic. Stwierdzi¢ mozna zatem, ze grubos¢ kutykuli nie jest powigzana z
wiekiem kwiatu. Najgrubsza kutykula wsrdd roslin spoza Orchidaceae wystepuje
u telomowych roslin Aglaophyton major 1 mierzy ok. 5 um (Jeffree 1996). W
kwiatach innych rodzin niz Orchidaceae (np. Scrophulariaceae) wloski
wydzielajace thuszez zwykle nie sg pokryte zabezpieczajaca je kutykulg 1 dlatego
sa eksponowane na dzialanie powietrza 1 odwiedziny zapylaczy réznych
taksondw, natomiast ttuszcz wydzielany jest przez dojrzate juz kwiaty (Vogel
1974; Buchmann 1987). U Oncidiinae sekrecja rozpoczyna si¢ juz w stadium
paka, nawet 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, a thuszcz gromadzony jest pod
kutykula, ktéra rozcigga si¢ mniej lub bardziej pod jego wplywem. Wedlug
Buchmanna (1987) oraz Singera i in. (2006) owady by dosta¢ si¢ do oleju
zdrapuja kutykule, a substancje lipidowe wydostaja si¢ na powierzchnig. W
przypadku G. recurva i G. amherstiae wiadomo natomiast, ze tluszcz nie zbiera
si¢ pod kutykulg tylko wydostaje si¢ bezposrednio na powierzchnie
gruczotowych wloskow (Stpiczynska 1 in. 2007; Pansarin 1 in. 2009). Brak
przestrzeni subkutykularnej obserwuje si¢ u G. recurva, O. trulliferum i R. picta
(Stpiczynska 1 in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009).

Wydzielina akumulowana jest nie tylko pod kutykula, ale réwniez w
porach $cian komérkowych epidermy 7 sposrdd 12 analizowanych gatunkow tj.
G. ranifera, O. cheirophorum, O. ornithorhynchum, S. amazonica, S. oxyceras,
O. ciliatus, Z. grandiflora lub/i w przestrzeniach miedzykomorkowych u O.
cheirophorum oraz Q. ornithorhynchum. Wczesniejsze badania nad O.
ornithorhynchum 1 G. radicans nie wykazaty obecnosci poréw w zewngtrznej
scianie komodrkowej (Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009).

Odnotowano je natomiast u 7. cavendishianum, O. loefgrenii (Stpiczynska 1 in.
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2007), O. trulliferum (Stpiczynska 1 Davies 2008), G. bifolia, cho¢ w u tego
gatunku sg one pojedyncze i bardzo mate (Aliscioni 1 in. 2009) oraz Dinemandra
ericoides z rodziny Malpighiaceae, zapylanej przez pszczoty Centris (Cocucci i
in. 1996). Najwieksza srednice maja pory wystepujace w zewnetrznej $cianie
komoérkowej epidermy S. amazonica (pod koniec antezy). Poréwnywalnie duze
sg te u T. cavendishianum (Stpiczynska 1 in. 2007). Uwaza si¢, ze pory moga
wspomagac transport przez $ciang komoérkowa hydrofobowych komponentow
wydzieliny, tak jak podczas formowania si¢ kutykuli (Kunst i Samuels 2003). W
wigkszosci przypadkéw pory w zewnetrznej $cianie komorkowej ulegaja
powiegkszeniu z wiekiem kwiatu (wyjatek G. echinata 1 O. ciliatus) 1 sa to rdznice
istotne. Pory w $cianach promienistych epidermy wystepuja u G. echinata, G.
radicans, G. ranifera, O. ornithorhynchum, S. amazonica i1 S. oxyceras.
Najwigksze s3 1 dnia antezy lub pod koniec zycia kwiatu, a u O.
ornithorhynchum pojawiaja si¢ dopiero pod koniec antezy. Istotne roznice w
wielkosci porow S$ciany promienistej komodrek wydzielniczych pomiedzy
stadiami rozwojowymi odnotowano tylko dla G. echinata, G. ranifera i S.
oxyceras.

Sciana komoérkowa zewnetrzna elajoforow zbudowana jest glowne z
celulozy i1 r6zni si¢ gruboscig pomiedzy gatunkami. Grubo$¢ $ciany zewngtrznej
zmienia si¢ w zaleznosci od stadium rozwojowego 1 jest zawsze ciensza w paku
niz 1 dnia antezy, wyjatkiem jest Z. grandiflora, ktérego zewnetrzna $ciana
epidermy jest najgrubsza wtasnie w paku. Istotne rdéznice pomiedzy stadiami
obserwuje si¢ w przypadku G. echinata O. gladiatus, O. cheirophorum, S.
oxyceras, O. ornithorhynchum 1 S. amazonica, przy czym dwa ostatnie gatunki
charakteryzuja si¢ obecnoscig najgrubszej zewnetrznej $ciany komdrkowe;j
(odpowiednio 3,443 pum i 3,329 pm) w pordwnaniu z pozostatymi elajoforami.
Mimo, ze O. ornithorhynchum 1 S. amazonica nie naleza do tego samego rodzaju
to istnieje konwergencja pod wzgledem tej cechy. Podobne wyniki dotyczace
grubosci Sciany dla O. ornithorhynchum (3,48 pm) uzyskali Davies 1 Stpiczynska

(2009). Parametry takie moga powodowa¢ efektywniejsze zabezpieczenie kwiatu
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przed mechanicznymi uszkodzeniami podczas aktywnosci zapylaczy. Sciany
promieniste s3 zazwyczaj ciensze niz sciana zewnetrzna epidermy (Stpiczynska i
in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies i Stpiczynska 2009), a najciensza
obserwuje si¢ w stadium paka, podobnie jak w przypadku zewngtrznej $ciany
epidermy. W $cianach promienistych komorek sekrecyjnych wystepuja
plazmodesmy, a czasem dodatkowo jamki (G. echinata, O. cheirophorum, Z.
grandiflora). U Z. grandiflora plazmodesmy pojawiaja si¢ czesciej w $cianach
wewnetrznych stycznych niz promienistych i utozone sg szeregowo.

Niektore komoérki wydzielnicze wzmocnione mogg by¢ przez kolenchyme
np. te w nektarnikach Maxillaria coccinea czy H. imbricata. Kolenchyma chroni
kwiat przed uszkodzeniem przez odwiedzajace je ptaki (Stpiczynska i in. 2003;
Stpiczynska i in. 2005a). W elajoforach storczykoéw nie spotyka sie tego typu
wzmocnienia, prawdopodobnie dlatego, ze zapylane sg przez pszczoty. Struktura
komorek warstwy sekrecyjnej wszystkich przebadanych gatunkéw jest typowa
dla komoérek wydzielniczych (Fahn 2000). Cytoplazma jest gesta, ciemna i
dominuje w niej gladkie lub szorstkie retikulum endoplazmatyczne, w zaleznosci
od gatunku oraz stadium rozwojowego kwiatu (np. u Z. grandiflora pod koniec
antezy przewaza rER). Gladkie ER jest charakterystyczne dla komorek
wydzielajacych thuszcz v G. radicans, G. ranifera, O. ornithorhynchum, O.
ciliatus, Z. grandiflora 1 Z. lunata oraz T. cavendishianum, G. recurva, O.
loefgrenii, R. picta 1 G. bifolia (Stpiczynska i in. 2007, Stpiczynska 1 Davies
2008, Davies 1 Stpiczynska 2009; Aliscioni i in. 2009). Dopiero pod koniec
antezy cytoplazma staje si¢ jasniejsza i1 rzadsza, co $wiadczy o postgpujacym
rozkladzie zawartosci 1 degeneracji komodrek. Komodrki podczas aktywnosci
wydzielniczej posiadaja ponadto duze, centralnie potozone jadro komorkowe,
ktore otoczone jest licznymi plastydami, zawierajagcymi krople lipidowe albo
plastoglobule lub/i ziarna skrobi, podobnie jak w elajoforach innych Orchidaceae
(Stpiczynska 1 in. 2007, Stpiczynska i Davies 2008, Davies 1 Stpiczynska 2009;
Aliscioni 1 in. 2009).
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W gruczotach produkujacych thuszcz obecnos¢ skrobi zostata stwierdzona
do tej pory wylacznie w komodrkach parenchymy G. radicans (Stpiczynska i
Davies 2008) 1 O. ornithorhynchum (Davies 1 Stpiczynska 2009), barwionych
ptynem Lugola. Ten sam test histochemiczny przeprowadzony w niniejszej pracy
na badanym materiale ro$linnym nie wykazal obecnosci skrobi w komdrkach
zadnego sposréd 12 gatunkéw storczykow. Zastosowane dodatkowo barwienie
odczynnikiem Schiffa skrawkow potcienkich wykazato jednak réznice w
skutecznosci obu tych metod. Okazato si¢ bowiem, ze mimo obecnosci skrobi w
komorkach, potwierdzonej reakcja PAS, uzycie ptynu Lugola na $wiezym
materiale nie daje pozytywnej reakcji. Zatem drugi test histochemiczny uznaé
mozna za skuteczniejszy. Wyjatkiem jest jedynie G. echinata (stadium
wczesnego paka tj. 3 tyg. przed kwitnieniem) i1 O. ciliatus (9 dzien antezy), gdzie
w reakcja PAS nie wykazuje obecnosci ziaren skrobi w komorkach elajoforu,
mimo, ze na zdjeciach TEM widoczne sg amyloplasty. Powodem tego moze by¢
niewielki rozmiar ziaren skrobi stabo widocznych w LM. W przypadku G.
echinata pierwszego dnia antezy reakcja jest juz pozytywna, a ziarna skrobi
wieksze. Amyloplasty formujg si¢ ponadto w cytoplazmie komorek epitelu G.
ranifera, G. radicans, O. cheirophorum 1 O. ornithorhynchum. Liczba ziaren
skrobi w plastydzie uzalezniona jest od stadium rozwojowego kwiatu i sg to
roznice istotne - pod koniec antezy liczba ta zmniejsza si¢ lub nie wystepuje
wecale. Obecnos$¢ ziaren skrobi jest charakterystyczna dla komorek nektarnikdw i
osmoforow wielu gatunkéw roslin, ale dotyczy to gléwnie stadium
przedsekrecyjnego. Skrobia funkcjonuje bezposrednio jako zrodto energii w
procesach metabolicznych lub posrednio jako zrédto cukru w nektarze.
Jednoczesnie z ubywaniem skrobi moze dochodzi¢ do zmian ksztattu plastydow
(Pais 1 Figueiredo 1994; Pacini i in. 2003; Stpiczynska i in. 2005b; Pacini 1 Nepi
2007). Plastydy w komorkach wydzielniczych elajoforéw maja zazwyczaj
wydluzony ksztalt, a te zawierajace duze ziarna skrobi ksztatt owalny, jednak nie
obserwuje si¢ tendencji do jego specyficznej zmiany. W przypadku osmofordw,

synteza zwiazkow zapachowych odbywa si¢ takze przy udziale plastydow
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posiadajacych liczne ziarna skrobi, ktore to ziarna zanikaja wraz z emisja zapachu.
Ponadto w syntezie tej bierze udziat gladkie retikulum endoplazmatyczne
(Pridgeon 1 Stern 1983; Vogel 1990b).

Duza ilo$¢ plastydow zawierajacych plastoglobule lub/i krople tluszczu
wystepuje w komorkach papilli wydzielajacych zywice na labellum u Maxillaria
cf. notylioglossa Rchb.f. Dodatkowo w cytoplazmie widoczne jest dominujace
gladkie ER oraz towarzyszace mu krople lipidowe. Ciata ttuszczowe roznig si¢
stopniem zabarwienia (Davies 1 in. 2003a). U O. ornithorhynchum krople
thuszczu obecne w wakuoli z reguly s3 ciemniejsze niz te wystgpujace w
cytoplazmie, prawdopodobnie ze wzgledu na roéznice w sktadzie chemicznym
(Davies 1 in. 2003a). Elajoplasty wystepuja u O. gladiatus 1 Z. lunata, przy czym
spora ilo$¢ kropel lipidowych obecna jest takze w plastydach u S. oxyceras i Z.
grandiflora. Krople tluszczu u G. ranifera, O. ciliatus, P. falcifolium 1 Z.
grandiflora obecne s3a takze w cytoplazmie komoérek wydzielniczych.
Chromoplasty wystepuja jedynie u O. ciliatus w stadium paka 1 S. amazonica
pod koniec antezy 1 majg one owalny ksztalt.

Charakterystyczng cechg m.in. w komorkach elajoforéow  jest
wystepowanie figur mielinowych gltdéwnie w wakuoli oraz w mniejszym stopniu
w cytoplazmie. W pierwszym przypadku moga powstawac z bton gladkiego ER,
wlaczajacego si¢ do wakuoli 1 blon plastydéw, natomiast w drugim poprzez
spiralizacje rozerwanych blon otaczajacych plastydy (Stpiczynska i in. 2007).
Obecnos¢ tych struktur nie jest zwigzana z filogenetycznym pokrewienstwem
gatunkdw. Wedhug Wista i Davisa (2006) powodem ich pojawiania si¢ jest
roznicowanie 1 starzenie tkanki. Wczes$niej natomiast figury mielinowe uwazano
za artefakty, powstate w wyniku stosowania glutaraldehydu 1 czterotlenku osmu
podczas preparatyki. Substancje te prawdopodobnie wigza si¢ z fosfolipidami
(Glauert 1974). Figury mielinowe wystepuja w komodrkach elajoforow T.
cavendishianum (Stpiczynska 1 in. 2007), O. trulliferum (Stpiczynska i Davies
2008) 1 O. ornithorhynchum (Davies 1 Stpiczynska 2009), przy czym dla

ostatniego gatunku otrzymano takie same wyniki podczas prowadzenia
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niniejszych badan. Ponadto odnotowano je u G. echinata, G. ranifera, O.
cheirophorum, O. ciliatus, O. gladiatus, S. amazonica, Z. grandiflora i Z. lunata.
Nie sg obecne natomiast u O. loefgrenii, G. recurva (Stpiczynska 1 in. 2007), R.
picta (Davies 1 Stpiczynska 2009) 1 G. bifolia (Aliscioni 1 in. 2009), a wsrod
analizowanych gatunkdéw u P. falcifolium, S. oxyceras oraz G. radicans,
podobnie jak u Stpiczynskiej i Daviesa (2008).

Wedlug Fahna (2000) istniejg trzy hipotezy dotyczace syntezy substancji
pochodzenia tluszczowego w rdéznych przedzialach komorkowych (plastydy,
cytoplazma): 1) kazde organellum zawierajace krople thuszczu jest zdolne do jego
syntezy, 2) kazdy z etapdw syntezy tluszczow zachodzi w poszczegdlnym
organellum, 3) r6zne sktadniki tworzace wydzieling syntetyzowane sg przez rdzne
organelle. Retikulum endoplazmatyczne moze nie tylko bra¢ udzial w syntezie
zwigzkéw lipofilnych, ale takze w transporcie wewnatrzkomérkowym 1 sekrecji
poza protoplast, ktéra moze odbywac si¢ w dwojaki sposéb (Fahn 2000). W
przypadku nektaru za pomoca egzocytozy, przy udziale pecherzykéw
wydzielniczych pochodzacych z bton retikulum endoplazmatycznego lub aparatow
Golgiego (granulocrine secretion). Nektar moze by¢ tez aktywnie przemieszczany
przez transportery cukréw w blonach komorek wydzielniczych, tzw. eccrine
secretion (Stpiczynska 1997; Fahn 2000; Stpiczynska 1 in. 2005a,b; Stpiczynska i
Davies 2006). Sekrecja olejkdéw eterycznych poza protoplast odbywac si¢ moze,
podobnie jak w przypadku nektaru poprzez pecherzyki wydzielnicze lub za
pomoca transporteréw cukru. Wydzielony olejek gromadzi si¢ pod kutykulg lub
przesacza si¢ przez pory (Pridgeon i Stern 1983, 1985; Vogel 1990b; Caissard i in.
2004). Prawdopodobnym wydaje si¢, ze sekrecja tluszczéw poza protoplast u
storczykéw odbywa si¢ przy udziale pecherzykdéw wydzielniczych. Widoczne jest
to szczegolnie w przypadku S. amazonica, gdzie chromoplasty zawierajace duze
losci plastoglobul otoczone s3 gesta siecig szorstkiego ER, a w plazmolemmie
wystepuja uwypuklenia (inwaginacje), powstale prawdopodobnie przez recykling

bton.
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W parenchymie wszystkich przebadanych gatunkéw, tak jak u innych
Oncidiinae czy Catasetinae znajduja si¢ idioblasty zawierajace rafidy lub/i
barwniki (Stpiczynska 1 in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies i
Stpiczynska 2009; Pansarin i in. 2009; Aliscioni in. 2009). Mimo, Ze rola rafidéw
nie jest znana, sadzi si¢, ze potencjalng ich funkcja moze by¢ wzmocnienie
tkanki przed aktywnoscig zapylaczy podczas usuwania tluszczu z powierzchni
gruczotu oraz przed zgryzaniem przez szkodniki (Aliscioni in. 2009). Krysztatki
szczawianu wapnia wystepujace w komorkach mezofilu lisci Peperomia glabella
(Piperaceae) przystosowanych fotosyntezy mieszanego typu (C3, CAM, CAM-
cycling) prawdopodobnie utatwiajg rozprowadzanie promieni S$wietlnych do
chloroplastéw. Autorzy uwazaja takze, ze intensywnos¢ $wiatla wplywa na
zwigkszenie rozmiardw krysztatkow szczawianu wapnia (Kuo-Huang i in. 2007).

Parenchyme elajoforow, rowniez tych analizowanych w niniejszej pracy
charakteryzuje ponadto wystepowanie wigzek kolateralnych zamknigtych
(Stpiczynska 1 in. 2007; Stpiczynska 1 Davies 2008; Davies 1 Stpiczynska 2009;
Pansarin 1 in. 2009; Aliscioni 1 in. 2009). W migkiszu nektarnikow ponad 80%
roslin okrytozalagzkowych wystepuje tylko floem (Galetto 1 in. 1997; Fahn 2000;
Stpiczynska 1 in. 2003; Stpiczynska i1 in. 2005a). Penetracja tkanki nektarnika
przez floem zapewnia szybkie dostarczanie asymilatow do komorek
wydzielniczych (Stpiczynska 2004). Niektorzy twierdza, ze zardéwno cukry, jak 1
woda sg transportowane przez tyko (Fahn 2000). Pasma tyka i drewna obecne sa
natomiast w migkiszu nektarnika np. u P. chlorantha (Stpiczynska 2003c, 2004),
H. imbricata (Stpiczynska 1 in. 2005a) czy M. anceps (Davies i in. 2005). W
roslinach obserwuje si¢ ustawiczne wspotdziatanie tkanek przewodzacych w
utrzymaniu w nich gradientu potencjalu wody, a w konsekwencji - turgoru.
Ksylem jest réwniez alternatywng tkanka dostarczajaca cukry, pochodzace z
uruchamiania substancji zapasowych (najczesciej skrobi) nie tylko na wiosne, jak
u drzew lecz réwniez w przypadkach koniecznosci szybkiej likwidacji roznego
typu zranien 1 uszkodzen tkanek lub zaburzen w transporcie floemowym (Starck

2003).
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Sekrecja u wszystkich dwunastu analizowanych gatunkéw rozpoczyna sie
juz w stadium paka, inaczej niz u 7. cavendishianum, O. loefgrenii (Stpiczynska
1 in. 2007) 1 O. trulliferum (Stpiczynska 1 Davies 2008). Jedynym znanym
dotychczas gatunkiem z Orchidaceae produkujacym olej w stadium paka jest O.
ornithorhynchum, cho¢ autorzy zaznaczyli, ze jest to pdzny pak (Davies i
Stpiczynska 2009). Jednak przeprowadzone badania pokazaly, ze elajofory O.
ornithorhynchum rozpoczynaja aktywnos$¢ wydzielnicza juz 4 tyg. przed
otwarciem kwiatu, podobnie G. radicans, S. oxyceras 1 Z. lunata, natomiast 3
tyg. przed rozpoczeciem kwitnienia G. echinata, O. cheirophorum i O. gladiatus,
a 1 tydz. przed otwarciem kwiatu wydzielina produkowana jest u G. ranifera, O.
ciliatus, P. falcifolium oraz Z. grandiflora. Sekrecja trwa przez caty okres antezy.
Thuszczem pokryte sa najczesciej poza powierzchnig elajoforu, labellum i
pozostale listki okwiatu. Mozliwe, Zze $wiecgca powierzchnia struktur
kwiatowych dodatkowo zachg¢ca zapylaczy do odwiedzin.

Glownymi zapylaczami kwiatow posiadajacych elajofory sa pszczoty,
ktore aktywne sa w ciggu dnia. Dobowa aktywnos¢ zapylaczy jest czesto
odzwierciedleniem dynamiki sekrecji. Na przykltad maksymalna akumulacja
nektaru wystepuje tuz przed, lub w czasie ich wzmozonej dziatalnosci, natomiast
zatrzymanie sekrecji lub resorpcja nektaru ma miejsce gdy zapylacze s3
nieaktywne (Nepi 1 Stpiczynska 2008). Wigksza objetos¢ nektaru sklania
zapylaczy do dhuzszych wizyt w kwiecie, co zwykle powoduje skuteczniejsze
zapylenie (Cruden 1 in. 1993). Zdarza si¢, ze nektar ulega resorpcji po zapyleniu
lub w przypadku jesli nie zostanie wykorzystany przez zapylacza. Taki proces
zachodzi u Aerangis verdickii (De Wild.) Schitr. (Koopowitz 1 Marchant 1998) i
Mystacidium venosum Harv. ex Rolfe (Luyt 1 Johnson 2002). Umozliwia on
utrzymanie odpowiedniej koncentracji cukréw w nektarze podczas antezy oraz
regulacje jego lepkosci. Ponadto weglowodany zawarte w nektarze ulegaja
ponownemu wykorzystaniu i1 stanowig cenne zrodlo wegla 1 energii w procesach
metabolicznych. Mogg by¢ wykorzystane np. podczas rozwoju owocoéw (Luyt 1

Johnson 2002; Stpiczynska i Pielecki 2002; Stpiczynska 2003c; Pacini 1 Nepi

138



2007). W przypadku elajoforéw wydaje si¢, ze wydzielony tluszcz wysycha i1 do
resorpcji nie dochodzi. Thuszcz kumuluje si¢ jedynie na powierzchni elajoforow
na co wskazuje czesto zwigkszona jego masa w drugiej potowie antezy oraz
powierzchnia kropel tluszczu na zewnatrz epitelu, ale kiedy okwiat zaczyna
usycha¢ wydzielina prawdopodobnie réwniez zasycha.

[lo$¢ produkowanego ttuszczu przez elajofory trichomowe jest zawsze
nizsza od tej w kwiatach o elajoforach epitelialnych 1 biorac pod uwage
maksymalng mase oleju uzyskang z elajoforu epitelialnego 1 trichomowego
roznica wynosi 0,94 mg. Podobne tendencje obserwowali Vogel (1974) i
Buchmann (1987). Obserwacje przeprowadzone przez Daviesa 1 Stpiczynska
(2009) pokazuja, ze O. ornithorhynchum produkuje duzo wiecej thuszczu niz R.
picta, cho¢ istnieje obawa, ze powodem tego moze by¢ rdéznica w wieku
kwiatdw, poniewaz kwiaty R. picta byly kilka dni starsze podczas badan. Wedlug
Silvera (2002) O. ornithorhynchum produkuje dwa razy mniej ttuszczu w jednym
kwiecie niz O. cheirophorum. Jednak pomiary masy wydzielonego tluszczu u
analizowanych gatunkow wskazuja, ze najwicksza mase oleju uzyskano wilasnie z
elajoforow O. ornithorhynchum 14 dnia antezy 1 wynosi ona 1,05 mg. Masa
thuszczu wyprodukowanego przez elajofory u O. gladiatus, P. falcifolium, S.
amazonica 1 S. oxyceras jest na tyle niska, ze przyjeta w pracy metoda (Reis 1 in.
2006) w celu jej okreslenia, okazala si¢ zbyt mato czula. Wiadomo jednak, ze
los¢ thuszczu moze si¢ r6zni¢ miedzy poszczegdlnymi osobnikami tego samego
rodzaju (Silvera 2002). Aby okresli¢ sktad chemiczny wydzieliny potrzebne jest
w sumie ok. 15-17 pg tlhuszczu z danego gatunku lub tak jak u Reis 1 in. (2000)
ok. 50 kwiatéw. Do wyekstrahowania oleju z bibulki zastosowa¢ mozna octan
etylu odpowiednio przygotowany. Po odparowaniu rozpuszczalnika uzyskuje si¢
ekstrakt do badan (Reis 1 in. 2000, 2006). Poza stosowaniem bibutek, inng
metoda pozyskiwania oleju do badan sg szklane kapilary (Reis 1 in. 2000, 2003).
Proby pobrania tluszczu w ten sposdb nie powiodly si¢ w przypadku
analizowanych gatunkéw. Przyczyna tego sa zapewne zbyt male rozmiary

kwiatéw, a tym samym mate ilosci wydzieliny, jak réwniez duza jej lepkos¢. W
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literaturze spotykane jest takze ekstrahowanie tluszczu poprzez zanurzanie
catego kwiatu w heksanie (Silvera 2002; Chiron i in. 2009). Ta metoda nie
wydaje si¢ wiarygodna, ze wzgledu na inne substancje pochodzenia
tluszczowego pokrywajace powierzchni¢ okwiatu, mogace zakldécaé wynik
dotyczacy sktadu czy ilosci tluszczow wydzielanych przez elajofory.

Sktad chemiczny tluszczowej wydzieliny jest dobrze znany dla kilkunastu
gatunkow storczykéw (Reis i1 in. 2000, 2003, 2006; Silvera 2002, Chiron i in.
2009). Na przyktad analiza oleju otrzymanego z kwiatéw nalezacych do ‘kladu
Gomesa R. Br.’, monofiletycznej grupy storczykow (Reis i in. 2000; Singer 1 in.
2006; Chase 1 in. 2009; Chiron 1 in. 2009), do ktorej naleza m.in. O. pubes, O.
trulliferum 1 G. radicans wykazata obecnos$¢ diacylgliceroli. Ponadto, podobne
substancje wystepuja u gatunkow, wczesniej kwalifikowanych jako
Ornithocephalinae tj. Phymatidium falcifolium 1 Zygostates lunata (Reis 1 in.
2000, 2003). Gléwnym komponentem tluszczu u G. radicans jest oncidinol,
zidentyfikowany jako (2S,3°’R,7°R)-1-acetyl-2-(3’,7’-diacetoxy-eicosanoyl)-
glycerol (Reis 1 in. 2003). Obecnos¢ zwigzkéw lipidowych odnotowano m.in. w
nektarze u Helleborus sp. z rodziny Ranunculaceae (Vesprini 1 in. 1999).
Réznice pomiedzy osobnikami tego samego rodzaju pojawiajg si¢ nie tylko na tle
ilosci produkowanego tluszczu, ale réwniez sktadu chemicznego. Wydzielina
produkowana przez kwiaty O. ornithorhynchum ma inny skiad od tej u O.
cheirophorum, mimo, ze analiza DNA wskazuje na ich pokrewienstwo
genetyczne, natomiast tluszcz pochodzacy od S. picturatissima jest bardziej
podobny pod wzgledem chemicznym do thuszczu wydzielanego przez kwiaty
Ornithocephalus sp. niz innych gatunkéw z rodzaju Sigmatostalix. Wyjatkiem
jest S. oxyceras, ktorego olej ma zblizony skiad chemiczny do tego u
Sigmatostalix marinii 1 Sigmatostalix portillae (Williams 1 in. 2001; Silvera
2002). Reis (2005) pokazata, ze kompozycja tluszczu nie zalezy od czynnikow
abiotycznych 1 warunkowany jest genetycznie. Wydzielina produkowana
zaroOwno przez kwiaty storczykow wystepujacych w srodowisku naturalnym, jak

i tych pochodzacych z kolekcji ma taki sam sktad. Czasem moze jednak
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dochodzi¢ do zmian w sktadzie wydzielanych substancji. Tak si¢ dzieje w
przypadku nektaru, gdzie podwyzszony poziom dwutlenek wegla w powietrzu
moze wywota¢ zmniejszenie koncentracji lub zmiang¢ skladu aminokwasow w
nektarze (Erhardt i Rusterholz 1997). Wzrost koncentracji tych zwigzkéw moze
powodowaé réwniez inny czynnik, jakim jest starzenie si¢ kwiatu lub niska
temperatura otoczenia (Petanidou 1 in. 1996; Terrab i in. 2007). Zréznicowany
poziom nawozenia roslin takze nie pozostaje bez znaczenia (Gardener i Gillman
2001).

Aktywno$¢ wydzielnicza thuszczéw w trzech stadiach rozwojowych
kwiatu skorelowana jest z receptywnoscig znamienia w przypadku wigkszosci
badanych gatunkéw storczykow, podobnie jak u Gymnadenia conopsea,
produkujacej nektar (Stpiczynska 2003b). Zastosowanie zaréwno testu
Peroxtesmo Ko, jak 1 obserwacji tagiewek pytkowych po zapyleniu daje takie
same rezultaty. Znamiona kwiatéw podczas antezy barwig si¢ szybciej na
niebiesko niz znamiona w paku czy pod koniec zycia kwiatu, a w przypadku tych
ostatnich zabarwiona powierzchnia znamienia zmniejsza si¢. U innych gatunkéw
reakcja po zastosowaniu testu Peroxtesmo Ko moze by¢ szybsza pod koniec
antezy lub tez jest taka sama przez caty jej okres (Galen 1 Plowright 1987). Ze
wzgledu na zbyt malg ilo§¢ kwiatow na pedzie kwiatowym nie byto mozliwym
ustalenie korelacji dla P. falcifolium oraz S. amazonica. Wiadomo jednak, ze u
O. cheirophorum, O. gladiatus oraz Z. lunata receptywno$¢ nie pokrywa si¢ z
produkcja oleju. Jednoczesnie kwiaty Z. lunata maja najdtuzszy okres antezy,
nawet 54 dni. Najkrdcej jednak zyja kwiaty P. falcifolium (6 dni), S. amazonica
(7 dni) 1 S. oxyceras (8 dni). Receptywnos$¢ znamienia jest bardzo waznym
czynnikiem wptywajacym na efektywnos¢ zapylenia 1 moze przyczynia¢ si¢ do
obnizonego owocowania (Stpiczynska 2004). Obecno$¢ atraktantow w kwiecie
zwigksza prawdopodobienstwo odwiedzin zapylacza a w nastgpstwie szanse na
zapylenie, podobnie jak dluga zywotnos$¢ kwiatéw (Neiland 1 Wilcock 1998;
Stpiczynska 2003b). Wnioskowa¢ zatem mozna, ze P. falcifolium, S. amazonica 1

S. oxyceras mnie s3 odwiedzane przez waska grupe wyspecjalizowanych
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zapylaczy. Storczyki sg czesto zalezne od wysoce wyspecjalizowanych zwierzat,
bedacych wektorami pytku. Wystepowanie kwiatow o dilugim okresie zycia,
oczekujacych na odwiedziny potencjalnych zapylaczy wydaje si¢ by¢ wydajng
strategig. Pomigdzy usunigciem pytkowiny a jej depozycja na znamieniu innego
kwiatu moze ming¢ klika dni. Dlatego efektywne zapylenie jest $cisle zwigzane z
zywotnosciag pyltku 1 czasem trwania receptywnosci znamienia (Neiland 1
Wilcock 1995; Johnson i Edwards 2000; Stpiczynska 2003b).

Dhugos¢ antezy znacznie skraca si¢ po zapyleniu lub usuni¢ciu pytkowiny,
a zmiany morfologiczne w okwiecie pojawiaja si¢ nawet nastepnego dnia. Jest to
zgodne z obserwacjami Stpiczynskiej (2004), dotyczacymi sekrecji nektaru u P.
chlorantha, ktore wykazaty, ze zapylenie wplywa istotnie na dtugo$¢ okresu
sekrecji oraz prezentacji nektaru poprzez skrécenie antezy. Z kolei u
Zygopetalum mackaii Hook, Cleisostoma koordresii, C. latifolium Lindl. 1
Phalaenopsis violacea Witte zapylenie powoduje zamknigcie lub zazielenienie
okwiatu. Natomiast u Lycaste skinneri (Batem.) Lindl. 1 Anguloa uniflora Ruiz
and Pavon zapylenie dwukrotnie wydtuza okres $wiezo$ci kwiatu i nie wywoluje
widocznych zmian w okwiecie (van Doorn 1997).

Zapylenie u badanych gatunkéw nie wplywa na hamowanie sekrecji
thuszczu, ale czasem delikatnie ja zmniejsza. Jednakze wedtlug Stpiczynskiej
(2004) zapylenie powoduje niewielkie zwigkszenie objetosci wydzielanego
nektaru, cho¢ rowniez nie sg to istotne zmiany. Usunigcie pytkowiny u Z. lunata
powoduje rowniez niewielkie zmniejszenie sekrecji ttuszczu, a w przypadku G.
ranifera calkowite jej zablokowanie, tak jak u Catasetum sp. 1 Cycnoches sp,
gdzie po usunigciu pollinarium gwaltownie zmniejsza si¢ produkcja olejkéw
lotnych (Williams 1982).

Po zapyleniu geitonogamicznym nie dochodzi do rozwoju owocéw u G.
echinata, G. ranifera, O. ciliatus, O. ornithorhynchum 1 Z. lunata. Zapylenie
inicjuje dopiero megasporogenez¢ oraz rozw0] woreczka zalgzkowego
(Fredrikson 1991; Lee 1 in. 2008), dlatego tez widoczne s3 zmiany w wygladzie

zalazni (zwigksza swoje rozmiary), ale do zaptodnienia nie dochodzi i kwiat po

142



kilku dniach zasycha calkowicie, prawdopodobnie ze wzgledu na barierg
prezygotyczng. Bariery takie chronig gltownie przed samozapyleniem, przede
wszystkim kwiaty Cryptostylis oraz u wigkszo$¢ Oncidiinae (Dressler 1993).

Na indukcje starzenia si¢ kwiatu moze rdwniez wpltywaé zebranie
wydzielonego nektaru (Galetto 1 in. 1997). Potwierdza si¢ to u O.
ornithorhynchum, gdzie po trzech dniach od odsaczenia wydzieliny z
powierzchni elajofordw listki okwiatu zaczynajg brazowie¢. Powodem tego moze
by¢ tez mechaniczne uszkodzenie powierzchni gruczolu podczas pobierania
thuszczu.

W niniejszej pracy przedstawiono budowe morfologiczng, anatomiczng i
ultrastrukturalng elajoforéw 12 gatunkéw z podplemienia Oncidiinae. Opisano
takze aktywnos$¢ gruczotéw i1 mas¢ wydzielanego tluszczu w zaleznosci od
stadium rozwojowego kwiatu, jak rowniez skorelowano uzyskane dane z
receptywnoscig znamion. Niestety brak jest w literaturze danych biochemicznych
thuszczéw dla czesci przebadanych gatunkow storczykéw, w zwigzku z tym
poréwnanie sktadu chemicznego oleju jest w tej chwili niemozliwe 1 aby to
okresli¢ wymagane sg dalsze badania. Pewnym jest jednak, ze Oncidiinae nie sg
monofiletycznym taksonem, a w budowie morfologicznej kwiatow istnieja
roznice. Mimo to, niektore cechy takie jak potozenie elajoforu, jego wyglad czy
budowa anatomiczna sg podobne w obrebie pewnych grup storczykow, co
oznacza, ze mogly one ewoluowac jednoczesnie zwigkszajac swoja atrakcyjnosé
pod wpltywem deficytu zapylaczy. W celu dokladnego zbadania stopnia
pokrewienstwa pomigdzy gatunkami, jak réwniez ustalenia  stopnia
zaawansowania ewolucyjnego 1 systemu zapylania wykorzystywane powinny
by¢ nie tylko molekularne analizy filogenetyczne, ale pod uwage powinny by¢
rowniez brane dane dotyczace budowy kwiatu czy skladu chemicznego
wydzielin przez nie produkowanych. Tylko kompleksowo stosowane metody
zwigksza prawdopodobienstwo uzyskania wiarygodnych wynikow. Skoro thuszcz
stanowi cenne zrodlo zwigzkow odzywczych dla larw pszczét 1 nie posiada on

toksycznych witasciwosci, zastanowi¢ si¢ mozna réwniez nad jego charakterem
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aplikacyjnym. Mogloby si¢ bowiem okazac¢, ze bylby on doskonalym surowcem
do produkcji np. kosmetykow. Potrzebna jest zatem analiza sktadu chemicznego
wydzieliny oraz opracowanie metody efektywnego pozyskiwania w krétkim
czasie osobnikéw zdolnych do produkcji oleju w kulturze in vitro, co
pozwoliloby na otrzymanie wigkszej masy tluszczu. Alternatywa moga by¢ tez
badania molekularne nad wyznakowaniem genu warunkujacego produkcje

tluszczu.
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6. PODSUMOWANIE I WNIOSKI

Na podstawie przeprowadzonych badan stwierdzi¢ mozna ze:

1)

2)

3)

4)

W  kwiatach analizowanych gatunkéw storczykéw z podplemienia
Oncidiinae obecne sg elajofory epitelialne lub trichomowe. Elajofory
epitelialne wystepuja u Gomesa echinata, Gomesa radicans, Gomesa
ranifera,  Oncidium  cheirophorum,  Oncidium  ornithorhynchum,
Ornithocephalus gladiatus, Sigmatostalix amazonica 1 Sigmatostalix
oxyceras, natomiast trichomowe u Ornithocephalus ciliatus, Phymatidium
falcifolium, Zygostates grandiflora oraz Zygostates lunata. W przypadku
O. cheirophorum, O. ornithorhynchum 1 O. gladiatus gruczoty
rozmieszczone s3 symetrycznie po obu stronach warzki, zas u pozostatych
gatunkow wystepuja w postaci kalusa na doosiowej stronie labellum.

W budowie anatomicznej elajoforéw epitelialnych 1 trichomowych mozna
wyrézni¢ trzy warstwy tj. wydzielnicza, podwydzielnicza oraz
parenchyme. Warstwe sekrecyjng stanowi jeden poktad komdrek
epidermy o wydtuzonym ksztalcie (u O. gladiatus dodatkowo papille) lub
jednokomorkowe wtoski wydzielnicze. Pod epitelem wydzielniczym
elajoforow wystepuja 1-4 warstwy podwydzielnicze. Parenchyma
charakteryzuje si¢ natomiast wystepowaniem idioblastow z rafidami lub/i
barwnikami oraz wigzek przewodzacych kolateralnych zamknigtych.
Zewnetrzng powierzchnie $ciany komorkowej elajoforéw pokrywa jedno-
lub dwuwarstwowa kutykula, a jej struktura zalezy od gatunku oraz
stadium rozwojowego kwiatu. Grubos$¢ kutykuli nie jest powigzana z
wiekiem kwiatu.

Istnieja réznice w grubosci zewngtrznej Sciany komdrkowej epidermy
pomigdzy gatunkami, jak rowniez pomigdzy stadiami rozwojowymi
kwiatu. Sciana ta z wyjatkiem Z grandiflora jest ciefisza w paku niz 1
dnia antezy. Istotne roznice w grubosci $ciany pomigdzy stadiami

obserwuje si¢ w przypadku 6 z 12 gatunkow.
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S)

6)

7)

8)

9

Thuszcz gromadzony jest pod kutykula, ktéra rozcigga si¢ mniej lub
bardziej pod jego wptywem lub/i w porach $cian komorkowych epidermy
czy przestrzeniach miedzykomdrkowych parenchymy. Na poziomie
komdrki akumuluje si¢ on w wakuoli, cytoplazmie 1 plastydach.

Sekrecja tluszczow poza protoplast w komodrkach elajoforéw badanych
gatunkdw storczykéw odbywa si¢ prawdopodobnie przy udziale
pecherzykdéw wydzielniczych, natomiast na zewnatrz tkanki olej wydostaje
si¢ prawdopodobnie po uszkodzeniu kutykuli przez odnéza owadow.
Ultrastruktura komoérek warstwy sekrecyjnej w stadium paka i w trakcie
antezy jest typowa dla komoérek wydzielniczych tj. cytoplazma jest gesta,
jadro komodrkowe jest duze i centralnie potozone, w cytoplazmie
wystepuje wiele mitochondriéw 1 gladkie lub szorstkie retikulum
endoplazmatyczne. Dopiero pod koniec antezy cytoplazma staje si¢
rzadsza i nastepuje degeneracja komorek.

Skrobia prawdopodobnie stanowi zrodlo energii w  procesie
wydzielniczym. Amyloplasty formujg si¢ w cytoplazmie komdrek epitelu
u G. echinata, G. ranifera, G. radicans, O. ciliatus, O. cheirophorum 1 O.
ornithorhynchum. Liczba ziaren skrobi w plastydzie istotnie rozni si¢ w
zaleznosci od stadium rozwojowego kwiatu - pod koniec antezy liczba ta
zmniejsza si¢ lub skrobia nie wystgpuje wcale.

[lo$¢ produkowanego thuszczu przez elajofory trichomowe jest nizsza od
tej w kwiatach o elajoforach epitelialnych. Maksymalng mase¢ oleju
uzyskano z elajofordw O. ornithorhynchum 14 dnia antezy 1 wynosi ona

1,05 mg.

10) Aktywnos¢ wydzielnicza elajoforéw w trzech stadiach rozwojowych

kwiatu skorelowana jest z receptywnoscig znamienia u wiekszosci
gatunkow (wyjatek O. cheirophorum, O. gladiatus, Z. lunata). Zapylenie
nie wptywa na hamowanie sekrecji thuszczu, ale czasem delikatnie ja
zmniejsza. U O. ornithorhynchum odsaczenie wydzieliny z powierzchni

elajoforéw indukuje proces starzenia kwiatu.
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11) Dlugos$¢ antezy jest uzalezniona od gatunku. Najdluzszy okres antezy
maja kwiaty Z. lunata, a najkrotszy P. falcifolium, S. amazonica 1 S.
oxyceras. Dhugos$¢ antezy znacznie skraca si¢ po zapyleniu lub usunieciu

pytkowiny.
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