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Praca naukowa finansowana ze �rodków na nauk� w latach 2010/2011 jako 

projekt badawczy. 

Niniejsza praca doktorska została wykonana w latach 2006-2010 w Katedrze 

Botaniki Wydziału Ogrodnictwa i Architektury Krajobrazu Uniwersytetu 

Przyrodniczego w Lublinie i była cz��ciowo finansowana przez Ministerstwo 

Nauki i Szkolnictwa Wy�szego z grantu badawczego promotorskiego 

Nr N N303 602938 oraz ze �rodków Europejskiego Funduszu Społecznego, 

Bud�etu Pa�stwa i Bud�etu Samorz�du Województwa Lubelskiego 

w ramach Programu Operacyjnego Kapitał Ludzki, Priorytetu VIII, 

Działania 8.2 Transfer Wiedzy, Poddziałania 8.2.2 Regionalne Strategie 

Innowacji. 
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1. WST�P I CEL PRACY 

Bogactwo kolorów oraz wyszukane kształty kwiatów storczyków 

sprawiaj�, i� te ro�liny ozdobne ciesz� si� coraz wi�kszym zainteresowaniem 

hodowców, zarówno w Polsce jak i w Europie. Obecnie uprawa storczyków w 

Polsce i na całym �wiecie to wielka gał�� produkcji ro�lin ozdobnych. O 

rozpowszechnieniu uprawy orchidei zadecydowało opracowanie metod 

skutecznego ich rozmna�ania z nasion i tkanek w kulturze in vitro. Metody te s�

bardziej efektywne i szybsze ni� konwencjonalne sposoby hodowli storczyków. 

W warunkach naturalnych owoce i nasiona zawi�zuj� si� rzadko ze wzgl�du na 

skrajnie wyspecjalizowane systemy zapylania. Kwiaty takich storczyków oferuj�

zapylaczom ró�nego rodzaju nagrody. Najcz��ciej jest to nektar, rzadziej olejki 

eteryczne, �ywice, woski i tłuszcze.

Tłuszcze wydzielane s� przez struktury gruczołowe zwane elajoforami, 

które mog� by� poło�one na doosiowej powierzchni labellum, kalusie czy 

kolumnie. U storczyków s� to zarówno elajofory typu epitelialnego, jak i 

trichomowego. Elajofory epitelialne tworzy zwarta grupa epidermalnych 

komórek wydzielniczych, natomiast w przypadku elajoforów trichomowych s� to 

włoski wydzielnicze jedno lub wielokomórkowe.  

Wydzielony tłuszcz zbierany jest głównie przez samice pszczół z rodziny 

Apidae (plemiona: Centridini, Ctenoplectrini, Tapinotaspidini, Tetrapediini) oraz 

Melittidae i słu�y jako �ródło pokarmu lub uszczelnienie gniazda. 

Niewiele wiadomo na temat budowy elajoforów, a dotychczas zbadane 

zostały w mniejszym lub wi�kszym stopniu epitelialne elajofory u kilku 

gatunków z rodziny Orchidaceae: Oncidium paranaense, Oncidium 

ornithorhynchum, Rudolfiella picta, Trichocentrum cavendishianum, Oncidium 

loefgrenii, Gomesa recurva, Gomesa bifolia, Oncidium trulliferum, 

Ornithophora radicans i Cohniella ascendens oraz trichomowe elajofory jedynie 

u Grobya amherstiae.
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Dlatego te� dane dotycz�ce struktury elajoforów s� nadal 

niewystarczaj�ce, a powi�zanie ich z danymi filogenetycznymi mo�e by� istotne 

w poznaniu ewolucji storczyków i ich systemów zapylania. Szczegóły budowy 

elajoforów mog� by� istotnymi cechami taksonomicznymi u Oncidiinae.  

Celem pracy jest zbadanie budowy morfologicznej, anatomicznej i 

ultrastruktury elajoforów u wybranych dwunastu gatunków 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.f, 

Oncidium ornithorhynchum Kunth, Ornithocephalus ciliatus Lindl, 

Ornithocephalus gladiatus Hook, Phymatidium falcifolium Lindl, Sigmatostalix 

amazonica Schltr, Sigmatostalix oxyceras Königer & J.G. Weinm.bis, Zygostates 

grandiflora (Lindl.) Mansf, Zygostates lunata Lindl, natywnych wył�cznie dla 

krajów Ameryki Południowej lub/i Ameryki �rodkowej, oraz zbadanie korelacji 

pomi�dzy stadium antezy i receptywno�ci znamion a okresem aktywno�ci 

wydzielniczej tych gruczołów.  
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2. PRZEGL�D LITERATURY 

2.1. Budowa kwiatu storczyków 

Mianem „storczyk" lub „orchidea" potocznie nazywana jest ka�da ro�lina 

zaliczana do rodziny storczykowatych. Orchidaceae to najwi�ksza i najbardziej 

ró�norodna spo�ród wszystkich rodzin ro�lin kwitn�cych. Według “World 

Checklist of Selected Plant Families” zarejestrowanych jest dokładnie 26 049 

gatunków (Kew Royal Botanic Gardens, 2009). Natomiast Singh i in. (2007) 

twierdz�, �e na storczykowate składa si� ok. 35 000 gatunków nale��cych do ok. 

800 rodzajów.  Z ewolucyjnego punktu widzenia jest to bardzo młoda rodzina 

botaniczna, która jest obecnie w stadium intensywnego rozwoju i specjacji. 

Osady ze szcz�tkami Dendrobium i Earina szacuje si� na ok. 15-20 milionów lat, 

podczas gdy wi�kszo�� ro�lin kwiatowych liczy sobie ponad 130 milionów lat 

lub nawet 215 milionów, jak podaj� najnowsze badania (Conran i in. 2009; 

Smith i in. 2010). Pomimo tak młodego wieku, z punktu widzenia ewolucji 

osi�gn�ły jednak bardzo wysoki stopie� specjalizacji, plasuj�c si� na szczycie 

drabiny ewolucyjnej, zwłaszcza pod wzgl�dem przystosowania si� do zapylania 

przez zwierz�ta, czyli tzw. zoogamii (zooidiogamii). Dowodem tego jest bardzo 

du�a zmienno�� kwiatów, których wielko�� waha si� od kilku milimetrów do 

kilkudziesi�ciu centymetrów oraz kształtu i zestawu kolorów poszczególnych ich 

cz��ci (Conran i in. 2009; Smith i in. 2010). 

Najmniejszym gatunkiem storczyka jest Platystele jungermannioides 

(Schltr.) Garay, którego kwiaty s� mniejsze od główki szpilki, a długo�� całego 

kwiatostanu to zaledwie 5 mm. Gatunek ten zasiedla lasy Ameryki �rodkowej. Z 

kolei najwi�ksze kwiaty wyst�puj� u Cattleya warscewiczii – równie�

ameryka�skiego gatunku, których �rednica wynosi 30 cm. Najbardziej masywn�

ro�lin� osi�gaj�c� nawet 3 m długo�ci i ponad jedn� ton� �wie�ej masy jest 

Grammatophyllum speciosum Blume rosn�cy w południowej Azji (Szlachetko i 

Skakuj 1996; Fitch 2004; la Croix 2008). 



12 

Kwiaty storczyków wyst�puj� pojedynczo lub w kwiatostanach. Zwykle 

s� to grona lub kłosy. Okwiat jest najcz��ciej zygomorficzny (grzbiecisty) i 

składa si� z sze�ciu listków (tepala) okwiatu uło�onych w dwóch okółkach: trzy 

listki zewn�trzne (sepala) i trzy wewn�trzne (petala). Jeden z listków okółka 

wewn�trznego zwany war�k� (labellum) cz�sto jest wi�kszy od pozostałych 

sze�ciu listków okwiatu i mo�e spełnia� funkcj� „l�dowiska” dla zapylaczy. 

War�ka wyró�nia� si� mo�e nie tylko wielko�ci�, ale i barw�, kształtem lub 

obecno�ci� ró�nego rodzaju naro�li czy te� włosków. U niektórych rodzajów jak 

np. kruszczyk (Epipactis) czy buławnik (Cephalanthera) w obr�bie war�ki 

wyró�nia si� cz��� nasadow� – tzw. hipochil oraz cz��� ko�cow� – tzw. epichil. 

Odcinek przej�ciowy mi�dzy obiema cz��ciami bywa czasem wyró�niany jako 

tzw. mezochil. War�ka mo�e by� jednolita – niepodzielona na cz��ci tzw. łatki 

war�ki (np. wyblin jednolistny Malaxis monophyllos), dwudzielna (np. listera 

jajowata Listera ovata), trójdzielna (np. ko�laczek sto�kowaty Anacamptis 

pyramidalis) lub trójdzielna, ze �rodkow� łatk� dodatkowo podzielon� na dwie 

cz��ci (np. storczyk kukawka Orchis militaris). S� te� gatunki storczyków, 

których labellum jest mniejsze od pozostałych listków okwiatu lub nie odró�nia 

si� od nich wcale. Przykładem jest Aerangis arachnopus (Rchb. f.) Schltr. czy 

Mystacidium capense (L.f.) Schltr, gdzie war�ka ma ten sam biały kolor i 

podobny kształt do pozostałych listków okwiatu. W przypadku Alamania 

punicea Lexarza labellum nie odró�nia si� kolorem, ale jest mniejsze ni� listki 

okółka zewn�trznego (Rasmussen 1985; Buttler 1986; Szlachetko i Skakuj 1996; 

Nowicka-Falkowska i Falkowski 2005; la Croix 2008).

Kwiaty storczyków znane s� z ogromnego bogactwa barw – od białego, 

przez �ółty, pomara�czowy, zielony, czerwony, niebieski, fioletowy, br�zowy, do 

purpurowoczarnego. Podobna ró�norodno�� dotyczy morfologii i kształtu 

okwiatu. Listki okwiatu mog� by� znacznie wydłu�one i w�skie, 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, której listki okwiatu s�
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owalne i szerokie, a zw��aj�ce si� w ko�cowej ich cz��ci. Charakterystyczny 

okwiat wyst�puje równie� 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, których listki okwiatu s� postrz�pione. Ta�mowate i spiralnie skr�cone 

spotykane s� u Dendrobium discolor Lindl, D. tangerinum P. J. Cribb, D. 

spectabile (Blume) Miquel, Prosthechea cochleata (L.) W. E. Higgins, 

Schomburgkia  sp. i Paphiopedilum sp. (la Croix 2008). 

Labellum mo�e ulega� dodatkowo innym modyfikacjom, i tak np. u 

dwulistnika (Ophrys) przypomina samice owadów zwabiaj�c tym samym samce 

lub tworzy pułapk� jak u Cypripedium, Phragmipedium, Paphiopedilum czy

Coryanthes. Ponadto u nasady labellum mo�e wykształca� si� uchyłek zwany 

ostrog�, który cz�sto wytwarza i gromadzi wydzielony nektar. Ostrogi mog� mie�

ró�n� długo�� i kształt (Rasmussen 1985; Buttler 1986; Szlachetko i Skakuj 1996; 

Nowicka-Falkowska i Falkowski 2005). Ta najdłu�sza mierzy ok. 30 cm i 

wyst�puje u Angraecum sesquipedale Thouars. U niektórych gatunków z rodzaju 

Jumellea i Rangaeris ostrogi osi�gaj� ok. 15 cm. Krótsze wyst�puj� u Aerangis, 

Gymnadenia, Platanthera, Habenaria, Eulophia (la Croix 2008). 

U wi�kszo�ci gatunków storczyków obserwuje si� zjawisko resupinacji 

czyli skr�cania kwiatów wokół własnej osi. Obraca si� zal��nia lub szypułka i 

zazwyczaj dochodzi do tego z powodu grawitacji. W wyniku tego procesu 

war�ka staje si� najni�ej poło�onym listkiem okwiatu i mo�e stanowi�

ewentualne l�dowisko dla zapylaczy (Kull i Arditti 2002; Fisher i in. 2007). 

W kwiatach nieskr�conych, np. u polskiego storzana bezlistnego 

(Epipogium aphyllum Sw.), war�ka skierowana jest ku górze. Podobnie jest u 

ro�lin, których kwiaty skr�caj� si� o 360°. Najcz��ciej jednak k�t skr�cenia 

wynosi ok. 180°, co sprawia, �e war�ka skierowana jest do dołu. W przypadku, 

kiedy zwrócona jest w bok skr�t kwiatu wynosi 90°, czego przykładem jest 

równie� rodzimy lipiennik (Liparis loeselii; Szlachetko i Skakuj 1996; Nowicka-

Falkowska i Falkowski 2005). 
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Kwiaty storczyków s� w wi�kszo�ci kwiatami obupłciowymi. Mniej lub 

bardziej wyra�ny dymorfizm seksualny wyst�puje w kwiatach Catasetum oraz 

Cycnoches. Kwiaty �e�skie i m�skie u tych rodzajów mog� wyst�powa� na 

kwiatostanie ró�nych lub tych samych ro�lin. Decyduj� o tym warunki 

klimatyczne, w których one dojrzewaj�. Jest to równie� czynnik warunkuj�cy płe�

kwiatu. Kwiaty m�skie i �e�skie Catasetum sp. dalece ró�ni� si� kształtem i 

kolorem. Kwiaty �e�skie s� �ółto-zielone, natomiast m�skie kolorowe. Budowa 

kwiatów m�skich Catasetum ochraceum Lindl. pozwala na skuteczn� depozycj�

du�ego, ci��kiego pollinarium na tułowiu owada. Awersja zapylacza do 

odwiedzin tych kwiatów skłania go do odwiedzania kwiatów �e�skich, co tym 

samym sprzyja zapyleniu. Spowodowało to prawdopodobnie powstanie 

konkurencji pomi�dzy kwiatami m�skimi i powstanie dymorfizmu (Romero i 

Nelson 1986). 

Kwiaty storczyków to kwiaty górne o dolnej zal��ni, powstaj�cej z trzech 

owocolistków. Oznacza to, �e jest ona zro�ni�ta z wkl�słym dnem kwiatowym i 

znajduje si� poni�ej okwiatu. Cech� charakterystyczn� struktur płciowych jest 

poł�czenie pr�cika lub pr�cików z szyjk� i znamieniem słupka w jedn� cało��, 

tzw. pr�tosłup (gynostemium, kolumna). Stopie� zro�ni�cia tych struktur jest 

ró�ny w zale�no�ci od danej grupy storczyków. Np. u Diseae pr�cik jest 

całkowicie zro�ni�ty z szyjk� słupka tak, �e nie wida� granicy pomi�dzy nimi. 

Natomiast u wi�kszo�ci Epidendroideae, pr�cik jest tylko lekko poł�czony z 

krótkim filamentem, który odpada, kiedy pollinia zostaj� zdeponowane na ciele 

owada. Podstawa kolumny w wielu przypadkach jest jednocze�nie punktem 

osadzenia war�ki i listków okwiatu tworz�c stop� kolumny np. Bifrenariinae, 

Maxillariinae, Lycastinae (Davies i Stpiczy�ska 2006). 

Struktur�, która mo�e je równie� ł�czy� jest tabula infrastigmatica, 

wyst�puj�ca u niektórych Oncidiinae np. u Oncidium ornithorhynchum Kunth. 

Zewn�trzne listki okwiatu oraz stopa kolumny mog� formowa� tak�e tzw. 

mentum, np. Aeranthes sp, Eria sp. (Hermans i Bosser 2003; Bajracharya i 

Shrestha 2004). Liczba płodnych pr�cików w kwiatach storczyków jest 
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zredukowana i mo�e by� ró�na w poszczególnych grupach storczyków. St�d te�

budowa morfologiczna pr�cikowia odgrywa istotn� rol� w ich klasyfikacji. U 

obuwikowych (Cypripedioideae) płodne s� tylko dwa pr�ciki okółka 

wewn�trznego. Jednak u zdecydowanej wi�kszo�ci gatunków płodny pozostaje 

tylko jeden pr�cik z okółka zewn�trznego. Pozostałe, według najprostszej 

interpretacji ulegaj� przekształceniu w bezpłodne pr�tniczki (staminodia), które 

mog� mie� posta� wyrostków (stelidia), okr�gławych struktur (auricles), 

skrzydełek (wings) czy innych dodatkowych struktur (appendices) znajduj�cych 

si� po bokach kolumny lub u jej podstawy w postaci wybrzusze� tzw. bulges

(Kull i Arditti 2002). Płodny pylnik najcz��ciej zawiera dwa worki pyłkowe. W 

ka�dym z worków pyłkowych znajduje si� jedna pyłkowina (pollinium). Tworz�

j� ziarna pyłku zł�czone s� ze sob� balsamem pyłkowym lub elastowiscyn�. U 

wi�kszo�ci gatunków ziarna pyłku zgrupowane s� w tetrady. Monady wyst�puj�

m.in. u Apostasioideae i Cypripedioideae. Sypki pyłek cz�sto uto�samiany jest z 

poj�ciem pyłkowin mi�kkich (soft pollinia), jakie wyst�puj� np. u Phragmipedium

sp. czy Vanilla sp. W wyniku tworzenia wtórnych przegród w pylniku liczba 

pyłkowin mo�e si� zwi�ksza�. Pyłkowina zwykle jest woskowata, chrz�stkowata 

lub bardzo twarda (hard pollinia). W kwiatach niektórych storczyków spotykane s�

pyłkowiny pakietowe (sectile). Pakiety zbudowane s� z mniejszych podjednostek, 

jakimi s� massule. Te natomiast składaj� si� z tetrad pyłkowych poł�czonych ze 

sob� cienk� warstw� kalozy, pasmami elastowiscyny lub wspólnymi �cianami 

komórkowymi. Owad zaopatrzony w pyłkowiny pakietowe (sectile) mo�e jedn�

pyłkowin� zapyli� kilka kwiatów tj. �rednio 6,6 kwiatów Orchis mascula L. i 13,8 

Platanthera chlorantha (Custer), poniewa� pollinia łatwo rozpadaj� si� i 

poszczególne pakiety przyklejaj� si� do lepkiego znamienia. Pyłkowiny woskowe i 

chrz�stkowe deponowane s� na znamieniu w cało�ci, dlatego owad mo�e nimi 

zapyla� tylko pojedyncze kwiaty. Jedno pollinium mo�e zawiera� od 5500 ziaren 

pyłku u buławnika mieczolistnego Cephalanthera longifolia (L.) Fritsch do 

400 000 u Coryanthes senghasiana G. Gerlach (Johnson i Edwards 2000, Pacini 

2000). 
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Ziarna pyłku s� długo �ywotne, dlatego te� mog� by� przenoszone na 

dalekie odległo�ci, co nie wpływa lub ma znikomy wpływ na wydajno��

zawi�zywania owoców. Spowodowane jest to tym, �e storczyki rzadko wyst�puj�

w du�ych grupach, w zwi�zku z tym, aby zapylacz mógł odwiedzi� kolejny kwiat 

musi pokona� czasem dług� drog�. W przypadku Dactylorhiza purpurella

(T.Stephenson & T.A. Stephenson) Soó pyłek utrzymuje zdolno�� do 

kiełkowania a� 51 dni (Neiland i Wilcock 1995). 

Płonny odcinek mi�dzy workami pyłkowymi to ł�cznik, który cz�sto jest w 

szczytowej cz��ci powi�kszony i pokrywa cał� lub cz��� główki tworz�c 

kieszonkowat� otoczk� tzw. czapeczk� (anther cap). Pollinia s� poł�czone z lepk�

cz��ci� rostellum zwan� viscidium, tworz�c cało�� tzw. pollinarium i w takiej 

postaci przenoszone przez zapylacza. Gdy zapylaczami s� ptaki, pollinarium

deponowane jest najcz��ciej na dziobie lub głowie, w przypadku motyli na oczach 

lub tr�bce, a na tułowiu u pszczołowatych (Apidae). Pollinium mo�e by�

przytwierdzone do viscidium pasmem sporegennej tkanki (caudicula) lub trzonkiem 

(stipe) pochodzenia znamieniowego (odró�nicowany z rostellum). Je�li trzonek jest 

utworzony z pasma komórek epidermalnych, okre�lany jest, jako tegula (u 

wi�kszo�ci Vandoideae), natomiast, gdy stanowi zakrzywion� cz��� rostellum, 

nazywany jest hamulus. Taki rodzaj trzonka wyst�puje u niektórych Neottieae, 

Diurideae i kilku gatunków z rodzaju Bulbophyllum (Rasmussen 1985; Dressler 

1993). 

W rodzinie storczykowatych wyst�puje znami� typu mokrego. Jego 

receptywna powierzchnia pokryta jest ró�nego rodzaju papillami. Budowa 

znamienia skorelowana jest z budow� pyłkowiny (Heslop-Harrison i Shivanna 

1977; Dannenbaum i in. 1989). Twarde pollinia deponowane s� na znamionach 

wgł�bionych, pokrytych warstw� g�stej wydzieliny, natomiast pollinia pakietowe 

wyst�puj� w kwiatach posiadaj�cych znamiona płaskie lub wr�cz wypukłe

(Johnson i Edwards 2000). Kwiaty storczyków s� bardzo trwałe. Znami� mo�e 

pozostawa� receptywne a� do 50-60 dni i 5-7 dni po zapyleniu. Wydzielina 

znamieniowa bogata jest w tłuszcze, w�glowodany i białka. Charakterystyczny 
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typ znamienia posiada Dendrobium speciosum Sm. Pokrywa je w�glowodanowy, 

galaretowaty �luz, w którym zawieszone s� pojedyncze, oderwane komórki o 

ultrastrukturze komórek wydzielniczych (Calder i Slater 1985; Slater i Calder 

1990; Clifford i Owens 1990). Mimo braku kutykuli na powierzchni znamiona, 

storczyków pozostaj� receptywne przez długi czas (Neiland i Wilcock 1995; 

Stpiczy�ska 2003a,b).  

Szyjka słupka w kwiatach storczyków jest mniej lub bardziej szczytowo 

zgi�ta i zako�czona trójdzielnym znamieniem, gdzie �rodkowy jego płat 

przekształcony jest w rostellum. Obszar rostellum, na którym uło�one jest 

pollinarium nazywany jest clinandrium (androklinium, anther bed). Wiscydowa 

substancja wytwarzana jest przez wierzchołkowy fragment rostellum, czyli 

uczepek (viscidium, retinaculum). Gdy rostellum jest dwudzielne obecne mog�

by� dwa uczepki. Substancja ta wysycha po kilku minutach od kontaktu z ciałem 

zapylacza. Uczepek mo�e by� tak�e pokryty cieniutk� membran�, która pod 

naciskiem łatwo p�ka i odsłania wtedy �wie��, lepk� substancj�, gotow� do 

przyczepienia pollinarium do tułowia zapylacza. Usuni�cie membrany indukuje 

proces wysychania kleistej substancji (Buttler 1986; Rasmussen 1985; Dressler 

1993; Szlachetko i Skakuj 1996, Johnson i Edwards 2000; Stpiczy�ska 2004; 

Davies i Stpiczy�ska 2009).  

Zal��nia jest jednokomorowa, rzadko trójkomorowa, natomiast ło�ysko 

brze�ne lub k�towe. Liczba zal��ków skorelowana jest z liczb� ziaren pyłku 

deponowanych na znamieniu podczas zapylenia. Mała liczba ziaren pyłku w 

stosunku do liczby zal��ków spotykana jest u gatunków auto- i kleistogamicznych, 

podczas gdy najwi�ksza (�rednio 5900:1) u gatunków ksenogamicznych. Liczba ta 

mo�e by� zale�na równie� od rodzaju pyłku i sposobu jego depozycji. I tak, w 

przypadku pyłkowin twardych stosunek liczby ziaren pyłku do liczby zal��ków 

wynosi� mo�e 1:2, a dla pyłkowin pakietowych 19:1. Woreczek zal��kowy jest 

monosporowy typu Polygonum, czasem bisporowy typu Allium. Podwójne 

zapłodnienie generalnie nie wyst�puje. Wyj�tkiem jest m.in. Amitostigma 

kinoshitae (Makino) Schltr. Rozwój gametofitu �e�skiego u storczyków nie 
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ko�czy si� z pocz�tkiem antezy. Dopiero zapylenie inicjuje megasporogenez�, 

natomiast zapłodnienie nast�puje po uformowaniu woreczka zal��kowego, ok. 21 

dni po zapyleniu u Platanthera bifolia (L.) Rich. (Fredrikson 1991) czy 60 dni u 

Phalaenopsis amabilis var. formosa (Lee i in. 2008). Embriogeneza zachodzi 

według typu Asterad lub Onagrad i trwa �rednio 2 tyg. (Veyret 1974; Rasmussen 

1985; Sood i Rao 1986; Fredrikson 1991; Johnson i Edwards 2000; Batygina i in. 

2003). Zarodek zazwyczaj nie posiada li�cienia, a komórki tworz�ce łupin�

nasienn� s� martwe, puste i przewa�nie prze�roczyste (Veyret 1974).  

Owocem u storczyków jest torebka zawieraj�ca ogromn� ilo�� nasion, 

nawet do 4 mln u Cycnoches ventricosum var. chlorochilon. S� one 

mikroskopijnej wielko�ci, ponadto s� lekkie jak pyłek. Nasiono mierzy od 0,05 

do 6,0 mm długo�ci i wa�y od 0,31-24 µg (Arditti i Ghani 2000). Mimo du�ej 

liczby nasion, tylko niektóre z nich kiełkuj� w �rodowisku naturalnym, a rozwój 

ro�liny trwa a� kilka lat. Powodem tego jest nie w pełni wykształcony zarodek 

oraz brak tkanki od�ywczej w nasieniu. Funkcj� od�ywiania komórek 

embrionalnych przejmuj� grzyby z rodzaju Rhizoctonia, �yj�ce w symbiozie z 

tymi ro�linami. Strz�pki grzyba przenikaj� łupin� nasienn� i docieraj� do 

gł�bszych warstw komórek. Substancje pochodz�ce z rozkładu strz�pek staj� si�

�ródłem składników od�ywczych dla rozwijaj�cego si� protokormu, czyli 

niezró�nicowanych jeszcze komórek powstaj�cych podczas kiełkowania (Veyret 

1974). 

2.2. Hodowla i uprawa storczyków 

Z powodu mikroskopijnej wielko�ci nasion oraz ich symbiozy z grzybami 

pierwsze próby hodowli storczyków nie udawały si�. Do dzi� zreszt�

rozmna�anie ich drog� generatywn� jest trudne, a ozdobne orchidee, które 

spotka� mo�na w kwiaciarniach, rozmna�a si� najcz��ciej metod� in vitro bez 

po�rednictwa nasion poprzez eksplantaty łodygowe lub li�ciowe albo metod�

asymbiotyczn�, czyli za po�rednictwem nasion, ale bez udziału grzybów. Metody 
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te s� bardziej efektywne i szybsze ni� konwencjonalne metody hodowli 

storczyków (Chen i Chang 2004, Chen i in. 2004, Tuong i Tanaka 2004). Dzi�ki 

zastosowaniu metod hodowli in vitro storczyki stały si� ta�sze i bardziej 

dost�pne na rynku. Ponadto metody efektywnego rozmna�ania storczyków w 

kulturze in vitro stosowane s� równie� w celu gromadzenia materiału w banku 

genów, jak równie� rozmna�ania w celu zachowania gatunku. Wi�kszo��

storczyków na �wiecie obj�tych jest ochron� prawn�. W Polsce wszystkie 

storczyki, czyli według „Polskiej Czerwonej Ksi�gi Ro�lin” 42 gatunki, 

zagro�one s� wygini�ciem. Spowodowane jest to głównie degradacj� ich 

naturalnych stanowisk oraz nielegalnym handlem (Ka�mierczakowa i Zarzycki 

2001). 

Efektywno�� rozwoju nasion w kulturach in vitro jest zale�na od wielu 

czynników �rodowiskowych, takich jak składniki po�ywki, długo�� i 

intensywno�� na�wietlania czy temperatura (Ueda i Torikata 1970; Wang i 

Huang 1976; Soontornchainaksaeng i in. 2001; Kull i Arditti 2002; Moraes i in. 

2005; Faria i in. 2004, Wotavová-Novotná i in. 2007; Aktar i in. 2008; Pacek i in. 

2010).  

Rozmna�anie oraz upraw� storczyków w kulturze in vitro

zrewolucjonizowało odkrycie Knudsona (1922), które pokazało, �e nasiona mog�

kiełkowa� na po�ywce zawieraj�cej cukier i to bez udziału grzybów. Natomiast 

w 1946 roku zaproponował on nowy skład po�ywki do kiełkowania nasion 

storczyków. Od tej pory powstało wiele typów po�ywek o zró�nicowanym 

składzie, przeznaczonych do rozmna�ania ro�lin w warunkach sztucznych.  

Oprócz metody asymbiotycznego rozmna�ania storczyków stosuje si�

klonowanie (mikrorozmna�anie). Wprowadzone zostało przez Georga Morela w 

latach 60-tych XX wieku. Klonowanie pozwala na uzyskanie du�ej liczby ro�lin 

o takim samym genotypie. Wykorzystuje ono zjawisko totipotencji, czyli 

nieograniczone dzielenie si� i odtwarzanie (regeneracj�) całego organizmu. Poza 

mo�liwo�ci� szybkiego rozmna�ania ro�lin, kultura in vitro tkanek storczyków 

ma znaczenie w otrzymywaniu materiału rozmno�eniowego wolnego od 
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wirusów. Odgrywa te� du�� rol� w hodowli twórczej nowych form i 

wprowadzania ich do masowego obrotu (Wo�ny i Przybył 2004; Oszkinis 2004; 

Goede 2005; Erfkamp 2009). Oprócz stosowania kultur in vitro, mo�na równie�

wykorzysta� naturaln� ich zdolno�� do rozmna�ania w sposób wegetatywny. 

Mo�e to by� dzielenie ro�lin, odcinanie ukorzenionych p�dów, rozmna�anie ze 

starych pseudobulw, ukorzenianie bocznych p�dów czy sadzonkowanie 

(Oszkinis 2004). 

Obecnie zainteresowanie hodowców storczykami jest bardzo du�e a 

uprawa miesza�ców rozwin�ła si� na skal� przemysłow�. Jej przyczyn� jest 

zapewne wielkie zró�nicowanie kształtów i barw kwiatów, jak równie� to, �e 

niegdy� były dost�pne wył�cznie dla osób zamo�nych. Według bada�

przeprowadzonych przez Taiwan Sugar Corporation, głównego producenta na 

�wiecie, Japo�czycy kupuj� ponad 10 mln ro�lin rocznie, Amerykanie 15 mln a 

Europejczycy 5 mln. Prognozuje si�, �e do 2014 roku produkcja storczyków 

doniczkowych na �wiecie wzro�nie do ponad 300 mln rocznie, podczas gdy 

jeszcze w roku 2000 wynosiła ok. 120 mln. Taiwan Sugar Corporation 

specjalizuje si� głównie w produkcji Phalaenopsis sp., które eksportowane s�

przede wszystkim do Japonii, USA i Europy. Wzrost produkcji storczyków 

obserwowany jest równie� w Chinach (Wang 2004). W Europie najwi�kszym 

producentem jest Holandia, która sprzedaje ok. 12 mln sztuk rocznie. 

Produkowane przez „Kraj Tulipanów” storczyki trafiaj� do obrotu równie� na 

polskim rynku. Czołow� pozycj� zajmuje Phalaenopsis sp. 

Storczyki były pierwszymi ro�linami uprawianymi dla „ozdoby”. 

Przekazy ze staro�ytnych Chin podaj�, �e Konfucjusz szczególnie cenił zapach 

tych kwiatów. W XVIII i XIX w. kolekcjonerzy przywozili ro�liny z kolonii w 

południowo-wschodniej Azji. Wtedy rozpocz�ła si� w Europie swego rodzaju 

moda na storczyki, czyli tzw. „storczykomania” (Cecot 2005; Erfkamp 2009). 

Hodowl� w celu uzyskania nowych odmian storczyków rozpocz�ł ksi�dz 

William Herbert, który w 1847 roku wydał prac� pt. „O krzy�owaniu pomi�dzy 

ro�linami”. Hodowl� zajmował si� równie� Robert Gallier, który w 1849 roku 
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doniósł, �e otrzymał torebk� nasienn� w wyniku skrzy�owania D. nobile i D. 

chrysanthum Wall. (Lindl.). Pierwszym hodowc�, któremu dało si� uzyska�

kwitn�ce ro�liny z nasion, pochodz�cych od uzyskanych miesza�ców był John 

Dominy w 1856 r. Pierwszy mieszaniec nosił nazw� Calanthe x dominii. Od 

1861 roku rozpocz�to krzy�owania gatunków nale��cych do ró�nych rodzajów. 

Pierwszym tego typu była Goodyera x dominii, powstała ze skrzy�owania 

Goodyera discolor (Ker-Gawl.) A. Rich. i Dassinia marmorata. Jego dzieło 

kontynuował John Seden, który otrzymał ok. 500 miesza�ców. Pierwszy spis 

miesza�ców pojawił si� w 1871 roku. W kolejnych latach prowadzono jego 

aktualizacje. Rejestracj� storczyków przez wiele lat prowadziła firma brytyjska 

Frederick K. Sander i Syn. Obecnie rejestracj� nowych miesza�ców (The 

International Registration Authority for Orchid Hybrids - IRAOH) prowadzi 

Królewskie Towarzystwo Ogrodnicze (RHS) w Londynie, które publikuje j� w 

okresowych biuletynach (The Orchid Review i The American Orchid Society 

Bulletin). Dzi�ki pracom hodowlanym uzyskano wiele skomplikowanych 

miesza�ców mi�dzygatunkowych i mi�dzyrodzajowych. Ro�liny �adnej innej 

rodziny nie dały miesza�ców zło�onych z 2, 3, 4 lub 5 ró�nych rodzajów. 

Najstarsz� i najwi�ksz� kolekcj� storczyków posiadaj� Królewskie Ogrody 

Botaniczne (Royal Botanic Gardens) w Kew koło Londynu. Kolekcja ta 

utworzona została w 1770 roku i liczy ok. 5 tys. gatunków, 400 tys. odmian 

zielnikowych i ok. 2500 gatunków w banku genów. Pierwszym dyrektorem, 

który znacznie poszerzył kolekcj� był William J. Hooker. Z ogrodami w Kew 

zwi�zane były ponadto takie osobowo�ci jak George Bentham, John Lindley, 

Joseph Dalton Hooker czy Robert Allen Rolfe, które na stałe wpisały si� w 

histori� bada� nad usystematyzowaniem i opisem nowych gatunków storczyków 

(Oszkinis 2004, Kew Royal Botanic Gardens). 

Jedynym storczykiem wykorzystywanym w przemy�le spo�ywczym jest 

Vanilla sp, uprawiana od dawna, jako ro�lina przyprawowa. W celu zmniejszenia 

kosztów produkcji stosuje si� cz�sto syntetycznie wytworzon� wanilin�.  
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Wanilia oprócz ro�liny przyprawowej pełni jeszcze inn� funkcj�. 

Stosowana jest w diagnostyce choroby Alzheimera (pacjenci chorzy na t�

chorob� nie czuj� zapachu wanilii) oraz jako lek redukuj�cy wymioty b�d�ce 

efektem ubocznym chemioterapii. Posiada ona tak�e wła�ciwo�ci antybakteryjne. 

Ze wzgl�du na zastosowanie lecznicze surowce pochodz�ce ze storczyków dzieli 

si� na kilka grup. Najwi�ksz� stanowi� storczyki dostarczaj�ce leczniczych 

korzeni. Surowiec pozyskiwany z ususzonych i zmielonych organów 

podziemnych, głównie Orchis mascula Linne i Orchis militaris Linne (storczyk 

kukawka) nazywa si� salep (salepi, sahlep, sahlab). Proszek ten dost�pny jest w 

greckich, egipskich, tureckich i liba�skich sklepach. Salep, ze wzgl�du na 

zawarto�� glukomannanu (błonnik ro�linny), działa łagodnie przeczyszczaj�co.

Ponadto wykorzystywany jest do produkcji lodów, puddingów, napojów lub jako 

dodatek do herbaty i kawy. W medycynie chi�skiej natomiast stosowany jest w 

chorobach płuc i brzucha proszek uzyskiwany z wysuszonych i zmielonych 

korzeni storczyka japo�skiego Bletilla striata (Bletilla pasiasta). Redukuje tak�e 

opuchlizn� i krwawienia wewn�trzne płuc czy brzucha np. krwawienia z 

wrzodów, pomaga te� przy p�kni�ciach skóry. W Chinach sprzedawany jest 

tak�e preparat o nazwie „Shihu”, uzyskiwany z kilku gatunków Dendrobium. 

Jest on zalecany przy rozwolnieniach i przy niedoborze białych krwinek. 

Najbardziej powszechnym gatunkiem storczyków u�ywanym do produkcji tych 

preparatów jest Dendrobium nobile Lindl. (Bulpitt 2005; Drobnik 2007, Bulpitt i 

in. 2007). 

  

2.3. Systemy zapylania storczyków 

Wyspecjalizowane systemy zapylania wyst�puj� zwykle u tych ro�lin, 

których kwiaty odwiedzane s� przez zaledwie kilka gatunków zapylaczy (Waser i 

in. 1996; Fenster i in. 2004; Armbruster 2006). Specyficzna budowa kwiatów 

rodziny Orchidaceae powstała na skutek stopniowych zmian, spowodowanych 

przez dostosowywanie si� do budowy morfologicznej swoich zapylaczy oraz ich 
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potrzeb (Dressler 1968; Johnson i Steiner 2000; Fenster i in., 2004; Cozzolino i 

Widmer 2005). Nast�pstwem zmiany sposobu zapylania cz�sto była zmiana 

oferowanej nagrody (Steiner 1998). Ewolucja dotyczyła głównie kwiatów, 

poniewa� to one s� prawie całkowicie zale�ne od zapylaczy (Dafni 1983; 

Ackerman 1986; Johnson i Bond 1992; Nilsson 1992; Neiland i Wilcock 1999; 

Meléndez-Ackerman i Ackerman 2001). W ten sposób wykształciły si� ró�ne 

mechanizmy zapylania, wyodr�bnione na podstawie wielko�ci, kształtu, barwy i 

zapachu kwiatu oraz nagrody oferowanej zapylaczom (Faegri i van der Pijl 1971; 

Proctor i Yeo 1973; Johnson i Steiner 2000).  

Mimo, �e poj�cie koewolucji zostało wprowadzone około 50 lat temu 

(Ehrlich i Raven 1964), to ju� 100 lat wcze�niej zjawisko to zaobserwował 

Darwin i jako pierwszy opisał ten proces na przykładzie rurki kwiatowej 

koniczyny (Trifolium L.) i odpowiadaj�cego jej długo�ci j�zyczka pszczoły 

(Darwin 1859). Zaobserwował równie� wyj�tkowo dług� ostrog� u Angraecum 

sesquipedale Thouars (Orchidaceae), której długo�� jest taka sama jak ssawka 

zawiska nale��cego do rodziny Sphingidae (Darwin 1862). Ewolucja ostrogi, 

która powodowała specjalizacj� systemu zapylania mogła te� prowadzi� do 

jednoczesnego wzrostu liczebno�ci gatunków ro�lin (Hodges i Arnold 1995; 

Hodges 1997). Hipotez� t� potwierdził Sargent (2004) podaj�c, �e kwiaty o 

symetrii grzbiecistej, które maj� w��sze spektrum zapylaczy i wy�szy stopie�

specjalizacji zapylania s� gatunkowo liczebniejsze od tych, które maj� symetri�

promienist�. Interesuj�ce okazały si� te� badania Smitha i in. (2008), które 

wykazały, �e specjalizacja sposobu zapylania nie koniecznie powoduje wzrost 

ró�norodno�ci gatunków. 

Innym powodem wykształcania specyficznych systemów zapylania jest 

czas, kiedy to zapylacze mog� odwiedza� kwiaty. Prawie wszystkie ro�liny 

kwitn� w okre�lonej dla siebie porze roku. Im krótszy czas kwitnienia, tym 

system zapylania musi by� bardziej wyspecjalizowany (Armbruster i in. 1992). 

Kwiaty mog� otwiera� si� równie� o okre�lonej porze dnia lub nocy zwabiaj�c 



24 

specyficznych zapylaczy (Muchhala 2003, 2006; Armbruster 1985, 1997, 2006; 

Stone i in. 1998). 

Na specyficzno�ci zapylacza opiera si� tak�e mechanizm izolacji 

pomi�dzy sympatrycznymi gatunkami, np. Prescottia densiflora zapylanego 

przez pszczoły i P. plantaginea zapylanego przez �my (Singer i Sazima 2001b) 

czy Aspidogyne argentea zapylanego przez motyle, pszczoły i A. longicornu

zapylanego przez pszczoły i kolibry (Singer i Sazima 2001a). Mechanizm 

izolacji mo�e równie� opiera� si� na morfologicznych ró�nicach w budowie 

labellum czy gynostemium tak jak w przypadku dwóch endemicznych gatunków 

Sophronitis, wyst�puj�cych w Brazylii (Silva-Pereira i in. 2007). Sztuczne 

krzy�owanie manualne przeprowadzone pomi�dzy trzema gatunkami z rodzaju 

Satyrium potwierdza, �e mo�e istnie� kompatybilno�� mi�dzy gatunkami 

sympatrycznymi. Mimo tego w naturalnym �rodowisku istnieje mechanizm 

izolacji i nie spotyka si� hybryd z krzy�owa� pomi�dzy tymi gatunkami lub 

spotyka si� je niezwykle rzadko (Bolus 1913; Duthie 1917; Johnson 1996;  Ellis  

i Johnson 1999). 

Mechanizm izolacji wyst�puje równie� u gatunków maj�cych wspólnych 

zapylaczy jak Disperis (Steiner 1989) czy Pterygodium (Pauw 2006). 

Specyficzno�� w tym wypadku dotyczy miejsca depozycji pollinarium na 

tułowiu owada. Ró�nice w kariotypie Orchidinae mog� by� równie wydajnymi 

post-zygotycznymi barierami krzy�owalno�ci pomi�dzy blisko spokrewnionymi 

gatunkami, które maj� wspólnych zapylaczy (Cozzolino i in. 2004). 

Niektóre gatunki storczyków podlegaj� głównie lub całkowicie 

samozapyleniu. Gatunki autogamiczne to tylko niewielki procent w�ród 

storczykowatych i nale�� tu ro�liny szczególnie z obszarów chłodniejszych, 

gdzie wyst�puje mała ilo�� zapylaczy (Liu i in. 2006). Przeniesienie pyłkowiny 

na znami� kwiatu odbywa si� najcz��ciej przy pomocy zwierz�t, wody czy 

grawitacji. Istniej� jednak gatunki, u których wyst�puje zupełnie inny sposób 

samozapylenia. Takim gatunkiem jest Holcoglossum amesianum (Rchb.f.) 

Christenson, opisany przez Liu i in. (2006). Nast�puje tu pomimo grawitacji 
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obrót i podniesienie trzonka (stipe) z pyłkowinami o 360° oraz depozycja pyłku 

na znamieniu własnego pr�tosłupa. Proces ten odbywa si� podczas bezwietrznej, 

suchej pogody oraz przy braku jakichkolwiek zapylaczy w otoczeniu. Autogamia 

przyczynia si� do obni�enia �ywotno�ci nasion (Hirayama i in. 2005), lecz czasami 

jest jedyn� szans� na zapylenie. Gatunkami samopylnymi s� 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 których do 

samozapylenia dochodzi przy udziale kropli deszczu (Pansarin i in. 2008). 

Epipactis microphylla (Ehrh.) Sw. jest równie� autogamicznym gatunkiem ze 

szcz�tkowymi zdolno�ciami do allogamii oraz tendencj� do kleistogamii a wi�c 

zapylenia i zawi�zywania si� owoców bez otwierania kwiatów. Kiełkowanie 

ziaren pyłku nast�puje z omini�ciem receptywnego znamienia (Bonatti i in. 

2006). Owoce mog� powstawa� równie� bez zapłodnienia (zjawisko apomiksji) i 

takim gatunkiem jest Nigritella nigra (L.) Rchb. f, Zygopetalum mackayi (Asker 

i Jerling 1992; Naumova i Mershchikova 1993) czy Zeuxine strateumatica (L.) 

Schlechter (Sun 1997; Pemberton 2007). Cz��ciow� samopylno�� stwierdzono u 

Spathoglottis plichta Blume (Pemberton 2007), Arundina graminifolia (Pablo i 

Ackerman 2003), Phaius tankervilleae (Pemberton 2007), czy Platanthera 

leucophaea (Stickler i in. 2004). Dochodzi do niej, gdy �adne inne systemy 

zapylania nie s� dost�pne. 

Wi�kszo�� ro�lin wykształciła ró�ne mechanizmy zapobiegaj�ce 

autogamii (van der Pijl i Dodson 1966; Dressler 1981, 1993; Borba i Semir 

1999). Cz�sto s� to metody mechaniczne lub okresowo mechaniczne. U 

południowo-afryka�skiego gatunku Eulophia foliosa zapylanego przez trzmiele 

Cardiophorus obliquemaculatus (Elateridae) czapeczka nie spada z pollinarium

przez pewien czas po pobraniu przez zapylacza. Wielko�� czapeczki jest na tyle 

du�a, �e nawet po dotkni�ciu znamienia nie jest mo�liwe zdeponowanie 

pyłkowiny wraz z czapeczk� na znamieniu (Peter i Johnson 2006). Inn� metod�, 

polegaj�c� na przeciwdziałaniu autogamii jest powi�kszone dwukrotnie 
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pollinarium na krótko po jego depozycji na tułowiu zapylacza. A� około dwie 

godziny potrzebne s� by rozmiary pollinarium wróciły do normy. Mechanizm ten 

odkryto u Bulbophyllum involutum i B. ipanemense (Borba i Semir 1999). Cz�sto 

spotykanym w �wiecie ro�lin sposobem na obron� przed samozapyleniem jest 

herkogamia, czyli ustawienie przestrzenne organów generatywnych wzgl�dem 

siebie tak, �e utrudniaj� one samozapylenie. Te metod� spotyka si� równie� u 

wi�kszo�ci storczyków. 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 przedpr�tno�ci, 

która ma miejsce w rodzaju Mormodes i wielu przedstawicieli rodzaju 

Stanhopea. Kwiaty b�d�ce w fazie pr�cikowej s� niezdolne do zapylenia, do 

którego dochodzi dopiero po zabraniu pollinarium przez pszczoł� (Michel 1996; 

Jersáková i Johnson 2007). Protandria wyst�puje tak�e m.in. w kwiatach rodzaju 

Goodyera (Ackerman 1975), Prescottia (Singer i Sazima 2001b) czy 

Sauroglossum (Singer 2002b). 

Samoniezgodno�� mo�e równie� odgrywa� rol� bariery chroni�cej przed 

samozapyleniem. Bariery genetyczne s� zwykle zwi�zane z gatunkami orchidei 

zapylanych przez owady (np. muchy), które to sp�dzaj� na kwiatostanie dłu�szy 

okres czasu. Zachowanie takie mo�e powodowa� tak�e zapylenie 

geitonogamiczne (Christensen 1992; Pedersen 1995), tote� cz��� metod ochrony 

przed autogami� działa równie� w przypadku ochrony przed geitonogami�. 

Wi�kszo�� gatunków z rodziny storczykowatych jest allogamiczna i 

wymaga zapylaczy jako wektorów pyłku. 

Około 60% storczykowatych przystosowanych jest do zapylania przez 

pszczoły lub osy nale��ce do rz�du błonkoskrzydłych (van der Pijl i Dodson 

1966, Dressler 1981). Do tej grupy kwiatów storczyków zapylanych przez 

błonkówki nale�y równie� wiele gatunków o kwiatach zwodniczych, czyli 

nieoferuj�cych zapylaczom �adnej nagrody (Little 1983; Dafni 1984; Ackerman 

1986; Nilsson 1992; Vogel 1993; Johnson 1994, 2000; Neiland i Wilcock 1998; 
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Roy i Widmer 1999; Gumbert i Kunze 2001; Vallius 2000, 2001; Sugiura i in. 

2002; Cozzolino i Widmer 2005). Błonkówki to najwa�niejsza grupa owadów 

bior�cych udział w przenoszeniu pyłkowin i zapylaniu storczyków. Poszukuj�

one pokarmu w ci�gu dnia posługuj�c si� głównie zmysłem wzroku. Dlatego te�

kwiaty tych storczyków s� zwykle jaskrawo zabarwione i maj� najcz��ciej barwy 

fioletowe, niebieskie, �ółte, rzadziej czerwone lub białe. War�ka jest zwykle 

dobrze wykształcona i wyra�nie ró�ni si� od pozostałych listków okwiatu. 

Funkcjonuje jednocze�nie, jako swoiste „l�dowisko” i powabnia dla owadów. 

Wzory pokrywaj�ce war�k� w postaci kontrastowo zabarwionych linii czy plam 

cz�sto kieruj� zachowaniem owadów na kwiatach. Dodatkowym bod�cem 

zwi�kszaj�cym atrakcyjno�� kwiatów dla błonkówek jest emitowany przez nie 

słodkawy zapach (Kaiser 1993). Zapylaczami storczykowej flory Starego �wiata 

(Europa, Azja) s� głównie Apis sp, Vespa sp. i Bombus sp. (Thien i Marcks 1972; 

Dafni i Ivri 1981a,b; Nilsson 1983a,b; Vallius 2000, 2001; Gumbert i Kunze 

2001; Sugiura i in. 2002) oraz Halictidae, które wyst�puj� równie� w Ameryce 

(Singer i Cocucci 1999a; Singer i Sazima 2001b). Natomiast storczyki Nowego 

�wiata (Ameryka Płn, Ameryka Płd, Australia) cz�sto s� zapylane przez 

bez��dłowe błonkówki z rodzajów Melipona, Trigona i Plebeia (Adams i Lawson 

1993; Roubik 2000; Singer 2003) oraz błonkówki z rodzajów Euglossa, Eulaema, 

Eufriesea (Dressler 1968, 1982; Williams i Whitten 1983; Borrell 2004). 

Do błonkoskrzydłych, które równie� zapylaj� kwiaty storczyków nale��

mrówkowate (Formicidae). Rzadko�� tego procesu wyja�niaj� dwie hipotezy. 

Pierwsza z nich ł�czy si� z budow� morfologiczn� mrówek. S� to owady 

bezskrzydłe, a zatem istnieje trudno�� w przenoszeniu pyłku na dalsze odległo�ci. 

Ponadto maj� one tendencj� do wracania po po�ywienie w to samo miejsce, co 

stanowi dodatkowo przeszkod� w rozprzestrzenianiu pyłku i przenoszeniu go na 

znami� innej ro�liny (Faegri i van der Pijl 1971; Proctor i Yeo 1973). Druga 

hipoteza mówi o utracie �ywotno�ci i zdolno�ci kiełkowania pyłku po jego 

zetkni�ciu z tułowiem mrówki. Zwi�zane jest to z wydzielan� przez mrówcze 

gruczoły (metapleural glands) substancj� o charakterze antybiotycznym i 
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antygrzybicznym (Beattie i in. 1984, 1985). Obie hipotezy zostały jednak 

zakwestionowane przez Peakall i in. 1987. Zaobserwowali oni bowiem, �e 

osobniki Myrmecia urens Lowne, b�d�ce wył�cznymi zapylaczami australijskiego 

storczyka Leporella fimbriata (Lindl.) George nie posiadaj� takich gruczołów, a 

kwiaty Leporella wcale nie s� przystosowane do myrmekogamii. 

Kolejn� wa�n� grup� zapylaczy kwiatów storczyków s� Lepidoptera. 

Łuskoskrzydłe mo�na podzieli� ze wzgl�du na cechy morfologiczne i 

biologiczne na motyle dzienne oraz motyle nocne, czyli �my. Kwiaty zapylane 

przez motyle maj� słabo rozwini�t� war�k�, zwykle nie wi�ksz� od pozostałych 

listków okwiatu, pozbawion� szlaków nektarowych. Ten rz�d owadów w 

przeciwno�ci do błonkówek ma bardzo długie aparaty g�bowe i mo�e l�dowa� na 

dowolnej cz��ci kwiatu bez potrzeby wciskania si� do jego wn�trza. Motyle 

dzienne posługuj� si� głównie narz�dem wzroku, a w mniejszym stopniu 

w�chem. Kwiaty przez nie zapylane maj� intensywn� barw� tj. od �ółtych jak np. 

Platanthera (Habenaria) ciliaris (L.) Lindl. (Robertson i Wyatt 1990; Smith i 

Snow 1990) zapylane głównie przez motyle z rodziny paziowatych 

(Papilionidae), do czerwonych jak np. Disa ferruginea (Thunb.) Sw. zapylane 

przez motyle z rodziny rusałkowatych (Nymphalidae). Kwiaty takie nie musz�

dostarcza� zapylaczom silnych bod�ców zapachowych. Szacuje si�, �e ok. 8% 

storczyków zapylanych jest przez �my. Kwiaty takich storczyków s� niepozornie 

zabarwione. Maj� bowiem kolor biały lub zielonawy i s� pachn�ce, gdy� motyle 

nocne posługuj� si� przede wszystkim narz�dem w�chu. Zapach wabi owady do 

nektaru kwiatowego. Nektar w kwiatach zapylanych przez motyle ukryty jest w 

ostrodze. Zapylaj� one przykładowo Sauroglossum elatum Lindl. (Spiranthinae) 

posiadaj�ce rurkowate zielono-białe kwiaty, pachn�ce noc�. Sphingidae zapylaj�c 

kwiaty nie siadaj� na nich tylko zawisaj� w powietrzu (Johnson
  

i Bond 1992;

Johnson 1994; Szlachetko i Skakuj 1996, Stpiczy�ska 2004). W niektórych 

przypadkach kwiaty odwiedzane przez �my mog� mie� kolor br�zowy jak np. u 

Sauroglossum cf. organense Szlach. (van der Pijl i Dodson 1966; Singer 2002b). 

W�ród nocnych zapylaczy s� tak�e omacnicowate (Pyralidae) - rodzina motyli 
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spotykana na jasnozielonych kwiatach Prescottia stachyodes (Swatz) Lindl. i 

Prescottia plantaginea Lindl, wydzielaj�cych silny słodkawo-pieprzowy zapach 

(Singer i Sazima 2001b). 

Liczn� grup� zapylaczy storczyków stanowi� Diptera. Kwiaty takie maj�

cz�sto posta� pułapek. Barwa kwiatów muchówkowych jest zwykle czerwono-

br�zowa lub zielonawa z czerwonymi lub br�zowymi plamami. Wyró�niaj� si�

one nieprzyjemnym, aminoidalnym zapachem, nie oferuj�c przy tym �adnego 

pokarmu (Vogel 1990b; Kaiser 1993). Zielonkawe kwiaty Habenaria parviflora

Lindl. zapylane s� nie tylko przez motyle, ale równie� przez komarnice 

(Tipulidae), nale��ce do rz�du muchówek (Singer 2001). Rodzina komarów 

(Culicidae) spotykana jest natomiast na zielonkawych kwiatach H. obtusata

(Banks ex Pursh) Richards (Thien 1969). Ponadto do rz�du muchówek nale��

inne rodziny owadów (Bibionidae - leniowate, Calliphoridae - plujkowate, 

Syrphidae - bzygowate, Tachinidae - r�czycowate) odnotowane podczas wizyt na 

kwiatach storczyków Earina sp. (Lehenbach i Robertson  2004) czy 

Paphiopedilum (Shi i in. 2009). Do�� nietypowymi kwiatami zapylanymi przez 

b�kowate (Tabanidae) o długich aparatach g�bowych s� ró�owe bezzapachowe 

kwiaty Disa pulchra posiadaj�ce długie ostrogi, lecz niezawieraj�ce nektaru 

(Jersáková i Johnson 2006). Znanych jest te� kilka gatunków Bulbophyllum

zapylanych przez dwuskrzydłe. Ich zapylaczami s� m.in. muszki owocówki 

(Tephritidae) wabione przez kwiaty Bulbophyllum cheiri Lindl, które wydzielaj�

zapach zawieraj�cy głównie metyloeugenol. Zwi�zek ten stosowany jest przez 

samce owocówek do wabienia pozostałych m�skich osobników i jednocze�nie do 

odstraszania kr�gowców (Tan i in. 2002). W�ród muszek owocówek s� te� te 

szeroko znane z rodzaju Drosophila (Drosophilidae), b�d�ce efektywnymi 

zapylaczami Masdevallia floribunda Lindl. (Solano Gomez  2005). 

Tylko około 3-5% gatunków storczyków zapylanych jest przez ptaki (van 

der Pijl i Dodson 1966). Nale�� one głównie do kolibrów (Trochilidae), rodziny 

ptaków z rz�du jerzykowych, wyst�puj�cych w Nowym �wiecie (van der Pijl i 

Dodson 1966; Singer i Sazima 2000) i nektarników (Nectariniidae) - rodzin�
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ptaków z rz�du wróblowych, wyst�puj�cych w Starym �wiecie (Johnson 1996; 

Johnson i Brown 2004). Nektarniki s� zapylaczami m.in. Satyrium (Johnson 

1996), natomiast kolibry storczyków podrodziny Epidendroideae (van der Pijl i 

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 s� te� zapylaczami kwiatów storczyków z rodzaju 

Maxillaria, Masdevallia, Epidendrum, Cattleya i Laelia (van der Pijl i Dodson 

1969; Vogel 1990a, van der Cingel 2001; Stpiczy�ska 2004; Stpiczy�ska i in. 

2003,  2005). Ptaki te �ywi� si� nektarem produkowanym przez kwiaty. 

Posługuj� si� głównie zmysłem wzroku, dlatego kwiaty zapylane przez nie s�

najcz��ciej jaskrawoczerwone do szkarłatnych i s� bezwonne. 

Zapylanie kwiatów przez chrz�szcze jest bardzo rzadkie i zwykle  

zapylaczami takich kwiatów s� jednocze�nie inne owady (van der Pijl i Dodson 

1966; Steiner i in. 1994). W�ród chrz�szczy s� to �ukowate (Scarabaeidae) 

zapylaj�ce lekko pachn�ce lub całkiem bezwonne �ółto-czerwone kwiaty

Ceratandra grandiflora Lindl. (Steiner 1998). Efektywno�� chrz�szczy, jako 

wektorów pyłku jest du�o ni�sza w porównaniu z innymi owadami. Tylko 6% 

populacji Epipactis palustris jest efektywnie zapylane przez chrz�szcze, 

pozostał� cz��� zapylaj� osy  (Nilsson 1978; Dafni i in. 2000). 

2.4. Nagrody oferowane zapylaczom  

Kwiaty storczyków oferuj� zapylaczom ró�nego rodzaju nagrody 

(Buchmann 1987; Endress 1994). Najcz��ciej jest to nektar, rzadziej olejki 

eteryczne, �ywice, woski i tłuszcze (Dodson i in. 1969; Vogel 1969; Armbruster 

1985; Buchmann 1987; Endress 1994). Mimo to według Daviesa i in. (2005) 

tylko u ok. 8% gatunków z rodzaju Maxillaria sp. obecny jest nektar w kwiecie, 

a a� 56 % z nich nie oferuje owadom �adnej nagrody. 	adnej nagrody nie oferuj�

równie� przedstawiciele bardziej prymitywnych storczyków tj. Vanilloideae i 
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Cypripedioideae. Kwiaty Apostasioideae oferuj� natomiast swoim zapylaczom 

wył�cznie pyłek (Rasmussen 1985).

2.4.1. Nektar 

Nektar produkowany i wydzielany jest przez tzw. nektarniki. Znacznie 

zwi�ksza on skuteczno�� zapylenia i sukces reprodukcyjny u storczyków w 

porównaniu z gatunkami, których kwiaty oferuj� inne nagrody lub nie oferuj� ich 

wcale. Wyznacznikiem sukcesu reprodukcyjnego u ro�lin jest mi�dzy innymi 

procent zawi�zanych owoców. U ro�lin o kwiatach produkuj�cych nektar 

obserwowana jest ponad dwukrotnie wi�kszy procent zawi�zanych owoców ni� u 

tych, które nektaru nie produkuj� (Neiland i Wilcock 1998).  

Nektar jest głównym atraktantem u storczyków, a zarazem po�ywieniem 

dla owadów. Nektarniki charakteryzuj� si� nie tylko ró�nym kształtem czy 

wielko�ci� - ich lokalizacja i budowa dostosowana jest do mo�liwo�ci pobrania 

nektaru przez najbardziej skutecznego zapylacza.

Poło�enie nektarników mo�e by� zró�nicowane i charakterystyczne dla 

rodzaju, stanowi�c istotn� cech� taksonomiczn�. Ze wzgl�du na poło�enie 

nektarników mo�na wyró�ni� dwa ich rodzaje: kwiatowe tj. zwi�zane z 

okwiatem (perygonalne) i pozakwiatowe (extrafloral nectaries, EFN). Nektarniki 

kwiatowe mog� by� umiejscowione u podstawy pr�tosłupa jak u Maxillaria 

coccinea (Jacq.) L.O. Williams ex Hodge (Stpiczy�ska i in. 2003), na war�ce w 

zagł�bieniach kalusa u Bulbophyllum ipanemense Hoehne, B. involutum Hoehne 

i B. weddellii (Lindl.) Rchb. f. [(prawdopodobnie muchy składaj� tam jaja); 

Teixeira i in. 2004], na powierzchni labellum Epipactis thunbergii A. Gray 

(Sugiura 1996) i Listera ovata (L.) R. Br, gdzie nektarnik w postaci długiej 

bruzdy zajmuje �rodek war�ki (Nilsson 1981) czy Platystyliparis aurita (Ridl) 

Marg. i Disticholiparis gregaria (Lindl.) Marg. & Szlach, gdzie nektarniki s�

globularnego kształtu (Kowalkowska i Margo�ska 2009). Nektar produkowany 

jest przez kalus równie� u Maxillaria anceps Ames & C. Schweinf. Wydzielony 

nektar pokrywa war�k� i mo�e gromadzi� si� u podstawy kolumny (Davies i in. 
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2005). W kwiatach Hexisea imbricata (Lindl.) Rchb. f. tworzy si� zbiorniczek na 

granicy labellum i pr�tosłupa (Stpiczy�ska i in. 2005a). Nektarniki mog� tak�e 

wyst�powa�, jako dwa symetryczne gruczoły na doosiowej powierzchni war�ki u 

Beadlea dutraei (Schltr.) Garay, Pelexia bonariensis (Lindl.) Schltr. i S. 

orchioides (Galetto i in. 1997). Inaczej jest u Platanthera chlorantha (Custer) 

Rchb. Kwiaty tego gatunku posiadaj� ostrog�, w której dochodzi do sekrecji i 

gromadzenia nektaru (Stpiczy�ska i in. 2005b). Podobnie jest w przypadku 

kwiatów, P. lacera (Michx.) G. Don (Little i in. 2005), P. bifolia L. (Stpiczy�ska 

1997), P. ciliaris (L.) Lindl. (Sharp 2004), P. mandarinorum ssp. hachijoensis

(Inoue 1986), Limodorum abortivum (L) Sw. (Figueiredo i Pais 1992), Habenaria 

gourlieana Gillies ex Lindl., H. hieronymi Kranzl. (Galetto i in. 1997) i 

niektórych gatunków Cryptocentrum sp. (Davies i Stpiczy�ska 2007). 

Nektarniki pozakwiatowe zlokalizowane mog� by� na szypułkach lub u 

podstawy p�ków, kwiatów czy owoców Epidendrum denticulatum Barb. Rodr. 

(Almeida i Figueiredo 2003), Schomburgkia tibicinis (Batem. ex Lindley) Batem. 

(Rico-Gray i Thien 1989), Spathoglotis plicata Blume (Jaffe i in. 1989), Aspasia 

principissa Rchb. f, na p�dzie kwiatostanowym Catasetum viridiflavum Hook, 

Oncidium stipitatum Lindl (Fisher i Zimmerman 1988) oraz u nasady li�ci

Caularthron bilamellatum (Rchg.f.) Schult. (Fisher i Zimmerman 1988; Fisher i 

in. 1990; Fisher 1992). U niektórych gatunków storczyków jak Encyclia 

cordigera (Kunth) Dressler, E. chacaoensis (Rchb. f.) Dressler & G.E. Pollard, 

E. belizensis var. parviflora nektarniki pozakwiatowe spotykane s� zarówno u 

podstawy kwiatów jak i li�ci (Damon i Pérez-Soriano 2005). 

Ze wzgl�du na zawarto�� w�glowodanów nektar pozakwiatowy zwabia 

mrówkowate (Formicidae), które wykorzystuj� go jako pokarm. Te natomiast 

zabijaj� lub odstraszaj� szkodniki, chroni�c przede wszystkim generatywne cz��ci 

kwiatów. Powoduje to wzrost sukcesu reprodukcyjnego u storczyków. Dochodzi 

zatem do interakcji zwanej mutualizmem. Nektar pozakwiatowy mo�e stanowi� od 

11 a� do 48% całej diety u mrówek (Jeffrey i in. 1970; Schmid 1988; Fisher i in. 

1990; Almeida i Figueiredo 2003; Damon i Pérez-Soriano 2005). Ro�lina mo�e 
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równie� oferowa� schronienie lub swoiste gniazdo tzw. domatia, a materia 

organiczna dostarczana poprzez aktywno�� mrówek wewn�trz gniazda mo�e 

stanowi� dla ro�liny dodatkowe �ródło składników od�ywczych. Gniazdo mo�e 

by� umiejscowione np. w pseudobulwach jak u C. bilamellatum, S. tibicinis czy E. 

belizensis var. parviflora (Fisher i Zimmerman 1988; Rico-Gray i in. 1989; 

Fisher 1992; Damon i Pérez-Soriano 2005). 

Ró�nice w składzie chemicznym nektaru kwiatowego i pozakwiatowego s�

nieznaczne. Nektar w obu przypadkach jest wodnym roztworem cukrów. 

W�glowodany wchodz�ce w skład nektaru powstaj� w procesie fotosyntezy lub 

pochodz� z materiałów zapasowych. St��enie cukru mo�e wynosi� nawet 95% 

(Baskin i Bliss 1969; Jeffrey i in. 1970; Pais i Chaves das Neves 1980; Pacini i 

in. 2003; Mizell 2004). Stanowi� go głównie fruktoza, glukoza i sacharoza, które 

zwabiaj� szerokie spektrum pszczół. W mniejszych ilo�ciach mog� to by�

równie�: rafinoza, maltoza, melibioza, gentobioza, stachioza, laktoza, melezitoza 

oraz inne niezidentyfikowane cukry. Sacharoza jest dominuj�cym składnikiem 

nektaru u P. chlorantha (Stpiczy�ska 2005b), L. abortivum (Figueiredo i Pais 

1992) i H. gourlieana, natomiast glukoza u H. hieronymi (Galetto i in. 1997). 

Rafinoza nie wyst�puje generalnie w nektarze u Epidendrum i Cattleya, ale jest 

obecna np. u Laelia, Oncidium, Angraecum, Laeliocattleya, Epipactis. Za�

stachioza u niektórych gatunków Cymbidium i Mormodes. Melibioz� stwierdzono 

w rodzajach Sobralia, Laelia i Cattleyopsis. Proporcje pomi�dzy cukrami 

zawartymi w nektarze ró�ni� si� w zale�no�ci od gatunku ro�liny i zapylacza. 

Nektar bogaty w sacharoz� jest zazwyczaj ukryty w kwiecie (w długiej rurce 

korony lub ostrodze), podczas gdy fruktoza i glukoza dominuje w nektarze 

wyeksponowanym w kwiecie (nektarniki typu otwartego). Heksozy 

charakteryzuj� nektar kwiatów zapylanych przez cukrzyki (Pais i Chaves das 

Neves 1980; Singer i Sazima 1999; Nicolson i Fleming 2003). Koncentracja 

cukru w nektarze jest równie� istotna. Ptaki czy motyle preferuj� do��

rozcie�czony nektar tj. z 15-25 % zawarto�ci� cukru, natomiast pszczoły nektar o 

50% zawarto�ci cukru. Obni�enie koncentracji nektaru jest spowodowane 
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hydroliz� sacharozy do fruktozy i glukozy. W konsekwencji wzrasta jego 

osmotyczno��, powoduj�c napływ wody z komórek wydzielniczych. Wraz z 

ilo�ci� cukru w nektarze ro�nie tak�e jego lepko��, dlatego owady o w�skich 

tr�bkach preferuj� bardziej płynny nektar tj. o mniejszej zawarto�ci cukru. Ilo��

wydzielanego nektaru ro�nie proporcjonalnie do rozmiarów zapylacza, a wi�c im 

wi�kszy zapylacz tym wi�cej nektaru produkuje odwiedzany przez niego kwiat 

(Nicolson 1998; Dunne 2005). 

Pozostałe 5% zwi�zków chemicznych zawartych w nektarze stanowi�

aminokwasy, tłuszcze, kwasy organiczne, witaminy, enzymy, antyoksydanty, jony 

mineralne i metabolity wtórne (Jakubska i in. 2005a,b). Aminokwasy decyduj� o 

charakterystycznym smaku nektaru maj�cych wpływ na preferencje zapylaczy 

(Gardener i Gillman 2002). Nektarem bogatym w aminokwasy �ywi� si� głównie 

motyle, które wykorzystuj� te zwi�zki, jako �ródło energii, niedost�pne dla nich w 

innej postaci (Erhardt i Baker 1990). Zwi�zki azotowe wpływaj� równie�

korzystnie na płodno�� motyli, je�li dostarczane s� w okresie larwalnym na 

odpowiednio wysokim poziomie (Mevi-Schütz i Erhardt 2005; Jervis i Boggs 

2005). Nie tylko lokalizacja nektarników czy ich budowa maj� znaczenie 

taksonomiczne, ale i skład nektaru mo�e odzwierciedla� stopie� pokrewie�stwa 

pomi�dzy organizmami liniami rozwojowymi (Jeffrey i in. 1970; Pais 1986; 

Nicolson 1998; Mizell 2004).  

Niektóre gatunki storczyków mog� produkowa� lekko toksyczne czy te�

narkotyczne substancje. Nektar Epipactis helleborine (L.) Crantz zawiera m.in. 

oksykodon, morfiniany czy etanol, które powoduj�, �e owad czuje si�

oszołomiony. Dzi�ki temu sp�dza wi�cej czasu w kwiecie i zwi�ksza si�

prawdopodobie�stwo zapylenia. Etanol produkowany jest przez grzyby 

(Cladosporium) lub bakterie w obecno�ci cukrów, a mikroorganizmy te 

przenoszone s� przez osy z owoców. Oprócz opioidów i alkoholu nektar mo�e 

zawiera� zwi�zki odpowiadaj�ce za jego charakterystyczny zapach np. wanilin� i 

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

Około 75% wszystkich gatunków storczykowatych emituje zapach, ale 

tylko niektóre zwi�zki zawarte w olejkach eterycznych s� odczuwane przez 

człowieka. Olejki eteryczne wydzielane s� i gromadzone przez specjalne 

gruczoły zwane osmoforami (Vogel 1990b; Hamman 1999). Tkank�

wydzielnicz� stanowi jedna warstwa gładkich komórek epidermy (osmofory 

epitelialne) o bardzo g�stych protoplastach, du�ym j�drze i licznych plastydach, 

np. Cymbidium tracyanum Rolfe (Stpiczy�ska 1993), Scaphosepalum 

microdactylum Rolfe (Pridgeon i Stern 1985).  Epiderma mo�e by� pokryta 

równie� brodawkami (papille) jak u Cyclopogon elatus (Sw.) Schltr. (Wiemer i 

in. 2009), Restrepia hemsleyana Schltr, Scaphosepalum breve (Rchb. f.) Rolfe 

(Pridgeon i Stern 1983, 1985), Grobya amherstiae (Pansarin i in. 2009)  lub mo�e 

by� dodatkowo pomarszczona jak u Stanhopea oculata (Lodd.) Lindl. i S. wardii 

G. Lodd. ex Lindl. (Stern i in. 1987). U Caladenia patersonii R. Br. za produkcj�

zapachu odpowiedzialne s� prawdopodobnie 1-3 komórkowe trichomy 

(Stoutamire 1983). 

Pod wpływem izolacji geograficznej oraz braku zapylaczy na danym 

terenie mo�e dochodzi� do wykształcania osmoforów u gatunków, które 

pierwotnie ich nie posiadały, np. Phalaenopsis amabilis. Jest to cecha 

charakterystyczna tylko dla gatunków wyst�puj�cych w Nowej Gwinei. Te same 

gatunki wyst�puj�ce w innych regionach zapachu nie produkuj� Niewiele 

zwi�zków chemicznych zawartych w olejkach jest toksycznych dla ro�liny. Pod 

wpływem temperatury otoczenia (25-40 °C) staj� si� lotne i wtedy odczuwalne 

dla człowieka (Vogel 1990b; Hamman 1999). 

Osmofory mog� by� zlokalizowane w ró�nych miejscach okwiatu, np. u 

Restrepia sp., Scaphosepalum sp. czy Disa sp. na listkach okwiatu (Pridgeon i 

Stern 1983; 1985; Johnson 2005). Najcz��ciej jednak umieszczone s� na war�ce 

np. Stanhopea, Catasetum, Cyclopogon, Grobya (Stern i in. 1987; Hamman 

1999; van der Cingel 2001; Reis i in. 2004; Wiemer i in. 2009; Pansarin i in. 
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2009) czy Bulbophyllum sp, gdzie osmofory znajduj� si� na powierzchni kalusa 

pokrywaj�cego war�k� (Teixeira i in. 2004). Niektóre gatunki jak C. tracyanum

(Stpiczy�ska 1993) czy P. bifolia (Vogel 1990b) posiadaj� osmofory poło�one 

zarówno na listkach okwiatu jak i na war�ce. Gatunki nale��ce do Catasetinae i 

Gongorinae produkuj� najwi�ksze ilo�ci zapachów spo�ród wszystkich orchidei 

(Hamman 1999). 

Sekrecja olejków eterycznych jest procesem energochłonnym, dlatego  

aktywno�� wydzielnicza osmoforów jest skorelowana z aktywno�ci� zapylaczy 

tj. najwi�ksze ilo�ci zapachu wydzielane s�, gdy aktywno�� zapylaczy jest 

najwy�sza. Storczyki z gatunku Brassavola nodosa s� zapylane przez motyle 

nocne, dlatego te� zapach produkowany jest przez nie wył�cznie w nocy. 

Sekrecja rozpoczyna si� tu� po zachodzie sło�ca i ko�czy si� zaraz po jego 

wschodzie. Podobnie jest w warunkach sztucznej ciemno�ci. W nocy 

produkowane s� zapachy głównie przez przedstawicieli afryka�skiego rodzaju 

Angraecum i Aerangis. Inne storczyki jak  Epidendrum difforme pachn� zarówno 

w dzie� jak i w nocy, ale szczyt aktywno�ci wydzielniczej osi�gaj� w nocy. 

Kwiaty zapylane przez pszczoły produkuj� substancje lotne wcze�nie rano. Np. 

Cattleya luteola mi�dzy 4.00 i 8.00 rano. Po zapadni�ciu zmroku wi�kszo�� z 

nich nie wydziela �adnego zapachu. Podczas pochmurnych dni zapach kwiatów 

jest bardzo delikatny. Zapach mo�e pojawia� si� tak�e dopiero po pewnym 

czasie. Ciemno ubarwione kwiaty Catasetum tenebrosum emituj� �ywiczny 

zapach z mocn� cytrynow� nut�, ale pojawia si� on ok. 4 dnia antezy. 

Wydzielany jest do ko�ca antezy tj. ok. 3 tygodnie. U Catasetum aktywno��

wydzielnicza zostaje wstrzymana ju� po kilku godzinach od zapylenia ze 

wzgl�du na oszcz�dne gospodarowanie energi�. Anteza w kwiatach Gongora

trwa zaledwie 2-3 dni, ale po usuni�ciu war�ki, gdzie wydzielane s� olejki 

eteryczne anteza wydłu�a si� do 2-3 tygodni. W przewa�aj�cej wi�kszo�ci 

przypadków sygnały barwne czy zapachowe kwiatów pszczelich informuj� owady 

o znajduj�cym si� wewn�trz nektarze (Hamman 1999). Kwiaty rodzajów 

Catasetum, Coryanthes, Gongora, Cycnoches czy Stanhopea (ok. 10% całej 
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populacji storczyków) zapylane s� przez pszczoły z plemienia Euglossini.

Prawdopodobnie, olejki te słu�� owadom do produkcji feromonów płciowych, 

stymuluj� samice do kopulacji lub przypominaj� zapach gniazda, co tak�e ułatwia 

kontakty z samicami. Samce Euglossini zdrapuj� je przednimi odnó�ami z 

powierzchni war�ki i od czasu do czasu przenosz� na odnó�a tylne, gdzie 

gromadzone s� w buteleczkowatych strukturach. Odnó�a słu��ce do zbierania 

olejków pokryte s� włoskami. Kwiaty zwabiaj�ce Euglossini emituj� wysoce 

specyficzn� wo�, która przyci�ga tylko okre�lone gatunki pszczół, nawet je�li na 

tym samym terenie dost�pne jest szersze spektrum zapylaczy. Jest to jednocze�nie 

bariera przeciwko krzy�owaniu mi�dzygatunkowemu (Dodson i in. 1969; 

Williams i Whitten 1983; Lunau 1992; Kaiser 1993; Singer i Koehler 2003; Eltz i 

in. 2005; Carr 2006). 

Zapachy kwiatów zapylanych przez błonkoskrzydłe s� bardzo ró�norodne. 

Zawieraj� np. citronellol, nerol, geraniol, alkohol cynamonowy, jonony, wanilin�, 

eugenol, chavikol. S� to zapachy ró�ane, ostre, jononowe, aromatyczne. Na wo�

kwiatów zapylanych w nocy składaj� si� m.in. alkohol benzylowy, alkohol 

cynamonowy, linalol, alkohol fenyloetylowy i indole, natomiast zapylanych w 

dzie� równie� citronellol czy geraniol (Kaiser 1993). Głównym składnikiem 

zapachu wydzielanego przez kwiaty przyci�gaj�ce muchówki z rodzaju 

Bactrocera np. jest zingeron (wo� imbiru) u Bulbophyllum patens King ex Hook. 

f. (Tan i Nishida 2000) czy metyloeugenol (nadaje zapach go�dzików) u B. 

cheiri Lindl. (Tan i in. 2002) oraz keton malinowy u B. apertum Schltr. (Tan i 

Nishida 2005). Williams i Witthen (1983) wykryli 50 zwi�zków chemicznych 

wchodz�cych w skład olejków zapachowych u Stanhopeinae i Catasetinae, 

natomiast Flach i in. (2004) zidentyfikowali a� 55 zwi�zków (głównie terpenów i 

ich pochodnych) wytwarzanych przez war�ki niektórych gatunków z rodzaju 

Maxillaria i Trigonidium. U Gymnadenia conopsea (L) R. Br. zapach wydzielany 

przez kwiaty tworzy 45 zwi�zków chemicznych (Huber i in. 2005). Najwi�cej 

zwi�zków bo ok. 65 wykryto w olejku eterycznym produkowanym przez kwiaty 
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Disa sankeyi Rolfe, zapylanych przez osy. Aldehyd cynamonowy oraz eugenol 

s� głównymi jego składnikami (Johnson 2005). 

Zapachy mo�na podzieli� na przyjemne i nieprzyjemne dla nosa człowieka. 

Te pierwsze warunkuje obecno�� metylowych estrów kwasów tłuszczowych, 

alifatycznych i cyklicznych mono i seskwiterpenów, diterpenów, fenylopropanów. 

O przykrym zapachu decyduj� hydrokarbony, kwasy tłuszczowe, amoniak, indol, 

kadaweryna czy putrescyna (Vogel 1990b; Kaiser 1993; Knudsen i in. 2006). 

Przyjemnym zapachem charakteryzuj� si� kwiaty Encyclia fragrans

pachn�ce wanili� i miodem (Hamman 1999) czy Maxillaria acutifolia Lindl. 

pachn�ce nie tylko wanili�, ale i czekolad� (Flach in 2004). Cycnoches 

chlorochilon Klotsch wydziela zapach przypominaj�cy ten wydzielany przez 

ja�min a Dendrobium anosmum Lindl. zapach podobny do zapachu maliny 

(Hamman 1999). W�ród Oncidium sp. wyst�puj� równie� przyjemnie pachn�ce 

gatunki jak np. Oncidium ornithorhynchum, którego emitowany, mocny do��

zapach, zbli�ony jest do waniliowego. Według Vogla (1990) osmofory u tego 

gatunku zlokalizowane s� na płatkach okwiatu i war�ce. Znakomita jednak 

wi�kszo�� Oncidium sp. wydziela bardzo delikatny zapach. 

Najbrzydszym zapachem charakteryzuj� si� kwiaty zapylane przez 

muchy. Odczuwane jako zgniłe, putrescynowe czy pachn�ce fekaliami lub 

padlin�. Kwiaty muchówkowe zwabiaj� owady nie tylko zapachem, ale tak�e 

odpowiedni� kolorystyk� imituj�c� np. padlin�. Do tej grupy nale�� szczególnie 

storczyki Cirrhopetalum, wyst�puj�ce w południowo-wschodniej Azji oraz 

Masdevallia z Ameryki Południowej. Dracula chestertonii zwabia zapylaczy 

zarówno wygl�dem, jak i zapachem imituj�c owocnik grzyba, na którym muchy 

składaj� jaja. Przykry zapach produkowany jest równie� przez listki okwiatów 

Phragmipedium caudatum i Cirrhopetalum ornatissimum, odpowiednio uryny i 

ryby (Kaiser 1993; Hamman 1999). 

Skład chemiczny substancji zapachowych, jak równie� ich ilo�� mo�e 

ulega� zmianom podczas cyklu wydzielniczego. Clowesia rosea pachnie rano 

lecznicz� ma�ci� na kaszel natomiast po południu cynamonem. Catasetum 
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expansum terpentyn� a po południu �ytnim chlebem. Epidendrum falcatum rano 

ja�minem a po południu lili�. Zapach wydzielany przez kwiaty Encyclia radiata

ma natomiast zapach pieprzowy, ale pod koniec antezy staje si� on nieprzyjemny 

(Hamman 1999). 

2.4.3. Tłuszcze 

Odkrycie systemu zapylania kwiatów z rodziny storczykowatych przez 

pszczoły zbieraj�ce substancje tłuszczowe stworzyło nowe pole do bada� nad 

ekologi� zapylania (Vogel 1969, 1974; Buchmann 1987; Roubik 1989; Steiner 

1989; Wcislo i Cane 1996).  

Wzmianki na temat sekrecji tłuszczu w kwiatach pochodz� z roku 1969, 

kiedy to wyniki swoich bada� zaprezentował Stefan Vogel na 

Mi�dzynarodowym Kongresie Botanicznym w Seattle („Flowers Offering Fatty 

Oils Instead Of Nectar”). Odkrycia dokonał w Argentynie podczas bada� nad 

rodzajem Angelonia (Scrophulariaceae) zapylanym przez pszczoły z rodzaju 

Centris (Vogel 1974; Vogel i Machado 1991). 

Mimo, �e nektar jest najcz��ciej oferowan� nagrod� przez kwiaty z rodziny 

storczykowatych (Orchidaceae), znacz�ca liczba gatunków zaopatruje zapylacze 

w substancje tłuszczowe (van der Pijl i Dodson 1969; Arditti 1992; Dressler 

1993; van der Cingel 2001). W�ród ro�lin okrytozal��kowych znanych jest osiem 

rodzin (Orchidaceae, Iridaceae, Krameriaceae, Malpighiaceae, Primulaceae, 

Scrophulariaceae, Solanaceae, Cucurbitaceae), u których zachodzi sekrecja 

tłuszczu, b�d�cego nagrod� dla zapylaczy (Vogel 1974; Buchmann 1987). Trzy 

dodatkowe rodziny: Caesalpiniaceae, Memecylaceae i Gesneriaceae były 

wcze�niej wł�czone do tej listy, ale nie jest nadal jasne czy produkowany przez 

nie tłuszcz np. przez trichomy w koronie Drymonia serrulata (Gesneriaceae) jest 

nagrod�. Wydaje si� on gra� rol� swoistego kleju (tzw. accessory pollenkitt) 

powoduj�cego przyleganie ziaren pyłku to tułowia pszczół gatunku Epicharis
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(Steiner 1985; Buchmann 1987, Renner 1989). Produkcja tłuszczu w kwiatach 

jest zatem cech� wielu ro�lin jedno- i dwuli�ciennych. 

Przedstawicielami rodziny storczykowatych, u których zachodzi sekrecja 

nielotnych olejów s�: Cranichidinae Lindl. (Dressler 1993), Coryciinae Benth. 

(Buchmann 1987; Steiner 1989, 1993; Pauw 2006), Satyriinae Schltr. (Garside 

1922), Bulbophyllinae Schltr. (Pohl 1935; van der Cingel 2001), 

Ornithocephalinae Schltr. (Buchmann 1987; van der Cingel 2001), Catasetinae 

(Cyrtopodiinae; Mickeliunas i in. 2006; Pansarin i in. 2009), Oncidiinae Benth. 

(Dressler 1990; Singer i Cocucci 1999b; van der Cingel 2001; Aliscioni i in. 

2009) i Maxillariinae (Davies i Stpiczy�ska 2009). Produkcja tłuszczu 

kwiatowego u storczyków jest cech� polifiletyczn� i uwa�a si�, �e ewoluowała 

przynajmniej pi�� razy tylko u samych Oncidiinae (Buchmann 1987, Silvera 

2002). 

Tłuszcze wydzielane s� przez struktury gruczołowe zwane elajoforami. 

Vogel (1974) wyró�nił dwa rodzaje elajoforów: elajofory typu epitelialnego i 

trichomowego. W rodzinie storczykowatych wyst�puj� oba ich typy. 

Elajofory mog� by� poło�one na doosiowej powierzchni labellum, kalusie 

czy kolumnie (Singer i Cocucci 1999b; Singer i in. 2006; Stpiczy�ska i in. 2007; 

Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009; Aliscioni i in. 2009). 

Elajofory epitelialne s� najbardziej rozpowszechnionym typem elajoforów w 

rodzinie Orchidaceae. Wyst�puj� one zwłaszcza w kwiatach Oncidiinae np. O. 

loefgrenii Cogn, gdzie rozpoznane s� jako czerwono-�ółte, kalusowate, mokre 

struktury na powierzchni labellum (Stpiczy�ska i in. 2007). U O. trulliferum

Lindl. elajofor ulokowany jest zarówno na kalusie, jak i na brzegach bocznych 

łatek war�ki (Stpiczy�ska i Davies 2008). W przypadku O. cavendishianum

Bateman i O. ornithorhynchum Kunth elajofory to dwa owalne gruczoły 

znajduj�ce si� u nasady war�ki i rozmieszczone symetrycznie po obu jej stronach 

(Stpiczy�ska i in. 2007, Davies i Stpiczy�ska 2009). U O. paranaense Kraenzl.

równie� s� to dwa elajofory epitelialne umieszczone na bocznych łatkach war�ki, 

podobne jak u O. unicorne Lindl. (Singer i Cocucci 1999b; van der Cingel 2001; 



41 

Singer 2004; Singer i in. 2006; Stpiczy�ska i in. 2007). Szacuje si�, �e blisko 

14% gatunków Oncidium posiada elajofory produkuj�ce tłuszcz (Buchmann 

1987). Odnotowano tak�e obecno�� elajoforów w rodzaju Ornithophora

(Oncidiinae) i Rudolfiella (Maxillariinae), gdzie elajofor znajduje si� na kalusie 

(Stpiczy�ska i Davies 2008, Davies i Stpiczy�ska 2009), jak równie� w kwiatach 

gatunków z rodzaju Gomesa tj. G. recurva R. Br. czy G. bifolia (Sims) M.W. 

Chase & N.H. Williams, tak�e nale��cyh do Oncidiinae (Stpiczy�ska i in. 2007; 

Aliscioni i in. 2009).  

Elajofory trichomowe s� to włoski wydzielnicze jedno lub 

wielokomórkowe (Vogel 1974; Buchmann 1987). Trichomowe elajofory odkryte 

zostały w rodzinach: Cucurbitaceae, Primulaceae, Scrophulariaceae, Solanaceae, 

Iridaceae i niektórych Orchidaceae (Vogel 1974; Buchmann 1987). W rodzinie 

Orchidaceae s� obecne w kwiatach kilku gatunków z rodzaju Zygostates,  

Ornithocephalus (Ornithocephalinae), Phymatidium (Oncidiinae) czy Grobya

(Catasetinae). Garside (1922) opisał równie� Satyrium bicallosum Thunb. 

(Satyriinae), jako gatunek produkuj�cy tłust� wydzielin� zbieran� przez 

muchówki.   

Tłuszcz mo�e by� produkowany przez elajofory trichomowe wyst�puj�ce 

zarówno na labellum jak, u podstawy kolumny czy ostrogi (Garside 1922; Reis i 

in. 2006; Singer i in. 2006, Toscano de Brito 2001; Mickeliunas i in. 2006, 

Pansarin i in. 2009). Zebranie tłuszczu z kwiatów o elajoforach trichomowych 

wymaga od pszczoły obecno�ci ró�nego rodzaju struktur na odnó�ach lub ich 

modyfikacji, w odró�nieniu od tych pszczół, które zbieraj� substancje tłuszczowe 

z powierzchni elajoforów epitelialnych (Vogel 1974). 

Niewiele danych dost�pnych jest na temat przedstawicieli Cranichidinae 

równie� produkuj�cych tłuszcz. Jedynym znanym takim gatunkiem jest 

Ponthieva racemosa (Walter) C. Mohr, u którego na war�ce obecna jest 

wydzielina pełni�ca prawdopodobnie funkcj� po�ywienia dla larw pszczół 

(Dressler 1993). W�ród Bulbophyllinae wzmianki o produkcji tłuszczu dotycz�
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B. macranthum Lindl, B. lobbii Lindl. i B. campanulatum Rolfe (Pohl 1935; van 

der Cingel 2001). 

Uwa�a si�, �e wyst�powanie nektaru, lipidów i cukrów w niektórych 

tłuszczach produkowanych w kwiatach (Vogel 1990a; Davies i in. 2003a) oraz 

wyst�powanie terpenoidów w nektarze niektórych gatunków ro�lin (Davies i in. 

2005) mo�e dowodzi�, �e elajofory ewoluowały z nektarników.  

Substancja lipidowa wydzielana przez kwiaty jest zwykle bezbarwna, 

czasem �ółta i składa si� z nasyconych kwasów tłuszczowych, parafiny, gliceroli. 

Inne składniki to: diglicerydy, aminokwasy, glukoza, karotenoidy, fenole, 

nielotne izoprenoidy i saponiny (Vogel 1974; Simpson i in. 1977; Cane i in. 

1983; Buchmann 1987; Roubik 1989; Reis i in. 2000, 2003; Silvera 2002; Dumri 

2008).  

Pierwsze doniesienia na temat obecno�ci tłuszczu w kwiatach gatunków 

Oncidium (Orchidaceae) dotycz� Oncidium ornithorhynchum Kunth (Vogel 

1974), natomiast dopiero w roku 2009 (Davies i Stpiczy�ska) opisano anatomi� i 

ultrastruktur� elajoforów tego gatunku. Pierwsze badania nad biologi� zapylania 

gatunków produkuj�cych tłuszcz kwiatowy z chemiczn� charakterystyk�

prowadzone były przez Reis i in. (2000, 2003) na Oncidium pubes Lindl. i 

Ornithophora radicans (Rchb.f.) Garay & Pabst. Analiza chemiczna wykazała, 

�e głównym komponentem tłuszczu pochodz�cego od tych dwu gatunków s�

diacyl- (oncidinol) i triacylglicerole. Kolejne badania Reis i in. (2006) 

potwierdziły te wyniki równie� dla Phymatidium tillansioides Barb. Rodr. W 

przypadku P. delicatulum Lindl. głównym składnikiem tłuszczów okazały si�

jednak proste liniowe w�glowodory. Tłuszcz wydzielany przez trichomowe 

elajofory Zygostaes lunata Lindl. tak�e zawiera mono-, di- i triacylglicerole, ale 

głównie nasycone i nienasycone kwasy tłuszczowe (Dumri i in. 2006, Dumri 

2008).  

Silvera (2002) dowiodła, �e ilo�� tłuszczu mo�e si� ró�ni� mi�dzy 

poszczególnymi osobnikami tego samego rodzaju. Oncidium cheirophorum

Rchb.f. mo�e produkowa� około dwa razy wi�cej tłuszczu w jednym kwiecie ni�
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O. ornithorhynchum Kunth i nawet ponad 20 razy wi�cej ni� O. klotzschianum

Rchb.f. Innymi gatunkami z rodziny Orchidaceae, u których wykryto obecno��

tłuszczu kwiatowego s�: Sigmatostalix picturatissima Kraenzl., S. portillae 

Königer, S. oxyceras Königer & J. G. Weinm, S. marinii Königer (Oncidiinae), 

Ornithocephalus cochleariformis C. Schweinf. czy O. bicornis Lindl, który to 

produkuje najwi�ksze ilo�ci tłuszczu w�ród wy�ej przebadanych. Zaskakuj�ce 

jest te� to, �e tłuszcz pochodz�cy od S. picturatissima jest bardziej podobny pod 

wzgl�dem chemicznym do tłuszczu wydzielanego przez kwiaty Ornithocephalus

sp. ni� innych gatunków z rodzaju Sigmatostalix (Silvera 2002).  

Ro�liny, które dostarczaj� nielotne tłuszcze jako nagrody dla zapylaczy 

maj� jedne z bardziej interesuj�cych, wyspecjalizowanych systemów zapylania 

spo�ród okrytozal��kowych a zapylacze mog� wykazywa� odpowiednio 

zmodyfikowan� morfologi� ciała i inne zachowanie w kwiatach w zale�no�ci od 

poło�enia elajoforów w kwiecie (Dressler 1968; Simpson i Neff, 1981; 

Armbruster 1985; Buchmann 1987; Vogel 1974; Coccuci 1991; Steiner i 

Whitehead 1991a).  

Istnieje około 330 gatunków pszczół, które zbieraj� tłuszcz produkowany 

w kwiatach ro�lin z ró�nych rodzin (Alves-dos-Santos 2007; Alves-dos-Santos i 

in. 2007). U storczyków wydzielony tłuszcz zbierany jest głównie przez samice 

pszczół nale��ce do jednego z czterech plemion rodziny Apidae, a mianowicie: 

Centridini, Ctenoplectrini, Tapinotaspidini, Tetrapediini (Vogel 1974, 1990; 

Simpson i Neff 1981; Cocucci i in. 2000), ale mechanizm taki wyst�puje tak�e u 

Melittidae (Buchmann 1987; Steiner i Whitehead 1988, 1990, 1991a, 1996; 

Whitehead i Steiner 2001; Michener 2000). Wydzielony tłuszcz słu�y, jako 

�ródło pokarmu dla larw, gdy zmieszany jest z pyłkiem, jako jeden z materiałów 

do konstrukcji czy uszczelnienia gniazda lub nawet, jako pokarm dla osobników 

dorosłych (Vogel 1974; Simpson i in. 1977; Buchmann 1987; Endress 1994; 

Michener 2000; Rasmussen i Olesen 2000; Alves-dos-Santos i in. 2006; Buschini 

i Wolff 2006). Do konstruowania gniazd u�ywany jest obok innych materiałów 
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tj. gleby, piasku, elementów drewna, w zale�no�ci od gatunku pszczół (Vinson i 

in. 1996; Pereira i in. 1999; Jesus i Garófalo 2000). 

Główn� zalet� tłuszczu w porównaniu do nektaru jest jego kaloryczno��

(Simpson i in. 1983). Według Vogla (1989), tłuszcz kwiatowy jest około 8 razy 

bogatszy w kalorie w stosunku do tej samej ilo�ci nektaru. Dlatego tłuszcze mog�

zast�pi� cukry zawarte w nektarze, jako �ródło energii dla larw. 

W odró�nieniu od nektaru, pszczoły nie zbieraj� tłuszczu ani nie 

transportuj� go za pomoc� aparatu g�bowego, ale za pomoc� odnó�y lub 

odwłoku, które to pokryte s� odpowiednio wyspecjalizowanymi i rozgał�zionymi 

włoskami (Vogel 1974, Buchmann 1987).  

Tylko dwa rodzaje pszczół: Macropis i Rediviva z rodziny Melittidae 

obejmuj� gatunki zbieraj�ce tłuszcz kwiatowy z elajoforów trichomowych. 

Pierwszy z nich specjalizuje si� w zbieraniu tłuszczu z kwiatów Lysimachia, 

nale��cych do rodziny Primulaceae (Simpson i in. 1983; Cane i in. 1983; Steiner 

i Whitehead 1991a; Hoffmann i Kwak 2005; Dötterl i Schäffler 2007). Drugi 

przedstawiciel rodziny Melittidae - Rediviva zbiera tłuszcz z kwiatów rodzaju 

Diascia, Bowkeria czy Hemimeris (Scrophulariaceae) a tylko okazyjnie z 

Corycium  i Disperis (Coryciinae), b�d�cych przedstawicielami rodziny 

Orchidaceae (Steiner 1989; Steiner i Whitehead 1991a,b; Pauw 2005). Pauw 

(2006) zaobserwował równie� obecno�� samic Rediviva peringueyi w kwiatach z 

rodzaju Pterygodium (Coryciinae). Jedynym jak dot�d gatunkiem pszczół z 

rodziny Melittidae, jaki odnotowano w kwiatach posiadaj�cych elajofory 

epitelialne jest Rediviva gigas (Manning i Goldblatt 2002). Pszczoły z rodzaju 

Rediviva u�ywaj� przednich odnó�y do zbierania tłuszczu. Tłuszcz ten jest 

nast�pnie przenoszony na odnó�a tylne i transportowany do gniazda gdzie staje 

si� cz��ci� po�ywienia dla larw (Steiner i Whitehead 1991a). 

Przedstawicielami rodziny Apidae, najcz��ciej spotykanymi na kwiatach 

produkuj�cych tłuszcz s� Tetrapediini. Zbieraj� tłuszcz wydzielany przez 

elajofory epitelialne w kwiatach Banisteriopsis sp. (Malpighiaceae), Oncidium 

pubes (Orchidaceae) czy O. paranaense (Singer i Cocucci 1999b; Attala i 
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Machado 2003; Singer 2003; Machado 2004; Sigrist i Sazima 2004). Pszczoła 

zbiera wydzielony tłuszcz za pomoc� odnó�y przednich i transportuje go 

odnó�ami tylnymi (Singer i Cocucci 1999b). Spotykane s� równie� w kwiatach z 

rodziny kosa�cowatych Sisyrinchium sp. o elajoforach trichomowych 

zlokalizowanych na kolumnie (Vogel 1974; Alves-dos-Santos 1999; Cocucci i 

Vogel 2001).

Mimo, �e pszczoły z rodzaju Tetrapedia zbieraj� tłuszcze w kwiatach 

głównie z rodziny Orchidaceae (Buchmann 1987), wiele gatunków Oncidium jest 

zapylanych przez pszczoły z rodzaju Centris, np. O. sphacelatum Lindl. 

(Pemberton 2008). Kwiaty kilku gatunków 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-Díaz i García-Franco 2009), teraz najcz��ciej zaliczanych 

do rodzaju Tolumnia Raf, s� na tyle przebiegłe, �e pozoruj� tylko produkcj�

tłuszczu podobn� do tych jak u gatunków z rodziny Malpighiaceae, zwabiaj�c 

tym samym podobnych zapylaczy. Pszczoły z rodzaju Centris (Centridini), 

oprócz aparatu zbieraj�cego i transportuj�cego pyłek, posiadaj� jeszcze specjalne 

struktury, zlokalizowane na przednich i �rodkowych odnó�ach (np. haczykowaty 

organ tzw. hood organ), które odgrywaj� rol� w zbieraniu tłuszczu kwiatowego 

(Vogel 1974; Buchmann 2004; Machado 2004). Centridini cz�sto spotykane s�

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 posiadaj�cych 

elajofory epidermalne jak np. Krameria - Krameriaceae (Machado 2004; 

Gimenes i da Lobão 2006), Byrsonima, Malpighia, Stigmaphyllon - 

Malphigicaeae (Vinson i in. 1997; Vogel i Machado 1991; Teixeira i Machado 

2000; Buchmann 2004; Machado 2004; Giese 2005; Carvalho i in. 2005). 

 Przedstawicieli z Ctenoplectrini zaobserwowano jedynie na kwiatach 

Cucurbitaceae (Momordica, Thladiantha). Pszczoły takie u�ywaj� wysoce 

wyspecjalizowanych struktur umieszczonych na odwłoku, które słu�� do 
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zbierania tłuszczu z elajoforów trichomowych bez u�ywania odnó�y (Buchmann 

1987; 2004). 

Pszczoły z rodzaju Tapinotaspis (Tapinotaspidini) tak�e odwiedzaj�

kwiaty posiadaj�ce elajofory trichomowe np. Nierembergia (Solanaceae), ale 

tłuszcz zbieraj� za pomoc� szczoteczek umieszczonych na stopach odnó�y 

�rodkowych. Tłuszcz jest przenoszony podczas lotu z odnó�y �rodkowych na 

odnó�a tylne za pomoc� zmodyfikowanych ostróg (Cocucci 1991). Pszczoła taka 

odwiedza równie� kwiaty Byrsonima - Malpighiaceae i Angelonia - 

Scrophulariaceae (Buchmann 2004; Machado 2004). Innym rodzajem nale��cym 

do plemienia Tapinotaspidini jest Paratetrapedia sp, która jest zapylaczem dla 

niektórych 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 i in. 2006). 

2.4.4. Woski i �ywice 

Woskowa lub �ywiczna substancja produkowana jest w�ród storczyków 

głównie przez przez przedstawicieli Maxillariinae Benth. (Porsch 1905; van der 

Pijl i Dodson 1969; Senghas 1993; Davies i in. 2003a; Davies i in. 2003b; Davies 

i Turner 2004a), Bifrenariinae Dressler (Davies i Stpiczy�ska 2006), 

Cyrtopodiinae Benth. (Davies i in. 2006) i Eriinae Benth. (von Kirchner 1925). 

Davies in in. (2005) oszacowali, �e ok. 13% gatunków w�ród Maxillariinae 

produkuje woski i �ywiczne substancje bogate w tłuszcze oraz aminokwasy. 

Poza rodzin� Orchidaceae �ywice wyst�puj� w kwiatach z rodziny 

wilczomleczowatych (Euphorbiaceae; Dalechampia sp; Armbruster 1985) i 

kluzjowatych (Clusiaceae; Clusia sp, Chrysochlamys sp, Clusiella sp; Bittrich i 

Amaral 1997; Hammel 1999).  
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Woski produkowane przez struktury na powierzchni labellum, głównie 

przez ró�nego rodzaju papille lub trichomy. Papille zwykle s� sto�kowate o 

szerokiej podstawie, zaokr�glone lub spiczaste na szczycie lub prawie całkiem 

płaskie, mało wystaj�ce ponad powierzchni� (Davies i in. 2003a,b; Davies i 

Turner 2004a; Matusiewicz i in. 2004).  

Wyst�powanie wosków opisano u niektórych przedstawicieli Orchidaceae z 

rodzaju Maxillaria tj. M. uncata, M. acuminata i M. discolor alliances (Faegri i 

van der Pijl 1971; Davies i in. 2003a, Singer i Koehler 2004). Epidermalne papille 

na labellum u M. acuminata i M. discolor alliances wykazuj� typowe cechy 

komórek wydzielniczych, a synteza tłuszczów wyst�puje w gładkim ER lub/i 

plastydach (Davies i in. 2003a). Substancja ta ma warto�� od�ywcz� dzi�ki 

zawarto�ci lipidów i aromatycznych aminokwasów (Davies i in. 2003a,b; Davies 

i Turner 2004a; Flach i in. 2004) i mo�e by� wykorzystywana raczej, jako �ródło 

po�ywienia ni� swego rodzaju klej do budowania i reperowania gniazd, co 

wcze�niej zostało zasugerowane przez pewnych autorów (van der Pijl i Dodson 

1969; van der Cingel 2001). Komórki epidermy na labellum M. chrysantha Barb. 

Rodr. równie� produkuj� wosk (Davies i Winters 1998), tworz�c na powierzchni 

war�ki ochronny połyskuj�cy film niedopuszczaj�cy do nadmiernego 

wysychania tkanki.  Podobnie jest w przypadku innych kseromorficznych 

gatunków posiadaj�cych papille o cienkiej kutykuli tj. M. pumila, M. subulata i 

M. madida alliances (Pabst i Dungs 1977). Papille wyst�puj�ce na labellum

posiadaj� stosunkowo cienk� kutykul�. Zasugerowano, �e owa połyskuj�ca 

powierzchnia mo�e imitowa� wod� (Warren 1999) lub nektar a�eby zwabia�

owady (Davies i Turner 2004a). U przedstawicieli rodzaju Maxillaria wosk 

zbierany jest przez pszczoły bez��dłe z rodziny Apidae, plemienia Meliponini

(Flach et al. 2004). 

	ywiczne wydzieliny znaleziono u pewnych gatunków 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 równie� M. 

acutifolia Lindl, M. tenuibulba Christenson, M. cerifera Barb. Rodr. i M. 
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notylioglossa Rchb.f, gdzie maj� posta� kryształków pokrywaj�cych war�k�

(Singer i Koehler 2004; Davies i Turner 2004a). S� one bogate w triterpenoidy 

(pochodne cykloartenolu) i zbierane s� przez pszczoły lub osy (Braga 1977; 

Dressler 1993; Dondon i in. 2002; Flach i in. 2004). Triterpenoidy s� głównym 

składnikiem �ywicy produkowanej przez kwiaty Dalechampia (Armbruster 

1985), natomiast pochodne benzofenonów s� głównym składnikiem �ywicy u 

gatunków z rodzaju Clusia (de Oliveira i in. 1996, 1999; Porto i in. 2000; Cuesta-

Rubio i in. 2001). 	ywica produkowana przez Clusia wykorzystywana jest przez 

zapylaj�ce je pszczoły do konstruowania gniazd (de Oliveira i in. 1996) i ich 

uszczelniania (Simpson i Neff 1981). Lopes i Machado (1998) wykazali, �e 

pszczoły te nale�� do plemienia Euglossini i s� to wył�cznie samice a �ywica 

produkowana jest przez staminodia (Clusia nemorosa G. Mey). 	ywica jest 

tak�e doskonałym, antymikrobiologicznym składnikiem i obron� przed atakiem 

mrówek (Armbruster 1985; Dressler 1982; Sakagami i in. 1989; Lokvam i 

Braddock 1999; Michener 1990; Roubik 1989). Do innych zapylaczy kwiatów 

oferuj�cych t� nagrod� nale�� Meliponini (Kaminski i Absy 2006). Identyczny 

skład �ywicy jak ten u niektórych rodzajów Clusia wyst�puje u blisko 

spokrewnionego rodzaju Tovomitopsi (Bittrich i in. 2003). 

Substancje pochodzenia tłuszczowego produkowane s� tak�e przez papille 

znajduj�ce na labellum u Cymbidium lowianum (Rchb.f.) Rchb.f. i C. dayanum 

Rchb.f, nale��cych do Cyrtopodiinae (Davies i in. 2006) oraz kalusie poło�onym 

na labellum u Ceratandra - storczyka południowo-afryka�skiego (Steiner 1998). 

Macpherson i Rupp (1934) dowiedli, �e pszczoły bez��dłe Trigona hockingsii 

zbieraj� lepk� substancj� produkowan� wzdłu� �rodkowej osi war�ki C. 

iridifolium A. Cunn. Ex Lindl. (syn. C. madidum Lindl.). Materiał jest wtedy 

przenoszony z przednich odnó�y na drug� par� i w ko�cu do pyłkowych 

koszyczków na odnó�ach tylnych.  

von Kirchner (1925) opisał, bogat� w tłuszcze wydzielin� na war�ce Eria 

vulpine Rchb.f. syn. Trichotosia vulpine (Rchb.f.) Kraenzl (Eriinae), jako tward�, 

grub� i mokr�, lepk� mas�, przypominaj�c� gum� z wygl�du i konsystencji.  
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2.4.5. Pseudopyłek i włoski jadalne 

Pyłek w kwiatach Orchidaceae sklejony jest w pyłkowiny, które nie 

stanowi� pokarmu zapylaczy. Jedynie sypki pyłek w rodzaju Neuwiedia jest 

dost�pny dla pszczół (Kocyan i Endress 2001). Dlatego te� niektóre gatunki 

storczyków zamiast pyłku oferuj� owadom pseudopyłek. Wyst�powanie 

pseudopyłku i włosków jadalnych u storczykowatych stwierdzono u 

przedstawicieli rodzajów Dendrobium, Eria, Polystachya, Maxillaria, Thelymitra, 

Gastrodia, zapylanych przez pszczoły (Dodson i 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).  Włoski jadalne zawieraj� w komórkach du�e ciała białkowe, 

czasem ziarna skrobi, rzadko tłuszcze (Davies i in. 2000, 2002, 2003). 

Włoski jadalne wykazuj� znaczn� ró�norodno�� morfologiczn� w 

zale�no�ci od gatunku ro�liny. Te wyst�puj�ce na labellum u Polystachya Hook. 

s� paciorkowate (Davies i in. 2002). Trichomy jadalne wyst�puj�ce w kwiatach 

innych gatunków jak np. Maxillaria villosa (Barb. Rodr.) Cogn. s� najcz��ciej 

cztero-sze�ciokomórkowe z maczugowat� komórk� na szczycie włoska (Davies i 

in. 2003a) lub maczugowate jednokomórkowe jak u Eria monostachya Lindl. 

(Davies i Turner 2004c) czy z wielokomórkow� główk� jak u Dendrobium 

unicum Seidenf. (Kjellsson i Rasmussen 1987; Davies i Turner 2004b). Inne s�

cylindryczne, trzy-pi�ciokomórkowe z zaokr�glonym ko�cem Maxillaria 

violaceopunctata Rchb.f. (Davies i in. 2003b) lub kuliste i pomarszczone u 

Thelymitra nuda R. Br. (Bernhardt i Burns-Balogh 1986). Obecno�� danego typu 

trichomów na labellum nie oznacza ró�norodno�ci w budowie wegetatywnej 

(Davies i in. 2000, 2002, 2003).  

Pseudopyłek wyst�puje na powierzchni labellum jako białawy proszkowaty 

nalot, powstaj�cy przez fragmentacj� trichomów. Ró�nica pomi�dzy 

pseudopyłkiem a włoskami jadalnymi polega na tym, �e włoski jadalne nie 

rozpadaj� si� na pojedyncze komórki i zawieraj� głównie białka (van der Pijl i 
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Dodson 1969). U Dendrobium unicum Seidenf. pseudopyłek formowany jest przez 

fragmentacj� wielokomórkowej główki włoska (Kjellsson i Rasmussen 1987; 

Davies i Turner 2004b). Synonimem pseudopyłku spotykanym w literaturze jest 

słowo farina, pochodz�ce z łaciny, oznaczaj�cego m�k� (Davies i Winters 1998). 

Według Daviesa i in. (2000, 2003) kwiaty, które oferuj� zapylaczom 

pseudopyłek nie produkuj� nektaru. Jedynymi dotychczas poznanymi wyj�tkami 

s� Thelymitra nuda R.Br. i Gastrodia sesamoides R.Br. (Jones 1985; Bernhardt i 

Burns-Balogh 1986; van der Cingel 2001) wabi�ce zapylaczy równie� zapachem.  

Tak�e Maxillaria violaceopunctata Rchb.f. i M. villosa (Barb. Rodr.) Cogn. 

(Davies i in. 2003b), które produkuj� zarówno pseudopyłek jak i substancj�

�ywiczn� zawieraj�c� tłuszcze i aminokwasy oraz M. lepidota Lindl, która oprócz 

pseudopyłku i �ywicy dodatkowo wydziela tak�e nektar oraz odczuwalny przez 

człowieka zapach (Matusiewicz i in. 2004). Davies i in. (2005) oszacowali, �e 

spo�ród 100 przebadanych gatunków Maxillaria ok. 16-23 % produkuje 

pseudopyłek (Davies i Winters, 1998; Davies i in. 2000, 2002, 2003a). 

Pszczoły zbieraj�ce pseudopyłek zaobserwowano tak�e w kwiatach 

Maxillaria sanderiana i M. grandiflora (Dodson i Frymire 1961; Dodson 1962). 

U M. ochroleuca Lodd. ex Lindl. i M. brasiliensis Brieger & Bicalho 

odnotowano obecno�� Trigona spp. (Meliponini; Singer 2003), natomiast u 

storczyka Polystachya flavescens (Lindl.) J. J. Sm. pszczoły Dialictus aff. 

creberrimus (Halictidae; Goss 1977). Samice pszczół z rodziny Halictidae 

(Lasioglossum sp.) zauwa�ono równie� u Thelymitra nuda (Bernhardt i Burns-

Balogh 1986). Kjellsson i Rasmussen (1987) uwa�aj�, �e zapylaczem dla 

Dendrobium unicum s� małe pszczoły lub osy zbieraj�ce pseudopyłek. Pszczoły 

z rodzaju Exoneura (Apidae, podrodzina Xylocopinae) zbieraj� pseudopyłek z 

kalusa umiejscowionego na war�ce australijskiego gatunku storczykowatych 

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

Około jedna trzecia spo�ród wszystkich gatunków kwiatów z rodziny 

storczykowatych nie oferuje �adnej nagrody zapylaczom (Little 1983; Dafni 

1984; Ackerman 1986; Nilsson 1992; Vogel 1993; Johnson 1994, 2000; Neiland i 

Wilcock 1998; Roy i Widmer 1999; Gumbert i Kunze 2001; Vallius 2000, 2001; 

Sugiura i in. 2002; Cozzolino i Widmer 2005). 

W celu zwabienia zapylaczy kwiaty te wykorzystuj� mimikr�, polegaj�c�

na stosowaniu ró�nego rodzaju podst�pów. Wyró�nia si� mimikr� Müllera 

(Müllerian mimicry, mimikra niemodelowa), gdy gatunki na�laduj� inne poprzez 

wykształcenie podobnych cech lub behawioru, ale nie oferuj� nagrody. Drugi 

rodzaj mimikry to mimikra Batesa (Batesian mimicry) - powstaje, gdy gatunek 

imituje inny, liczniejszy w danym siedlisku takson (Dafni i Ivri 1981a; Nilsson 

1983b; Dafni 1984; Nilsson 1992). Istnieje równie� poj�cie fakultatywnej 

mimikry kwiatowej. Oznacza ono, �e ro�lina na�ladowcza oferuj�ca nagrod� lub 

j� imituj�ca, zwabia zapylaczy zarówno, gdy wyst�puje samodzielnie jak i w 

towarzystwie ro�liny modelowej. Wtedy liczba zwabionych zapylaczy 

dodatkowo si� zwi�ksza (Dafni i Ivri 1981a). 

Wytłumaczeniem dla tego rodzaju oszustwa jest to, �e mimikra u 

storczyków pełni rol� mechanizmu ułatwiaj�cego allogami� (obcopylno��) i 

powoduje lepsze rozprzestrzenianie pyłku a tym samym wydajniejsz�

reprodukcj� (Dafni i Ivri 1979; Dressler 1981; Ackerman 1986; Neiland i 

Wilcock 1998; Johnson i Nilsson 1999). Stopie� podobie�stwa mo�e by� tak 

wysoki, �e zapylacz nie jest wstanie odró�ni� ro�liny modelowej od 

na�ladowczej (Johnson 1994, 2000).  

Do�� popularn� metod� na zwabienie zapylaczy jest imitowanie obecno�ci 

nagród (food deception) w kwiecie lub podobie�stwo pod wzgl�dem koloru czy 

kształtu do innych kwiatów oferuj�cych nagrody dla zapylaczy (Dafni 1983; 

Nilsson 1983a,b; Beardsell i in. 1986; Johnson 1994; Roy i Widmer 1999). 
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Na przykład Disa pulchra Sond. (Orchidaceae) przypomina 

morfologicznie gatunek z rodziny Iridaceae (Watsonia lepida N.E. Brown.), 

który wydziela nektar. Powoduje to u zapylaczy omyłkowe szukanie nagrody w 

kwiecie Disa, a przy okazji zapylenie (Johnson 2000). Podobnie zachowuj� si�

kwiaty D. ferruginea (Thunb.) Sw. (Johnson 1994) czy Cephalanthera rubra (L.) 

Rich. (Nilsson 1983b). 

Istniej� tak�e kwiaty, które zwabiaj� zapylaczy zapachem nie oferuj�c tak 

naprawd� �adnej nagrody. Cypripedium tibeticum King ex Rolfe zwabia słodk�, 

owocow� woni� królowe trzmieli, które dodatkowo prawdopodobnie myl�

ciemny pułapkowy kwiat z własnym gniazdem (Li i in. 2006). Wiele gatunków 

Bulbophyllum produkuje nieprzyjemny dla człowiek zapach padliny, ale 

atrakcyjny dla muchówek z rodziny bzygowatych (Syrphidae) lub słodkawy 

zapach przyci�gaj�cy muchówki z rodzaju Bactrocera (Tephritidae), zach�caj�c 

je tym samym do odwiedzenia kwiatu. Cz��� z nich charakteryzuje dodatkowo 

obecno�� nektaru lub ruchome labellum (van der Pijl i Dodson 1969; Dressler 

1981; Tan i Nishida 2000; Tan i in. 2002; Teixeira i in. 2004; Tan i Nishida 

2005; Wood 2005 Jersáková i in. 2006).  

W�ród storczyków s� równie� i takie, które imituj� obecno�� w kwiecie 

nagrody w postaci pyłku. W ten sposób zachowuje si� Calypso bulbosa (L.) 

Oakes, który posiada �ółte włoski - pseudopr�ciki na labellum, oferuj�c pozornie 

pyłek trzmielom (Thien i Marcks 1972; Proctor i Harder 1995; van der Cingel 

2001). Innym przykładem jest buławnik mieczolistny Cephalanthera longifolia 

(L.), u którego na war�ce wyst�puj� pomara�czowe papille (Dafni i Ivri 1981b). 

W�ród owadów �ywi�cych si� pyłkiem s� równie� bzygowate (Syrphidae). 

Zdarza si�, �e w poszukiwaniu po�ywienia zostaj� uwi�zione w pułapkowych 

kwiatach  Paphiopedilum barbigerum T. Tang et F. T. Wang. W kwiecie tych 

storczyków wyst�puje intensywnie �ółte staminodium, które je zwabia. Podczas 

próby wydostania si� z pułapki dochodzi do depozycji pyłku na tułowiu owada 

(Shi i in 2008). 
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Mimikra mo�e równie� dotyczy� na�ladownictwa miejsc l�gowych 

zapylaczy. Kwiaty z rodzaju Dracula wyj�tkowo zaskakuj� swym wygl�dem i 

zapachem. Upodabniaj� si� one do owocnika grzyba, na którym muchy składaj�

jaja (Kaiser 2006; Dentinger i in. 2008). Bulbophyllinae (rodzaj Pedilochilus 

Schltr.) prawdopodobnie te� zwabiaj� samice owadów do zło�enia jaj w kwiecie. 

Cz�sto posiadaj� one p�cherzykowat� war�k�, okryt� płatkami. Owad dostaj�c 

si� przez otwór uformowany przez war�k� nie mo�e wydosta� si� z niej, gdy�

brzegi war�ki s� skierowane do �rodka. Płatki okrywaj� war�k� i s� prawie 

przezroczyste. Poszukuj�c innej drogi wyj�cia owad musi przej�� poni�ej 

kolumny, ocieraj�c si� o ni� i zabieraj�c pyłkowiny (van der Cingel 2001). 

Spektakularny sposób na zwabienie zapylacza maj� kwiaty z rodzaju Brassia sp., 

które posiadaj� mocno wydłu�one listki okwiatu b�d�ce odpowiednikiem odnó�y 

paj�ków. Osy z rodzajów Pepsis i Campsomeris, jako drapie�niki składaj� swoje 

jaja na �wie�o zabitym przez siebie paj�ku. Zdarza si�, �e myl� kwiat ze swoj�

ofiar� i atakuj� go a wtedy dochodzi do depozycji pollinarium na tułowiu owada 

(Pupulin i Bogarín 2005).  

Specyficzny przykład mimikry wyst�puje u Ophrys, który imituje 

kształtem i zapachem okwiatu kształty samic i ich feromony (mimikra seksualna, 

sexual deception), prowokuj�c samce (niektóre trzmiele, osy i pszczoły samotnice) 

do tzw. pseudokopulacji, podczas której dokonuje si� zapylenie kwiatu (Dafni 

1984; Kullenberg 1961; Paulus i Gack 1990; Nilsson 1992; Schiestl i in. 1999, 

2000; Delforge 2001; Pichersky i Gershenzon 2002). Z bada� wynika, �e 38 

składników z 41 produkowanych przez labellum u Ophrys iricolor wywołuje 

reakcj� u samców Andrena morio (rodzina Andrenidae, pszczolinkowate) 

prowadz�c� do pseudokopulacji. Składnikami extraktu produkowanego przez 

okwiat a wi�c jednocze�nie składnikami feromonów samic Andrena s� głównie 

proste ła�cuchy alkanów i alkanów z 20-29 atomami w�gla, nierozgał�zione 

aldehydy (C9-C24), i dwa estry typu woskowego (Stökl 2007). Obok rodzaju 

Ophrys oraz rodzajów 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 i in. 2008) wymienianych jest jeszcze kilka rodzajów storczyków 

neotropikalnych, u których mo�na równie� zaobserwowa� mimikr� seksualn�: 

Lepanthes, zapylane przez muchówki (Diptera) z rodziny ziemórkowatych 

(Sciaridae: Bradysia floribunda) (Blanco i Barboza 2005) a tak�e Trichoceros, 

Telipogon, Trigonidium (van der Pijl i Dodson 1966; Singer 2002a; Pulpin 2005), 

Mormolyca (Singer i in. 2004), Geoblasta (Ciotek i in. 2006). Nawet w�ród 

przedstawicieli Oncidium (Oncidium henekenii syn. Tolumnia henekenii) 

wyst�puj� gatunki prowokuj�ce samca trzmieli do pseudokopulacji (Dod 1976; 

Pulpin 2005). 

Pseudokopulacja jest obserwowana głównie w okresie deficytu samic, który 

wywołuje siln� konkurencj� samców. Kalusowate wyrostki i włoski stanowi�

dodatkowe bod�ce dotykowe, które pomagaj� owadom przyj�� odpowiedni�

pozycj� umo�liwiaj�c� zapylenie (Singer 2002a). 
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3. MATERIAŁ I METODY 

3.1. Materiał ro�linny  

Kolekcja storczyków zało�ona została w 2006 roku w Ogrodzie 

Botanicznym UMCS w Lublinie. W skład jej wchodzi dwana�cie gatunków 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.f, 

Oncidium ornithorhynchum Kunth, Ornithocephalus ciliatus Lindl, 

Ornithocephalus gladiatus Hook, Phymatidium falcifolium Lindl, Sigmatostalix 

amazonica Schltr, Sigmatostalix oxyceras Königer & J.G. Weinm.bis, Zygostates 

grandiflora (Lindl.) Mansf. oraz Zygostates lunata Lindl. Ro�liny nale��ce do 

zało�onej kolekcji s� epifitami. Pochodz� z Ameryki Południowej lub/i Ameryki 

�rodkowej (Tab. 1). Sprowadzone zostały dzi�ki dwóm polskim firmom 

Orchidarium oraz Orchidsklepik, które zajmuj� si� importem storczyków z 

całego �wiata. Te nale��ce do zało�onej kolekcji importowano z Ekwadoru. Ze 

wzgl�du na rozmait� nomenklatur� stosowan� w literaturze, za nazwy gatunkowe 

badanych storczyków przyj�to te według Kew World Checklist, a ich synonimy 

umieszczone zostały w Tabeli 1.  

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

N.H.Williams 

G. echinata to sympodialny epifit wyst�puj�cy w Brazylii (Tab. 1), o 

wielko�ci do 30 cm. Pseudobulwy u tego gatunku mierz� od 6 do 12 cm długo�ci 

i ok. 2 cm szeroko�ci. Na szczycie ka�dej pseudobulwy wyrastaj� dwa ostro 

zako�czone li�cie o kształcie wst��kowym do owalnego. Li�cie maj� do 18 cm 

długo�ci i 3,0 cm szeroko�ci (Fot. 1a-b). Ro�liny G. echinata kwitn� od stycznia 
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do lutego, a kwiatostanem jest wiecha, której długo�� to ok. 22 cm (Tab. 2). 

Zwisaj�cy p�d kwiatowy pojawia si� przy podstawie ostatnio dojrzałej 

pseudobulwy (Fot. 1b-d). War�ka, a szczególnie jej ko�cowy odcinek 

zabarwiony jest na ciemnokarmazynowo (Fot. 1d-f). Labellum mierzy ok. 1,3 cm 

długo�ci i składa si� z trzech łatek, gdzie boczne łatki s� jaskrawo�ółte. 

Powierzchnia war�ki pokryta jest pofałdowanym, błyszcz�cym kalusem, który w 

�rodkowej cz��ci posiada dwa wyrostki, przypominaj�ce z�by. Pozostałe listki 

okwiatu, zarówno okółka wewn�trznego, jak i zewn�trznego maj� kolor �ółty lub 

�ółtozielony, z bladoczerwonymi lub ró�owymi poprzecznymi plamkami (Fot. 

1e-f). Liczne kwiaty s� g�sto uło�one na górnej połowie p�du kwiatowego i 

wydzielaj� zapach. Mierz� one około 2,0 cm �rednicy (Tab. 2). Pr�tosłup jest 

cylindrycznego lub maczugowatego kształtu, o długo�ci ok. 0,6 cm. Opatrzony 

jest on z obu stron skrzydełkami, na których widoczne s� czerwone plamki (Fot. 

1f). Pollinarium tego gatunku tworz� dwa pollinia. 

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

G. radicans, podobnie jak G. echinata wyst�puje w Brazylii (Tab. 1). 

Gatunek ten osi�ga do 23 cm wysoko�ci. W�skie pseudobulwy maj�

maksymalnie 5 cm wysoko�ci. Ich kształt zbli�ony jest do w�sko-jajowatego, a 

kolor do jasnozielonego. Na szczycie ka�dej pseudobulwy wyrastaj� dwa w�skie, 

trawiaste li�cie o szeroko�ci �rednio 0,6 cm i długo�ci 18 cm. Maj� one delikatn�

tekstur�, ale ich wierzchołki s� ostro zako�czone. Z podstawy ostatnio dojrzałej 

pseudobulwy wyrasta wysmukły, wygi�ty p�d kwiatostanowy (grono), zwykle 

dłu�szy ni� li�cie (Fot. 2a-b). Na ka�dym kwiatostanie wyrasta 8-11 kwiatów. 

Kwiaty s� pachn�ce i małe o �rednicy ok. 1,0 cm. Ro�lina kwitnie od sierpnia do 

pa�dziernika (Tab. 2). Listki obu okółków s� zielono�ółte, jedynie war�ka jest 

białego koloru. Labellum jest te� zdecydowanie wi�ksze od pozostałych listków 

okwiatu i posiada du�y, �ółtopomara�czowy kalus. Pozostałe listki maj� podobn�

wielko�� i kształt, s� szeroko rozło�one, a nawet wygi�te do tyłu, zale�nie od 
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stadium antezy (Fot. 2b-d). Pr�tosłup jest ciemnobordowy i ł�czy si� z labellum

za pomoc� tabula infrastigmatica. Pollinarium opatrzone jest dwoma 

pyłkowinami. 

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

G. ranifera jest równie� gatunkiem charakterystycznym dla Brazylii (Tab. 

1). Organy wegetatywne w postaci pseudobulw s� wydłu�one, a ich �rednie 

wymiary to 6,5 x 2,0 cm. Li�cie (ok. 17 x 1,5 cm) maj� lancetowaty kształt i 

wyrastaj� z wierzchołków pseudobulw (Fot. 3a-b). Ro�lina kwitnie od maja do 

wrze�nia. Kwiatostan osi�ga ok. 22 cm długo�ci, a �rednica kwiatu nie 

przekracza 1,5 cm (Tab. 2). Kwiaty osadzone s� na długich szypułkach i 

rozmieszczone s� regularnie na p�dzie kwiatowym, w postaci wiechy (Fot. 3c-d). 

War�ka składa si� z trzech łatek, przy czym pozostałe dwie łatki boczne s� du�o 

mniejsze. Łatka �rodkowa, najwi�ksza, jest koloru jaskrawo�ółtego, natomiast 

boczne s� �ółte i posiadaj� dodatkowo br�zow� nasad�. W centralnej cz��ci 

labellum poło�ony jest do�� du�y, pofałdowany, br�zowy kalus, z którym 

bezpo�rednio ł�czy si� pr�tosłup. Ten jest równie� �ółtego koloru, a pod 

czapeczk� znajduj� si� dwie pyłkowiny. Pozostałe listki okwiatu tj. dwa okółka 

wewn�trznego oraz trzy zewn�trznego s� koloru �ółtego z br�zowymi pr�gami 

(Fot. 3c-e).  

3.1.4. Oncidium cheirophorum Rchb.f. 

Zasi�g tego gatunku obejmuje tereny Nikaragui, Kostaryki, Panamy i 

Kolumbii (Tab. 1). Jest to epifit, którego pseudobulwy osi�gaj� ok. 3,0 cm 

długo�ci. Organy te s� eliptycznego lub prawie okr�głego kształtu. Młode 

pseudobulwy maj� zielony kolor, natomiast w miar� strzenia staj� si� coraz 

bardziej bordowo nakrapiane, szczególnie w wierzchołkowej ich cz��ci. Li�cie 
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wyrastaj� z wierzchołka lub z podstawy pseudobulwy. W pierwszym przypadku 

ich liczba ogranicza si� do dwóch, natomiast, gdy wyrastaj� z podstawy mo�e 

by� ich wi�cej (Fot. 4a). Kwitnienie u O. cheirophorum trwa od listopada do 

maja. Kwiaty zebrane s� w wiechowaty kwiatostan, podobnie jak u G. echinata 

(Fot 4b). Długo�� p�du to ok. 18 cm, a wymiary kwiatów ok. 1,5 x 1,2 cm (Tab. 

2). Kwiaty s� cytrynowo�ółte, pachn�ce, osadzone s� na długiej szypułce 

posiadaj�cej bordowe pr��ki (Fot. 4b-d) Rozmieszczenie kwiatów na p�dzie jest 

do�� równomierne. Równie� tak samo jak u G. echinata war�ka jest trójdzielna. 

U jej nasady, symetrycznie, po obu stronach znajduj� si� dwie owalne, 

błyszcz�ce struktury (Fot. 4c-d). W centralnej cz��ci labellum znajduje si�

białawy kalus, na który składaj� si� trzy wyrostki. W budowie okwiatu wyró�ni�

mo�na tabula infrastigmatica, która ł�czy pr�tosłup i labellum. Pr�tosłup 

opatrzony jest z obu stron relatywnie du�ym skrzydełkiem, a w workach 

pyłkowych znajduj� si� dwa pollinia. Okwiat O. cheirophorum zbudowany jest 

standardowo z dwóch okółków, zawieraj�cych po trzy listki. Listki okółka 

zewn�trznego mog� mie� czasem �ółtozielone zabarwienie (Fot. 4c-d). 

3.1.5. Oncidium ornithorhynchum Kunth 

O. ornithorhynchum jest najwi�ksz� ro�lin� spo�ród tych, znajduj�cych si�

w zało�onej kolekcji storczyków. W naturalnym �rodowisku wyst�puje od 

Meksyku po Kolumbi� (Tab. 1). Jest sympodialnym epifitem, osi�gaj�cym 20-50 

cm wielko�ci i tworzy g�ste k�py bardzo skupionych pseudobulw. Pseudobulwy 

te mierz� 2,5-9,0 cm długo�ci i 3,0-5,0 cm szeroko�ci. Maj� one kształt owalny 

lub elipsowaty i zwykle s� nieco spłaszczone. Li�cie mog� mie� długo�� od 20 

do 50 cm i szeroko�� od 1,5 do 3,5 cm. Na szczycie ka�dej pseudobulwy 

wyrastaj� dwa lub trzy łukowato wygi�te li�cie o kształcie wydłu�onym do 

lancetowatego. Je�eli li�cie wyrastaj� przy podstawie s� nieco mniejsze ni� li�cie 

wyrastaj�ce z wierzchołka pseudobulwy (Fot. 5a). Kwitnienie trwa od listopada 

do marca. Wiechowaty kwiatostan ma ok. 40 cm długo�ci (Tab. 2). Przy 
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podstawie ostatnio dojrzałej pseudobulwy wyrasta od 1 do 3  wygi�tych lub 

zwisaj�cych p�dów kwiatowych (Fot. 5a). Na ka�dym rozgał�zieniu kwiatostanu 

wyrasta wiele pachn�cych kwiatów, maj�cych ok. 2,4 cm wielko�ci (Fot. 5b; 

Tab. 2). Kwiaty osadzone s� na długich, ponad 3 cm długo�ci szypułkach. Listki 

okwiatu s� koloru ró�owopurpurowego, a war�ka opatrzona jest �ółtym kalusem 

w postaci licznych wyrostków uło�onych w pi�ciu rz�dach (Fot. 5b-c). U jej 

nasady, po obu stronach znajduj� si� parzyste, białe struktury, których 

powierzchnia mocno si� błyszczy (Fot. 5c). Swoje poło�enie zmieniaj� w 

zale�no�ci od stadium antezy. Boczne listki okółka wewn�trznego s� odchylone 

pod k�tem prostym w stosunku do war�ki. Pr�tosłup ma około 0,5 cm długo�ci i 

posiada z obu stron trójk�tne skrzydełko. Pr�tosłup z war�k� ł�czy tabula 

infrastigmatica (Fot. 5c). Podobnie jak u poprzedniego gatunku, pyłek zlepiony 

jest w dwie pyłkowiny. 

3.1.6. Ornithocephalus ciliatus Lindl. 

  

Gatunek ten jest storczykiem miniaturowym i cechuje go brak 

pseudobulw. Jego obszar wyst�powania pokrywa si� w cz��ci z O. gladiatus 

(Tab. 1). O. ciliatus posiada li�cie uło�one wachlarzykowato, pomi�dzy którymi 

pojawiaj� si� grona (Fot. 6a-d), maj�ce ok. 6,0 cm długo�ci (Tab. 2). Li�cie s�

lancetowate, ciemnozielone i ostro zako�czone. Na osi kwiatostanu widoczne s�

trójk�tne przysadki. Zielony p�d kwiatostanowy pokryty jest włoskami, podobnie 

zreszt� jak listki okwiatu (Fot. 6c-e). Listki okwiatu s� białe i okr�głe, zw��aj�ce 

si� u nasady. Kwiaty s� liczne, maj� ok. 5,0 mm �rednicy i pojawiaj� si� mi�dzy 

styczniem a lutym (Tab. 2). Labellum jest silnie wydłu�one i przybiera barw�

zielon� od strony odosiowej i biał� od strony doosiowej (Fot. 6f). Pomi�dzy 

pr�tosłupem a war�k� usytuowany jest zielony kalus, po obu stronach opatrzony 

białymi wyrostkami. W centralnej cz��ci kalusa widoczne s� włoski. Pollinarium

składa si� z czterech pyłkowin (Fot. 6f). 
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3.1.7. Ornithocephalus gladiatus Hook. 

Gatunek ten, podobnie jak O. ciliatus jest miniaturowy. Ma bardzo szeroki 

zasi�g i wyst�puje na obszarze zarówno Ameryki �rodkowej, jak i Ameryki 

Południowej, spotykany jest tak�e w Indiach (Tab. 1). Li�cie O. gladiatus maj�

ok. 10 x 0,6 cm wielko�ci, s� ostro zako�czone i wachlarzykowato uło�one (Fot. 

7a-b). Brak jest pseudobulw. P�d kwiatostanowy w postaci grona wyrasta z 

k�tów li�ci, a kwiaty pojawiaj� si� ok. lutego. Kwiatostan mierzy �rednio 5 cm, 

ale mo�e osi�ga� nawet 11 cm. Kwiaty s� szypułkowe i maj� zaledwie ok. 8 x 6 

mm (Tab. 2). Szypułki wyrastaj� z k�tów przysadek (Fot. 7c). Listki okwiatu 

maj� białozielony kolor, jednak war�ka jest ja�niejsza i mocno wydłu�ona. Po 

obu jej stronach osadzone s� małe, prawie owalne i bardziej zielone struktury, 

przez co labellum wygl�da na trójdzielne (Fot. 7d). Ich powierzchnia pokryta jest 

błyszcz�c� wydzielin�. Pr�tosłup jest równie� zielony, a pyłek upakowany jest w 

postaci czterech pyłkowin.  

3.1.8. Phymatidium falcifolium Lindl. 

Gatunek ten wyst�puje w Brazylii (Tab. 1). Kwitnie od czerwca do 

sierpnia. Kwiaty maj� ok. 4 mm �rednicy (Tab. 2) i jest ich od 3-10 na jednym 

gronie. Li�cie (ok. 3-6 cm długo�ci), wyrastaj� w postaci jasnozielonych, 

trawiastych k�p. Kwiatostany mog� by� dłu�sze ni� li�cie (Fot. 8a-b). Listki 

okwiatu s� białe i wydłu�one. War�ka kształtem przypomina trójk�t, którego 

ramiona s� postrz�pione. Jest ona koloru białego lub �ółtobiałego, natomiast na 

jej powierzchni znajduje si� błyszcz�cy, zielony kalus. Ma on posta� trzech 

kulistych cz��ci, z których �rodkowa jest najwi�ksza i najintensywieniej 

zabarwiona (Fot. 8c). U P. falcifolium wyst�puje pollinarium z czterema 

pyłkowinami.
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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, które mierzy ok. 12 cm długo�ci i cz�sto jest dłu�sze ni� li�cie. 

Kwiaty s� miniaturowe i maj� ok. 1 cm �rednicy. Ro�lina kwitnie od maja do 

lipca (Tab. 2). Pseudobulwy s� równie� stosunkowo małe i bocznie spłaszczone 

o wymiarach 4,5 x 1,5 cm. Z ich podstawy wyrasta kilka lancetowatych li�ci, ale 

dłu�sze s� zazwyczaj te wyrastaj�ce z wierzchołka pseudobulwy (Fot. 9a). 

Boczne listki okwiatu w okółku wewn�trznym, jak równie� trzy pozostałe w 

okółku zewn�trznym s� �ółte, ale posiadaj� br�zowe pr�gi. Nie ró�ni� si�

znacznie kształtem, ani rozmiarem. Najwi�kszym listkiem okwiatu jest war�ka, 

która tak�e posiada �ółty kolor z br�zowym cieniem w pobli�u kalusa (Fot. 9b). 

Ten ma posta� masywnej �ółtej struktury (czasem z br�zowymi pr�gami), 

otoczonej br�zow� obwódk�. Jego powierzchnia jest błyszcz�ca i lekko 

wgł�biona. Kalus znajduje si� w centrum okwiatu, a jego kraw�dzie znajduj�ce 

si� od strony war�ki zako�czone s� spiczasto. Pr�tosłup jest cytrynowo�ółty, a 

pod �ółt� czapeczk� ukryte s� dwie pyłkowiny (Fot. 9b). 

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

S. oxyceras jest małym epifitem, który zasiedla tereny Ekwadoru (Tab. 1). 

Morfologicznie bardzo przypomina S. amazonica. Pseudobulwy u tej ro�liny s�

bardzo małe, ale wydłu�one i silnie spłaszczone. Z ich wierzchołka wyrasta 

pojedynczy, lancetowaty li��. W przypadku, kiedy pojawia si� on u podstawy 

pseudobulwy liczba ta mo�e si� zwi�ksza� (Fot. 10a). Kwitnienie przypada na 

okres od lutego do maja. Wiechowaty kwiatostan ma zaledwie ok. 5,0 cm a 

kwiaty 3,0 mm wielko�ci (Tab. 2). Kwiaty rozmieszczone s� równomiernie na 

p�dzie kwiatostanowym, ale ich liczba jest niewielka (Fot. 10b-c). Listki okwiatu 

s� koloru �ółtego, z bordowobr�zowymi pr�gami. Labellum jest od nich znacznie 
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wi�ksze (Fot. 10b-d).  Pomi�dzy war�k� a pr�tosłupem znajduje si� du�y, 

błyszcz�cy kalus. Jest on sercowatego kształtu, otoczony bordow� obwódk�. 

	ółte jego wn�trze wypełnia wydzielina. Pr�tosłup odró�nia si� od pozostałych 

cz��ci kwiatu swoim białym kolorem (Fot. 10d). Pod biał� czapeczk� znajduj�

si� dwie pyłkowiny. 

3.1.11. Zygostates grandiflora (Lindl.) Mansf. 

Gatunek ten wyst�puje w Brazylii (Tab. 1). Jego jasnozielone li�cie 

uło�one s� w lu�no rozło�ony wachlarz (Fot. 11a). Obecne s� li�cie 

przykwiatowe. Z k�ta przysadek wyrastaj� jasnozielone, długie szypułki (Fot. 

11b-d). Kwiatostan (grono) jest zwykle dłu�szy ni� li�cie i osi�ga ok. 12 cm 

Kwiaty Z. grandiflora pojawiaj� si� od maja do czerwca, maj� ok. 2,0 cm 

�rednicy (Tab. 2). Okwiat jest dwubarwny, u nasady listków okwiatu jest on 

ciemnozielony, natomiast w wy�szych partiach biały. Brzegi listków okółka 

wewn�trznego s� postrz�pione i wi�ksze od pozostałych (Fot. 11e-f). Pr�tosłup 

jest tak�e biały. Pollinarium jest stosunkowo długie i du�e, z czterema 

pyłkowinami (Fot. 11e). �rodek kwiatu zajmuje �ółty lub �ółtozielony kalus z 

włoskami (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 ro�lina od Z. grandiflora, ale 

równie� nie posiada pseudobulw. Li�cie Z. lunata mierz� �rednio 7,0 x 2,0 cm, 

maj� kształty od eliptycznych do lancetowatych i tworz� k�py (Fot. 12a-b). 

Kwiatostany w postaci gron pojawiaj� si� od maja do sierpnia (Fot. 12c-d). 

Osi�gaj� ok. 9,0 cm długo�ci, natomiast kwiaty �rednio 8,0 x 6,0 mm (Tab. 2) i 

wydzielaj� zapach. Na osi kwiatostanu obecne s� małe, trójk�tne przysadki. 
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Okwiat jest trójbarwny tj. zielono-�ółto-biały. Listki okółka wewn�trznego s�

koloru �ółtego o postrz�pionych brzegach, u nasady zielonkawe. Labellum jest 

małe w porównaniu z pozostałymi listkami kwiatu i ma odmienny, biały kolor i 

wydłu�ony kształt. Listki okółka zewn�trznego s� lekko wydłu�one, podobnie 

jak war�ka, ale w przeciwno�ci do niej s� zielonkawe. W centralnej cz��ci 

kwiatu widoczny jest błyszcz�cy zielony kalus. Pokryty jest on włoskami, a po 

obu stronach opatrzony jest do�� długimi wyrostkami (Fot. 12e-f). Zielony jest 

równie� pr�tosłup. U Z. lunata wyst�puj� cztery pyłkowiny (tak jak u 

poprzedniego gatunku) i okryte s� �ółt� czapeczk�.  

3.2. Systematyka i taksonomia 

Brak jasnych pogl�dów na temat pochodzenia storczyków znajduje swoje 

przeło�enie na system klasyfikacji tych ro�lin. Prace nad ich 

usystematyzowaniem prowadzone s� od niemal 200 lat i do tej pory 

zaproponowano kilkana�cie systemów klasyfikacji tej grupy ro�lin. Opieraj� si�

one na badaniach morfologicznych, cytologicznych, cytogenetycznych i 

biochemicznych, a obecnie coraz wi�ksz� rol� odgrywa biologia molekularna. 

Cechami morfologicznymi, jakie brane s� pod uwag� przy grupowaniu tych 

ro�lin s� przede wszystkim: tekstura pollinium, typ trzonka pollinarium, budowa 

viscidium, miejsce poł�czenia pyłkowin oraz viscidium, pozycja i kształt 

pylników, trwało�� �ciany komórkowej pylników, liczba pyłkowin, struktura 

rostellum, rodzaj kwiatostanu oraz listowie (Rasmussen 1985; Rutkowski 1998).  

Storczykowate według „Angiosperm Phylogeny Group III” (2009) nale��

obecnie do rz�du szparagowców (Asparagales Bromhead). W obr�bie rodziny 

Orchidaceae Jussieu wyró�nia si� pi�� podrodzin tj. Apostasioideae, 

Cypripedioideae, Vanilloideae, Orchidioideae i Epidendroideae. Podrodziny s�

dzielone dodatkowo na plemiona, a te na podplemiona i rodzaje. U�ywa si�

równie� tzw. alliance, okre�laj�cego w filogenetyce bliski stopie�

pokrewie�stwa pomi�dzy rodzajami. Długo istniały jednak niejasno�ci dotycz�ce 
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taksonomi tych pi�ciu głównych grup. Dwie pierwsze tj. Apostasioideae i 

Cypripedioideae zaliczane były cz�sto jako samodzielne rodziny (Apostasciaceae 

i Cypripediaceae) nale��ce do rz�du storczykowców Orchidales Bromhead 

(Szlachetko 1995).  

John Lindley usystematyzował ok. 2000 znanych na ten czas gatunków 

storczyków i zaklasyfikował je do 7 plemion. Podział ten stanowi podstaw�

wszelkich bada� nad systematyk� tych ro�lin do dnia dzisiejszego (Lindley 1830-

1840). Pierwsze próby grupowania orchidei dokonano przede wszystkim na 

podstawie liczby płodnych pr�cików. St�d te� ro�liny te podzielono na 

monandryczne (o jednym płodnym pr�ciku), w�ród których jest znakomita 

wi�kszo�� storczyków i niemonandryczne (posiadaj�ce wi�cej ni� jeden płodny 

pr�cik). W�ród nich s� bardziej prymitywne podrodziny Apostasioideae i 

Cypripedioideae (Pfitzer 1889; Schlechter 1926). Niektórzy autorzy zaliczaj� do 

rodziny Orchidaceae tylko takie storczyki, które posiadaj� jeden płodny pr�cik 

(Monandrae), tworz�c tym samym z Diandrae oddzieln� rodzin� (Rasmussen 

1985). Wst�pn� analiz� numeryczn� (fenetyczn�) storczykowców przedstawił 

Clifford i Lavarack (1974). Posłu�yła ona do obliczenia podobie�stwa pomi�dzy 

organizmami. W tym celu uwzgl�dniono 93 rodzaje storczyków, po jednym z 

ka�dego wyró�nionego wówczas podplemienia i przyporz�dkowano je do 20 

grup. Dendrogramy utworzone zostały na podstawie szeregu 

charakterystycznych cech, zarówno budowy morfologicznej, jak i anatomicznej 

organów wegetatywnych i generatywnych. W kolejnych latach opracowane 

zostały równie� dwie kompleksowe analizy kladystyczne storczyków oparte na 

cechach wspólnie zaawansowanych tzw. synapomorfii (Burns-Balogh i Funk 

1986; Dressler 1993). W wyniku przeprowadzonych bada� Burns-Balogh i Funk 

wyszczególniły sze�� podrodzin Orchidaceae: Apostasioideae, Cypripedioideae 

(dwie pierwsze klasyfikowane s� cz�sto jako rodziny), Neottioideae, 

Orchidoideae, Spiranthoideae i najwi�ksz� Epidendroideae. Podobn�

klasyfikacj� przyj�ł Dressler (1993) oraz Cameron i in. (1999), ale z 

wył�czeniem Neottioideae. Według klasyfikacji zaproponowanej przez Dresslera 
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(1993) oraz Sterna i in. (2004) podplemiona Oncidiinae i Ornithocephalinae 

nale�� do rodziny Orchidaceae, podrodziny Epidendroideae, grupy (phylad) 

Cymbidioid i plemienia Maxilarieae, które składa si� z ok. 2600 gatunków 

nale��cych do 165 rodzajów (ok. 10% wszystkich storczyków).

Zupełnie inny pogl�d zaprezentowany został przez Szlachetko (1995), 

który do rz�du Orchidales przyporz�dkował trzy rodziny storczyków tj. 

Apostasiaceae Lindl, Cypripediaceae Lindl. oraz Orchidaceae Juss. Utrzymał 

podział Dresslera (1993) na podplemiona Oncidiinae i Ornithocephalinae, jednak 

oba zaklasyfikował do podrodziny Vandoideae oraz odpowiednio do plemion 

Oncidieae oraz Ornithocephaleae Szlach, w�ród którego obok Ornithocephalinae 

znalazło si� utworzone przez autora podplemi� Hintonellinae Szlach. Główn�

cech� ró�nicuj�c� te dwa ostatnie taksony była długo�� rostellum i kształt 

pollinium.  

W celu zbadania stopnia pokrewie�stwa pomi�dzy gatunkami oraz 

ustalenia stopnia zaawansowania ewolucyjnego wykorzystywane s� równie�

molekularne analizy filogenetyczne. Wyniki bada� Whittena i in. (2000) oparte 

na analizie fragmentów DNA j�drowego i plastydowego wykazały, �e 

Oncidiinae nie jest taksonem monofiletycznym a podplemi� Ornithocephalinae 

jest blisko z nim spokrewnione i dlatego zostało przez autorów wł�czone do tej 

samej grupy ro�lin (Oncidiinae). Badania te zostały potwierdzone równie� trzy 

lata pó�niej (Williams i Whitten 2003). Molekularn� analiz� filogenetyczn�

przeprowadzili równie� Chase i in. (2003), skupiaj�c si� na usystematyzowaniu 

całej rodziny storczykowatych. Owy system klasyfikacji zakładał istnienie 

równie� pi�ciu podrodzin tj. Apostasioideae, Cypripedioideae, Orchidoideae i 

Epidendroideae, jednak zamiast Spiranthoideae wyró�niono inn� podrodzin� – 

Vanilloideae. Nowo�ci� było równie� utworzenie wi�kszego plemienia 

Cymbidieae (zamiast Maxillarieae) i zaklasyfikowanie do niego Oncidiinae. 

Ponadto kolejny raz potwierdzono, �e podplemi� Ornithocephalineae jest �ci�le 

zwi�zane z Oncidiineae i nie powinno by� wyodr�bniane tylko ze wzgl�du na 

zwi�kszon� liczb� pollinium (cztery zamiast dwóch). St�d autorzy zasugerowali, 
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�e nie nale�y polega� wył�cznie na cechach morfologicznych przy tworzeniu 

taksonów.  

Podział systematyczny gatunków Orchidaceae, badanych w niniejszej 

pracy jest ró�ny w zale�no�ci od przyj�tego systemu klasyfikacji. Ten przyj�ty 

przeze mnie oparty jest o badania wykonane przez „Angiosperm Phylogeny 

Group III” (2009) oraz Chase i in. (2003). 

Rodzina: Orchidaceae Juss. 

Podrodzina: Epidendroideae Lindl.  

Plemi�: Cymbidieae Pfitz. 

Podplemi�: Oncidiinae Benth. 

Baptistonia Barb.Rodr.

Gomesa R.Br. 

Oncidium Sw. 

Sigmatostalix Reich. 

Ornithocephalus Hook. 

Phymatidium Lindl. 

Zygostates Lindl. 

3.3. Metody badawcze 

Badania nad budow� morfologiczn�, anatomiczn� i ultrastruktur�

elajoforów oraz korelacj� pomi�dzy stadium antezy i receptywno�ci znamion a 

okresem aktywno�ci wydzielniczej tych gruczołów, prowadzone były na 

kwiatach b�d�cych w trzech stadiach rozwojowych: 

a) p�k (1 tydz. przed otwarciem kwiatu u G. ranifera, O. ciliatus, P. 

falcifolium, Z. grandiflora, 3 tyg. przed rozpocz�ciem kwitnienia u G. 

echinata, O. cheirophorum oraz O. gladiatus, natomiast 4 tyg. przed 

rozpocz�ciem kwitnienia u O. ornithorhynchum, G. radicans, S. oxyceras

i Z. lunata), 
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b) pierwszy dzie� antezy (dzie� rozpocz�cia kwitnienia tj. pełnego 

rozchylenia wszystkich listków okwiatu) u ka�dego z gatunków, 

c) stadium ko�cowe antezy, w którym nast�puje wi�dni�cie listków okwiatu 

(w zale�no�ci od długo�ci kwitnienia danego gatunku przyj�to 5 dzie�

antezy P. falcifolium, 7 dzie� antezy S. amazonica, 4-9 dzie� antezy S. 

oxyceras, 9 dzie� antezy O. ciliatus, 9-13 dzie� antezy O. gladiatus, 10 

dzie� antezy G. ranifera, 12 dzie� antezy Z. grandiflora, 13 dzie� antezy 

G. echinata, 16-19 dzie� antezy O. cheirophorum, 16 dzie� antezy O. 

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

lunata). 

Kwiaty w ró�nych stadiach antezy oznaczano kolorowymi nitkami. 

3.3.1. Obserwacje makroskopowe 

Przeprowadzone obserwacje makroskopowe, obejmowały okre�lenie: 

a) Długo�ci kwitnienia poszczególnych gatunków - za wyznacznik przyj�to 

moment rozchylenia si� pierwszego i wi�dni�cia ostatniego kwiatu w 

kwiatostanie w danym sezonie wegetacyjnym.

b) Długo�ci �ycia kwiatu 

� od antezy do wi�dni�cia okwiatu - kwiaty niezapylone (6 = liczba 

obserwacji, wyj�tkiem jest P. falcifolium i S. amazonica, gdzie liczba 

obserwacji = 2), 

� od antezy do wi�dni�cia okwiatu - kwiaty zapylone w drugim dniu 

antezy (2 = liczba obserwacji, wyj�tkiem jest P. falcifolium i S. 

amazonica, gdzie brak jest danych ze wzgl�du na mał� liczb� kwiatów 

na p�dzie kwiatostanowym), 

� od antezy do wi�dni�cia okwiatu - kwiaty po usuni�ciu pyłkowiny w 

drugim dniu antezy (2 = liczba obserwacji, wyj�tkiem jest P. 

falcifolium i S. amazonica, gdzie brak jest danych ze wzgl�du na mał�

liczb� kwiatów na p�dzie kwiatostanowym). 
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3.3.2. Badanie receptywno�ci znamion 

3.3.2.1. Test Peroxtesmo Ko  

Testy receptywno�ci znamion przeprowadzono za pomoc�

zmodyfikowanej metody Dafni i Maués (1998) wykorzystuj�cej papierki 

wska�nikowe Peroxtesmo Ko (MACHEREY-NAGEL D-52313 Dren, Germany). 

Metoda ta opiera si� na identyfikacji aktywno�ci enzymatycznej peroksydazy 

charakteryzuj�cej znami� receptywne. Papierek Peroxtesmo Ko o wymiarach 15 

x 15 mm umieszczano w probówce Eppendorf, po czym dodawano 1 ml wody 

destylowanej. Tak otrzymany roztwór nakraplano bezpo�rednio na znami�. 

Barwa niebieska na znamieniu �wiadczyła o jego receptywno�ci. W przypadku 

znamion o naturalnie ciemnym zabarwieniu ods�czano nakroplony roztwór po 

ok. 3 min bibuł� Whatman nr 1 by sprawdzi� czy kolor roztworu uległ zmianie. 

Ocen� receptywno�ci znamion prowadzono w stadium p�ka, w pierwszych 

dniach antezy oraz w ko�cowych dniach antezy. Wyniki przeprowadzonych 

testów zostały udokumentowane fotograficznie. Zmian� zabarwienia roztworu 

testowego obserwowano przy u�yciu mikroskopu stereoskopowego Olympus 

SZX12. 

3.3.2.2. Zdolno�� kiełkowania łagiewek pyłkowych na 

znamieniu 

W celu stwierdzenia zdolno�ci kiełkowania ziaren pyłku na znamieniu w 

trzech (powy�ej opisanych stadiach antezy) przygotowywano preparaty barwione 

bł�kitem anilinowym według metody Curriera (1957). Wyizolowane znami� 24 

godz. po manualnym zapyleniu geitonogamicznym, macerowano w 1N NaOH w 

temp. 60 °C. Nast�pnie materiał płukano w wodzie destylowanej i umieszczano 

na szkiełkach podstawowych w kropli 0,01% bł�kitu anilinowego 
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rozpuszczonego w 0,1 M buforze fosforanowym o pH 9,5 i delikatnie 

rozgniatano. W celu zabezpieczenia preparatów przed zbyt szybkim 

wysychaniem pod szkiełko nakrywkowe nanoszono dodatkowo kropl� gliceryny. 

Bezpo�rednio po wykonaniu, preparaty ogl�dano w mikroskopie 

fluorescencyjnym Nikon Eclipse 90i, wyposa�onym w filtr DAPI (�wiatło 

wzbudzaj�ce 340-380 nm, filtr barierowy 435-485 nm) oraz dokumentowano 

fotograficznie przy u�yciu kamery Nikon DS-Qi1Mc. Preparaty niebarwione 

bł�kitem anilinowym analizowane były równie� w mikroskopie �wietlnym (LM) 

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

  

3.3.3. Przygotowanie materiału do bada� anatomicznych i 

ultrastrukturalnych 

Elajofory bezpo�rednio po wyizolowaniu z kwiatów, 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 

materiał płukano w 0,1M buforze fosforanowym przez 24 godz. w 4 °C. Po 

wypłukaniu materiał był kontrastowany w wodnym roztworze 1,5% czterotlenku 

osmu przez 1,5 godz. Nast�pnie po dwukrotnym przepłukaniu wod� destylowan�

ponownie dokontrastowywany w 0,5% wodnym roztworze octanu uranylu przez 

2 godz. w temp. pokojowej i ponownie wypłukany w wodzie destylowanej. 

Kolejnym etapem było odwadnianie materiału w serii roztworów alkoholu 

etylowego o st��eniu 30%, 50%, 70%, 90%, 96% i 99,8%, po 15 min w ka�dym 

roztworze. 

 Odwodniony materiał przesycano �ywic� LR White (LR White acrylic 

resin, medium grade, Sigma). Materiał umieszczano na 1 godz. kolejno w 

mieszaninie �ywicy i acetonu w stosunku 2:1 oraz 1:1. Nast�pnie trzykrotnie na 1 

godz. w mieszaninie o stosunku 1:2, gdzie wy�sze było st��enie �ywicy.
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 W ostatnim etapie materiał umieszczano w plastikowych kapsułkach 

wypełnionych czyst� �ywic� LR White, szczelnie zamykano i polimeryzowano 

przez 24 godz. w temp. 60 °C. 

3.3.4. Przygotowanie preparatów półcienkich i ultracienkich 

Zatopiony materiał krojono no�em szklanym na skrawki przy u�yciu 

ultramikrotomu Reichert Ultracut S. Grubo�� skrawków półcienkich wynosiła 1 


m, natomiast ultracienkich 70 nm. 

Skrawki półcienkie barwiono przez ok. 5-7 min w temp. 60 °C w 1% 

bł�kicie metylenowym i 1% azurem II (1:1) po czym płukano wod� destylowan�

i 5% alkoholem etylowym oraz suszono. Barwienie to ró�nicuje elementy 

struktur komórkowych w odcieniach od granatowego do szarego. Preparaty 

zamykano u�ywaj�c Eukittu i ogl�dano 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 nast�pnie w odczynniku Reynoldsa (2,5% azotan 

ołowiu i 3,5% cytrynian sodu o pH 4-5, regulowanym przy u�yciu 1N NaOH), 

przez 10 min. Po ka�dym z odczynników materiał płukano trzykrotnie w wodzie 

destylowanej przez 5 min. i suszono na bibule filtracyjnej. Preparaty ogl�dano w 

mikroskopie elektronowym transmisyjnym (TEM) TESLA BS-340 i 

fotografowano na błonach Kodak wielko�ci 6,5 cm × 9 cm (Sigma) lub ogl�dano 

na mikroskopie FEI Tecnai Spirit G
2
 a obrazy zapisywano w postaci plików 

graficznych przy u�yciu kamery Megaview G
2 

Olympus Soft Imaging Solutions. 
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3.3.5. Testy histochemiczne tkanki wydzielniczej (elajoforów) 

3.3.5.1. Test na obecno�� nierozpuszczalnych 

polisacharydów 

Nierozpuszczalne polisacharydy barwiono wykorzystuj�c reakcj� PAS, 

przy u�yciu odczynnika Schiffa (odbarwiona fuksyna zasadowa). Reakcja ta 

stosowana jest do wykrywania polisacharydów, np. skrobi, celulozy, pektyn. W 

tym celu szkiełka podstawowe ze skrawkami półcienkimi umieszczane były w 

1% kwasie nadjodowym na 10 min, po czym płukane i wybarwiane 

odczynnikiem Schiffa przez ok. 20 min a� do momentu kiedy barwa odczynnika 

zacznie si� zmienia� z pomara�czowej na ró�ow�. Po wypłukaniu w wodzie 

bie��cej preparaty były osuszane w temp. 60 °C. Preparaty zamykano u�ywaj�c 

Eukittu i ogl�dano w mikroskopie �wietlnym Jenaval lub Nicon Eclipse 600 i E-

200. W tak przygotowanych preparatach skrobia przybiera kolor 

ró�owofioletowy (Jensen 1962). 

Dodatkowo w celu wykrycia skrobi w skrawkach r�cznie krojonych 

stosowano równie� płyn Lugola.  

3.3.5.2. Test na obecno�� tłuszczów  

Test wykrywaj�cy obecno�� tłuszczów w tkance elajoforu wykonano przy 

pomocy takich barwników jak Sudan III oraz auramina O. 

Sudan III stosowano do barwienia skrawków r�cznie krojonych. Tak 

wybarwione preparaty ogl�dano w mikroskopie Jenaval lub Nicon Eclipse 600 i 

E-200. O obecno�ci tłuszczów �wiadczy pomara�czowoczerwona barwa.  

Do wyznakowania tłuszczów oraz kutykuli w skrawkach półcienkich

zastosowano auramin� O. Skrawki półcienkie, wybarwione auramin� O 

zamykano stosuj�c gliceryn� i ogl�dano w mikroskopie fluorescencyjnym Nikon 
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Eclipse 90i, wyposa�onym w filtr FITC (�wiatło wzbudzaj�ce 465-495 nm, filtr 

barierowy 515-555 nm). 

3.3.6. Przygotowanie materiału do obserwacji w skaningowym 

mikroskopie elektronowym (SEM) 

Utrwalanie materiału do mikroskopii skaningowej przeprowadzono 

podobnie jak w przypadku przygotowania materiału do bada� w mikroskopie 

�wietlnym oraz elektronowym transmisyjnym, a wypreparowane elajofory 

pochodziły równie� z kwiatów b�d�cych w trzech stadiach rozwojowych.  

Utrwalony materiał odwadniano w seriach acetonowych, kolejno 15%, 

30%, 50%, 70%, 90%, 99,5% i acetonie bezwodnym 100%, w ka�dym 

przypadku po 15 min. Preparaty wysuszone w punkcie krytycznym w ciekłym 

CO2, napylano złotem i obserwowano w mikroskopie elektronowym TESLA BS-

300 lub Tescan Vega II LS.  

3.3.7. Pomiary kwiatów i elajoforów 

 W przypadku ka�dego z badanych gatunków dokonano nast�puj�cych 

pomiarów: 

a) długo�� p�du kwiatostanowego, od nasady do szczytowej cz��ci 

ostatniego kwiatu, 

b) wielko�� kwiatu (długo�� mierzona była od pr�tosłupa lub szczytowej 

cz��ci listka w okółku zewn�trznym do szczytowej cz��ci labellum, 

natomiast szeroko�� okre�lano bior�c pod uwag� szczytowe cz��ci 

najbardziej wysuni�tych listków okwiatu). 

c) długo�� i szeroko�� elajoforu. 
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3.3.8. Morfometria komórek wydzielniczych 

W celu odnotowania zmian zachodz�cych podczas sekrecji w warstwie 

wydzielniczej elajoforu wykorzystano analiz� ilo�ciow�, inaczej stereologi�, 

polegaj�c� na pomiarach poszczególnych składników komórki w danym stadium 

rozwojowym kwiatu (Steer 1981; Sundberg 1992; Davis i Gunning 1992; Razem

i Davis 1999; Martinez i in. 2004). Na przekroju poprzecznym tkanki 

wydzielniczej mierzono nast�puj�ce parametry: 

− grubo�� kutykuli, 

− grubo�� �ciany komórkowej zewn�trznej i wewn�trznej promienistej, 

− �rednic� porów w �cianie zewn�trznej komórek epidermy oraz w 

�cianach promienistych, 

− powierzchni� protoplastu, 

− powierzchni� wakuomu (zespół wakuol w jednej komórce), 

− powierzchni� j�dra komórkowego, 

− powierzchni� cytoplazmatyczn�, 

− powierzchni� kropel tłuszczu na zewn�trz tkanki, 

− liczb� amyloplastów w komórce, 

− liczb� ziaren skrobi w plastydzie, 

− długo�� włosków i papilli wydzielniczych. 

Aby oszacowa� powierzchni� cytoplazmatyczn� komórki, od całkowitej 

powierzchni protoplastu odejmowano powierzchni� zajmowan� przez wakuole 

oraz j�dro komórkowe. W przypadku długo�ci włosków, brano pod uwag�

równie� obrazy z mikroskopu elektronowego skaningowego. 

W celu zebrania danych podczas powy�szych pomiarów wykorzystano 

program komputerowy CoolView. Dodatkowo dokładno�� niektórych pomiarów 

z mikroskopu �wietlnego (tj. grubo�� kutykuli i �ciany komórkowej oraz �rednica 

porów w �cianie komórkowej) weryfikowano przy u�yciu programu 

komputerowego TEM Imaging & Analysis. Pomiary wykonywano w 10 

powtórzeniach. Wyniki tych bada� opracowano statystycznie. 
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3.3.9. Okre�lenie masy wydzielonego tłuszczu 

Wydzielony przez elajofory tłuszcz ods�czano za pomoc� bibułek 

wcze�niej ekstrahowanych w 70% acetonie według zmodyfikowanej metody 

Reis i in. (2006). W celu okre�lenia masy tłuszczu wyprodukowanego przez 

elajofory, na analitycznej wadze elektronicznej Radwag XA 60/220 wa�ono 

oznaczone i wysuszone w acetonie bibułki, a nast�pnie zbierano za pomoc� tych 

bibułek tłuszcz bezpo�rednio z powierzchni elajoforu i ponownie wa�ono 

papierek wraz z pobranym tłuszczem. Pod uwag� brano skumulowan� mas�

tłuszczu wydzielonego przez kwiat w trzech jego stadiach rozwojowych. I tak, 

dla gatunków: 

� G. echinata: p�k 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 3-11 

dzie� antezy; 

� G. radicans: p�k 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 7-19 

dzie� antezy;

� G. ranifera: p�k 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 3-10 

dzie� antezy;

� O. cheirophorum: p�k 3 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 7-19 

dzie� antezy;

� O. ciliatus: p�k 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 3-13 

dzie� antezy;

�  O. ornithorhynchum: p�k 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 

4-14 dzie� antezy;

� Z. grandiflora: p�k 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 2-12 

dzie� antezy;

� Z. lunata: p�k 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, 1 dzie� antezy, 4-19 dzie�

antezy. 

W przypadku takich gatunków jak O. gladiatus, P. falcifolium, S. 

amazonica oraz S. oxyceras, stosuj�c powy�sz� metod�, niemo�liwym było 

ustalenie masy wydzielanego tłuszczu. Powodem była zbyt mała jego ilo��. 
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Jednak obserwacje sekrecji tłuszczu prowadzone były dla wszystkich 

gatunków od stadium p�ka oraz przez cały okres kwitnienia, jak równie� po 

zapyleniu lub usuni�ciu pyłkowiny. 

3.3.10.Analizy statystyczne 

Uzyskane wyniki dotycz�ce pomiarów ultrastrukturalnych organelli 

komórkowych poddano analizie statystycznej metod� analizy wariancji dla 

klasyfikacji jednoczynnikowej. Istotno�� ró�nic opracowano za pomoc� testu T- 

Tukeya oraz dokonano oblicze� NIR (najwi�ksza istotna ró�nica) na poziomie 

istotno�ci � = 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 długo�� �ycia jednego kwiatu 

wynosi ok. 17 dni (Tab. 2). Gruczołem wydzielniczym jest elajofor typu 

epitelialnego. Umiejscowiony jest on na doosiowej stronie war�ki, w postaci 

kalusa, pokrytego biało-bordowymi pr�gami (Fot. 1e-f; Fot. 13a-b). Elajofor 

zajmuje prawie cał� długo�� labellum. Powierzchnia gruczołu jest 

brodawkowata, a w �rodkowym jego fragmencie wyrastaj� dwa kalusowe 

wyrostki (Fot. 13a-b). Epitel stanowi jedn� warstw� komórek wydzielniczych o 

wydłu�onym kształcie, uło�onych palisadowo, pod którym znajduj� si� 1-2 

warstwy subsekrecyjne. Komórki tych warstw s� spłaszczone i posiadaj�

stosunkowo du�e j�dro. W mi�kiszu zasadniczym znajduje si� szereg wi�zek 

przewodz�cych kolateralnych zamkni�tych oraz rafidy w wakuolach (Fot. 13c-

d). 

4.1.1. Stadium p�ka  

Sekrecja tłuszczu u Gomesa echinata Barb.Rodr. rozpoczyna si� ok. 3 tyg. 

przed otwarciem kwiatu. P�k jest wtedy we wczesnym stadium rozwoju, jest on 

mocno �ci�ni�ty i ma �ółtawy kolor (Fot. 1c; Fot. 14a). Elajofor nie jest jeszcze 

w pełni wykształcony, a wydzielina na jego powierzchni jest słabo widoczna 

(Fot. 14b). Elajofor mierzy ok. 4,0 x 1,5  mm (Tab. 2) i ma posta� białego, 

kalusowatego pasma (Fot. 14b). Połyskuj�ca warstwa tłuszczu widoczna jest na 

zewn�trz elajoforu ok. 2 tyg. przed rozpocz�ciem antezy. P�k ma ju�

jasnozielone zabarwienie, jest lekko rozchylony i widoczna jest szczytowa cz���

war�ki (Fot. 14c-d). Zmienia si� równie� zabarwienie elajoforu na bordowo-

białe, a jego powierzchnia staje si� bardziej brodawkowata (Fot. 14d).  
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Wydzielina pokrywa cał� powierzchni� kalusa, cho� najwi�ksza jej ilo��

gromadzi si� w pobli�u kalusowatych wyrostków (Fot. 14e). W�ród komórek 

wydzielniczych elajoforu wyró�ni� mo�na dwa ich typy tj. płaskie poło�one u 

nasady labellum i w �rodkowym odcinku elajoforu, w tym na wyrostkach (Fot. 

14f-h) oraz sto�kowate znajduj�ce si� na kraw�dziach i w dystalnej cz��ci 

kalusa, na powierzchni których gromadzi si� szczególnie du�o wydzieliny (Fot. 

14i-j). Na granicy kalusa i bocznej powierzchni war�ki zlokalizowane s� aparaty 

szparkowe (Fot. 14j). 

Barwienie Sudanem III r�cznie krojonych skrawków ze �wie�ego 

materiału pokazuje, �e tłusta wydzielina pojawia si� ok. 3 tyg. przed otwarciem 

kwiatu, zarówno na zewn�trz tkanki, jak i wewn�trz komórek (Fot. 15a). Ok. 7 

dni przed otwarciem kwiatu ilo�� wydzieliny wzrasta i widoczna jest tak�e 

rozci�gni�ta kutykula, pod któr� gromadzi si� wydzielany tłuszcz (Fot. 15b). W 

cytoplazmie komórek sekrecyjnych krople tłuszczu gromadz� si� głównie tu�

pod zewn�trzn� �cian� komórkow� (Fot. 15c). Zewn�trzna �ciana komórkowa 

jest do�� gruba i pokryta równie� grub� warstw� kutykuli (Fot. 15c-d; Tab. 3a; 

Tab. 4a). Komórki zarówno warstwy wydzielniczej jak i podwydzielniczej 

charakteryzuj� si� jasn� cytoplazm� (Fot. 15c; Tab. 3a). W stadium wczesnego 

p�ka tj. 3 tyg. przed kwitnieniem reakcja PAS nie wykazuje obecno�ci ziaren 

skrobi w komórkach elajoforu. Skrobia pojawia si� na kilka dni przed 

kwitnieniem, a liczne amyloplasty gromadz� si� głównie wokół j�dra komórek 

wydzielniczych oraz w mniejszej ilo�ci, w komórkach warstwy podwydzielniczej 

(Fot. 15e-f). Mimo obecno�ci skrobi w komórkach, zastosowanie płynu Lugola 

na �wie�ym materiale nie daje pozytywnej reakcji. 

W transmisyjnym mikroskopie elektronowym (TEM) kutykula widoczna 

jest jako podwójna warstwa, gdzie zewn�trzn� warstw� tworz� lamelle, pod 

którymi gromadzi si� tłuszcz, natomiast wewn�trzna ma budow� siatkowat� (Fot. 

16a-c). W zewn�trznej �cianie komórek epitelu nie wyst�puj� pory. Niewielkie 

perforacje pojawiaj� si� w �cianie promienistej komórek wydzielniczych (Fot. 

16d; Tab. 3a; Tab. 4a). Ponadto, w �cianach tych wyst�puj� plazmodesmy (Fot. 
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16e). Mimo, �e reakcja PAS ani płyn Lugola nie wykazały obecno�ci ziaren 

skrobi w stadium wczesnego p�ka (3 tyg. przed otwarciem kwiatu) to w TEM 

skrobia jest widoczna w amyloplastach (Fot. 16d-e). W jednym plastydzie 

komórki epidermy znajdowa� si� mo�e od 6 do 29 ziaren skrobi. To stadium 

rozwojowe charakteryzuje si� równie� najwi�ksz� liczb� amyloplastów, 

przypadaj�c� na jedn� komórk� wydzielnicz� (Tab. 3a; Tab. 4a). Widoczne s�

równie� krople tłuszczu wyst�puj�ce w komórkach parenchymy (Fot. 16f). 

4.1.2. Pocz�tek antezy 

W kwiatach pierwszego dnia antezy (Fot. 1d) elajofor jest znacznie 

wi�kszy i mierzy ok. 6,0 x 3,5 mm (Tab. 2). Na jego powierzchni znajduje si�

wi�ksza ilo�� tłuszczu ni� w stadium p�ka (Fot. 17a-b; Tab. 3a). Wydzielina 

pokrywa powierzchni� zarówno komórek płaskich, jak i sto�kowatych (Fot. 17c-

e), a kutykula okrywaj�ca komórki epitelu jest lekko pomarszczona (Fot. 17d; 

Fot 17f). Krople tłuszczu wydzielone na zewn�trz tkanki barwi� si� Sudanem III 

w r�cznie krojonych skrawkach i obecne s� równie� w komórkach epitelu i 

gł�biej poło�onej parenchymie (Fot. 18a-b).Powierzchnia kropel tłuszczu na 

zewn�trz tkanki istotnie zwi�ksza si� w stosunku do stadium p�ka (Tab. 3b; Tab. 

4b) Zewn�trzna �ciana komórek epitelialnych jest istotnie grubsza, za to pokryta 

jest istotnie cie�sz� kutykul� (Fot. 18c-d; Tab. 3a; Tab. 4a). Ponadto, w 

komórkach epidermy wydzielniczej znajduje si� dwukrotnie wi�ksze, centralnie 

poło�one j�dro komórkowe, zajmuj�ce ok. 25% powierzchni całego protoplastu 

oraz ciemniejsza cytoplazma (Fot. 18c; Tab. 3a; Tab. 4a). Amyloplasty s� obecne 

w komórkach wydzielniczych w du�ej ilo�ci i s� one dobrze widoczne w 

mikroskopie �wietlnym, cho� liczba ziaren skrobi w pojedynczym plastydzie 

ulega istotnemu zmniejszeniu tj. ponad trzykrotnie (Fot. 18e-f; Tab. 3a; Tab. 4a). 

Zmniejsza si� tak�e wielko�� ziaren skrobi. Podobnie jak w stadium wczesnego 

p�ka (3 tyg. przed kwitnieniem) płyn Lugola nie barwi ziaren skrobi, z t�

ró�nic�, �e reakcja PAS daje wynik pozytywny (Fot. 15e; Fot. 18e-f). 
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Fotografie TEM wskazuj� na obecno�� wydzielanej substancji pod 

kutykul� oraz w porach zewn�trznej �ciany komórkowej. Materiał ten widoczny 

jest jako jednolita, szara wydzielina (Fot. 19a). Pory obecne s� nie tylko w 

�cianie zewn�trznej komórek epidermy, ale i w �cianach promienistych (Fot. 

19a-b; Tab. 3a). W wewn�trznej promienistej �cianie komórkowej znajduj� si�

równie� jamki ł�cz�ce s�siaduj�ce komórki wydzielnicze (Fot. 19c). W 

cytoplazmie wyst�puj� plastydy, zawieraj�ce poza ziarnami skrobi plastoglobule 

oraz du�� ilo�� szorstkiego ER (Fot. 19c-e). P�cherzyki sekrecyjne wypełnione 

s� szar� wydzielin� lub kłaczkowatym materiałem (Fot. 19c-e), który znajduje 

si� równie� w przestrzeni peryplazmatycznej komórek sekrecyjnych (Fot. 19b; 

Fot. 19e-f). P�cherzyki sekrecyjne wypełnione kłaczkowat� substancj� oraz 

kropelki tłuszczu zawieszone w cytoplazmie zajmuj� du�� cz��� powierzchni 

komórki wydzielniczej (Fot. 20a-c). Wi�ksze p�cherzyki otaczaj� j�dro 

komórkowe (Fot. 20d). W przestrzeni peryplazmatycznej komórek sekrecyjnych 

oprócz kłaczkowatego materiału znajduj� si� te� figury mielinowe (Fot. 20c), 

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

4.1.3. Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy elajofor jest jeszcze wi�kszy ni� w pocz�tkowym 

stadium antezy i mierzy 8,0 x 4,5 mm (Tab. 2). Na powierzchni kalusa widoczne 

s� zmiany. Brodawki zaczynaj� si� zapada�, a kalusowate wyrostki zmniejszaj�

si�. Na powierzchni jest znacznie mniej wydzieliny (Fot. 21a-b; Tab. 3a).  

W elektronowym mikroskopie skaningowym (SEM) wida�, �e 

powierzchnia elajoforu pokryta jest zasychaj�c� wydzielin� (Fot. 21c-e). 

Kutykula okrywaj�ca zarówno płaskie, jak i sto�kowate komórki epidermy, 

rozci�ga si� pod naporem gromadzonego tłuszczu, przez co staje si� mniej 

pomarszczona (Fot. 21f-h). Wydzielina nadal intensywnie barwi si� pod 

wpływem Sudanu III (Fot. 22a-b), cho� powierzchnia kropel tłuszczu 

wydzielonych na zewn�trz tkanki istotnie zmniejsza si� (Tab. 3b; Tab. 4b). 
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Cytoplazma w komórkach epitelu jest ja�niejsza ni� we wcze�niejszym stadium, 

ale j�dra komórkowe nadal uło�one s� centralnie (Fot. 22c), natomiast 

zewn�trzna �ciana komórek epitelu wydzielniczego jest nadal do�� gruba, a 

kutykula cienka i akumuluj� si� pod ni� małe kropelki tłuszczu (Fot. 22d). 

Liczba amyloplastów w komórkach warstwy epidermalnej w porównaniu z 

pocz�tkiem antezy, utrzymuje si� na podobnym poziomie (Fot. 22e-f; Tab. 3a). 

Zmniejszenie ilo�ci wydzieliny, gromadzonej pod kutykul� obserwuje si�

równie� na mikroelektronogramach (Fot. 23a-c). Zewn�trzna �ciana komórkowa 

staje si� jeszcze bardziej siatkowata i porowata (Fot. 23b; Fot. 23d; Tab. 3a). 

Cytoplazma w komórkach epitelu jest ja�niejsza i nast�puje stopniowy rozkład 

zawarto�ci komórek. Błony otaczaj�ce plastydy rozpadaj� si� i ziarna skrobi 

uwalniane s� do cytoplazmy, w której nadal obecne s� krople tłuszczu (Fot. 23e-

h). W �cianie ł�cz�cej komórki wydzielnicze, tak jak we wcze�niejszym stadium 

wyst�puj� plazmodesmy oraz pory, które to s� najmniejsze pod koniec antezy 

(Fot. 23h; Tab. 3a). �rednica porów w promienistej �cianie komórkowej epitelu 

istotnie zmniejsza si� w stosunku do stadium p�ka (Tab. 4a). 

4.1.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja rozpoczyna si� w stadium p�ka, ok. 3 tyg. przed otwarciem 

kwiatu (Tab. 5a), ale zwi�ksza si� ok. 4 dnia antezy i utrzymuje si� na podobnym 

poziomie do 10 dnia, po czym zaczyna si� zmniejsza�. Maksymalna masa 

tłuszczu uzyskana z pojedynczego kwiatu to ok. 0,30 mg (Tab. 5a). Zapylenie 

kwiatu lub pobranie pyłkowiny nie wpływa na intensywno��  sekrecji. W 

przypadku kwiatów zapylonych w drugim dniu antezy pierwsze oznaki 

�ółkni�cia listków okwiatu pojawiaj� si� ju� po ok. 6 dniach antezy. Do 

zapłodnienia jednak nie dochodzi. Dzie� pó�niej wi�dn�� zaczynaj� równie�

kwiaty, z których została usuni�ta pyłkowina (Tab. 6).  
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Receptywno�� znamienia, podobnie jak aktywno�� wydzielnicza 

widoczna jest ju� w stadium wczesnego p�ka tj. ok. 3 tyg. przed kwitnieniem 

(Tab. 5a), chocia� reakcja barwna po zastosowaniu testu Peroxtesmo Ko jest 

słaba (Fot. 24a-b). Wzmacnia si� ona ok. 2 tyg. przed rozpocz�ciem antezy (Fot. 

24c-d). Znami� jest receptywne równie� po otwarciu kwiatu, z tym, �e 1 dnia 

antezy reakcja z u�yciem testu Peroxtesmo Ko jest silniejsza ni� w ko�cowym 

stadium �ycia kwiatu (Fot. 24e-f; Fot. 24h). Receptywno�� znamienia 

potwierdzaja tak�e obecno�� łagiewek pyłkowych po zapyleniu (Fot. 24g; Fot. 

24i-j; Tab. 5a). 

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

�rednia długo�� �ycia kwiatu G. radicans to ok. 19 dni, cho� cała ro�lina 

kwitnie nawet 61 dni (Tab. 2). Kwiaty G. radicans maj� elajofor epitelialny, 

który rozmieszczony jest na kalusie składaj�cym si� z dwóch cz��ci ró�ni�cych 

si� kształtem tj. kulistej i podłu�nej. Cz��� kulista elajoforu mo�e mie�

zabarwienie �ółte lub pomara�czowe, natomiast fragment podłu�ny wył�cznie 

kolor �ółty (Fot. 2c-d; Fot. 25a-b). Tłuszcz produkowany jest przez epitel 

wydzielniczy obu tych cz��ci i jest on jednowarstwowy, o komórkach uło�onych 

palisadowo (Fot. 25c-d). Poni�ej znajduj� si� 3-4 warstwy podwydzielnicze, 

zbudowane z drobnych komórek oraz mi�kisz zasadniczy, w którym wyst�puj�

wi�zki przewodz�ce kolateralne zamkni�te. W komórkach parenchymy obecne 

s� tak�e kryształki szczawianu wapnia w postaci rafidów (Fot. 25d). 

4.2.1. Stadium p�ka  

Wielko�� elajoforu w stadium wczesnego p�ka tj. ok. 4 tyg. przed 

otwarciem kwiatu to ok. 1,0 x 0,8 mm (Tab. 2). P�k jest wtedy zielony i mocno 
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�ci�ni�ty (Fot. 2a; Fot. 26a). Na tym etapie rozwoju rozpoczyna si� sekrecja 

tłuszczu, który widoczny jest na powierzchni gruczołu (Fot. 26b; Tab. 3b). Trzy 

dni przed rozpocz�ciem antezy, kiedy p�k jest jasnozielony i lekko zaczyna si�

rozchyla� powierzchnia elajoforu błyszczy si� intensywniej (Fot. 26c-d). Zdj�cia 

SEM pokazuj�, �e kutykula w stadium wczesnego p�ka nie jest jeszcze 

rozciagni�ta, pod wpływem gromadzonego tłuszczu, co zmienia si� kilka dni 

przed kwitnieniem (Fot. 26e-g). 

Tłuszcz barwi si� Sudanem III na zewn�trz i wewn�trz tkanki (Fot. 27a), 

cho� krople tłuszczu na zewn�trz tkanki w stadium wczesnego p�ka s� niewielkie 

(Tab. 3b; Tab. 4b). Epiderm� pokrywa wtedy kutykula, która �ci�le przylega do 

zewn�trznej �ciany komórkowej (Fot. 27b). Rozci�gni�ciu ulega w cz��ci 

podłu�nej elajoforu, ok. 1 tydz. przed otwarciem kwiatu (Fot. 27c). Komórki 

epitelu wydzielniczego s� wydłu�one i widoczne jest centralnie poło�one j�dro 

komórkowe (Fot. 27d). Reakcja PAS 4 tyg. przed antez� jest negatywna (Fot. 

27e). Podobny wynik daje barwienie odczynnikiem Schiffa 4 dni przed 

otwarciem kwiatu (Fot. 27f-g). 

Pory w zewnetrznej �cianie komórkowej nie wyst�puj�, a te w �cianach 

promienistych pojawiaj� si� ok. 1 tydz. przed rozpocz�ciem antezy (Fot. 27d; 

Tab. 3b; Tab. 4b). Na mikroelektronogramach wida�, �e kutykula w stadium 

wczesnego p�ka jest stosunkowo gruba i zaczyna delikatnie si� rozci�ga� (Fot. 

28a-d; Tab. 3b; Tab. 4b). Widoczne jest równie� du�e j�dro komórkowe w 

porównaniu z cał� powierzchni� komórki wydzielniczej (Fot. 28a-c; Tab. 3b; 

Tab. 4b). W komórkach warstwy epitelialnej amyloplasty nie wyst�puj� (Tab. 

3b; Tab. 4b), ale pojedyncze ziarna skrobi w plastydach widoczne s� w 

komórkach podwydzielniczych i mi�kiszowych (Fot. 28e-f), cho� nie wykrywa 

ich odczynnik Schiffa ani płyn Lugola. 

4.2.2. Pocz�tek antezy 

Elajofor w 1 dniu antezy osi�ga wielko�� 2,5 x 0,9 mm (Tab. 2). 

Produkuje on du�o wydzieliny, która pokrywa cały elajofor (Fot. 29a-b). 
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Rozciagni�ta pod naporem tłuszczu kutykula w cz��ci podłu�nej gruczołu 

widoczna jest zarówno okiem nieuzbrojonym (Fot. 29b), jak i na obrazach SEM 

(Fot. 29c-d). Fragment kulisty elajoforu pokrywaj� płaskie komórki, od 

powierzchni których równie� zaczyna odstawa� kutykula (Fot. 29e-f). 

Krople tłuszczu na zewn�trz tkanki intensywnie barwi� si� pod wpływem 

Sudanu III, podobnie jak te we wn�trzu komórek warstwy epitelialnej i istotnie 

zwi�kszaj� swoj� powierzchni� w stosunku do stadium p�ka (Fot. 30a; Tab. 3b; 

Tab. 4b). W skrawkach barwionych auramin� O wydzielina widoczna jest tak�e 

pomi�dzy komórkami epitelu (Fot. 30b). Komórki wydzielnicze podłu�nej cz��ci 

kalusa pokrywa kutykula, która odstaje od zewn�trznej �ciany komórkowej na 

całej powierzchni gruczołu (Fot. 30c). J�dra w komórkach epidermy s� wi�ksze 

ni� w stadium p�ka i nadal centralnie ulokowane. Zwi�ksza si� równie� prawie 

10-krotnie powierzchnia protoplastu (Tab. 3b). W wakuolach obecne s� krople 

tłuszczu (Fot. 30d), natomiast w cytoplazmie amyloplasty, których liczba 

zwi�ksza si� istotnie w stosunku do stadium p�ka (Fot. 30e-f; Tab. 4b). 

Najwi�cej amyloplastów znajduje si� jednak w warstwie podsekrecyjnej i w 

mi�kiszu zasadniczym (Fot. 30e-f). Najwi�ksze amyloplasty wyst�puj� za� w 

skórce odosiowej (Fot. 30e). 

Kutykula okrywaj�ca epiderm� istotnie zwi�ksza swoj� grubo�� (Tab. 3b; 

Tab. 4b), jest zbita i nie ma lamellarnej struktury (Fot. 31a). Na zdj�ciach TEM 

wida�, �e pod wpływem gromadz�cej si� pod ni� wydzieliny, zaczyna si�

odrywa� od zewn�trzej �ciany komórkowej (Fot. 31a-b). Pory w zewn�trznej 

�cianie komórkowej nie wyst�puj�, ale te w �cianach promienistych epidermy s�

du�e i gromadz� tłuszcz, cho� ich �rednica nie zmienia si� istotnie (Fot. 31c-d; 

Tab. 3b; Tab. 4b).  

4.2.3. Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy tj. 18 dnia elajofor jest najwi�kszy, ma ok. 3,5 x 2,0 

mm wielko�ci (Tab. 2) i produkuje mniej wydzieliny ni� we wcze�niejszym 

stadium rozwojowym, cho� nie jest to istotna zmiana (Fot. 32a-c; Tab. 3b; Tab. 
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4b), jednak kutykula jest jeszcze bardziej rozci�gni�ta (Fot. 32b-d). Odstaje ona 

od zewn�trznej �ciany komórkowej obu cz��ci elajoforu tj. kulistej oraz 

podłu�nej (Fot. 32d-f) i akumuluje si� pod ni� tłuszcz, obecny tak�e we wn�trzu 

komórek epitelu (Fot. 33a-b). W przypadku podłu�nego fragmentu kalusa 

kutykula rozci�gnieta jest na całej jego powierzchni (Fot. 33c). Komórki epitelu 

wydzielniczego po zako�czeniu sekrecji deformuj� si� (Fot. 33b-d). Reakcja 

PAS jest negatywna - amyloplasty nie wyst�puj� w komórkach �adnej z warstw 

tkanki (Fot. 33d). 

Pory w zewn�trznej �cianie komórkowej epidermy nie wyst�puj� (Tab. 

3b), ale widoczne s� te pomi�dzy kutykul� a �cian� komórkow�. Powstaj� one w 

wyniku rozci�gania kutykuli, pod wpływem akumulowanego tłuszczu (Fot. 34a-

b). Mimo rozpocz�tej wakuolizacji (powierzchnia wakuomu istotnie zwi�ksza 

si�) i rozpadu organelli mitochondria oraz krople tłuszczu obecne s� w 

cytoplazmie komórek epitelialnych i mi�kiszu (Fot. 34c-f; Tab. 4b). 

4.2.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja rozpoczyna si� ju� w stadium wczesnego p�ka tj. ok. 4 tyg. przed 

otwarciem kwiatu i trwa do ko�ca antezy, jednak najwi�ksza jest podczas pełni 

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 pyłkowiny nie wpływa znacznie na intensywno�� sekrecji. Zmienia si�

natomiast długo�� antezy tj. po usuni�ciu pyłkowiny z 19 na 6 dni, a po 

zapyleniu na 8 dni (Tab. 6), przy czym pr�tosłuo ulega powi�kszeniu (Fot. 35a). 

Do rozwoju owoców dochodzi, zarówno po zapyleniu geitono-, jak i 

allogamicznym (Fot. 35b-g).  

Znami� jest receptywne ju� w stadium wczesnego p�ka (Tab. 5b), ale 

reakcja przy u�yciu testu Peroxtesmo Ko jest słaba (Fot. 36a-b), słabo te�
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kiełkuj� ziarna pyłku. Reakcja jest silniejsza 1 dnia antezy (Fot. 36c-e). Pod 

koniec �ycia kwiatu receptywno�� znamienia nieznacznie si� zmniejsza (Fot. 

36f-g). 

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

�redni czas antezy dla G. ranifera to 13 dni, podczas gdy cała ro�lina 

kwitnie ok. 20 dni (Tab. 2). Tłuszcz produkowany jest przez elajofor epitelialny 

umiejscowiony na doosiowej powierzchni labellum w postaci br�zowego kalusa. 

Jest on pofałdowany tj. posiada trzy zagł�bienia, w których gromadzi si�

wydzielony tłuszcz, natomiast od strony pr�tosłupa ma kształt owalny (Fot. 3c-e; 

Fot. 37a). 

Epitel wydzielniczy to jedna warstwa komórek o wydłu�onym kształcie, 

pod którym znajduje si� jedna warstwa komórek subsekrecyjnych. Komórki 

podwydzielnicze s� spłaszczone, posiadaj� g�st� cytoplazm� i stosunkowo du�e 

j�dra komórkowe. Poni�ej, w mi�kiszu zasadniczym obecne s� liczne rafidy oraz 

kolateralne wi�zki przewodz�ce (Fot. 37b-c). 

4.3.1. Stadium p�ka  

Około 3 tyg. przed rozpocz�ciem antezy (Fot. 3b-c) tłuszcz nie jest jeszcze 

wydzielany na zewn�trz tkanki. Proces ten rozpoczyna si� ok. 7 dni przed 

kwitnieniem, kiedy p�k jest jeszcze �ci�ni�ty (Fot. 38a). Elajofor w tym stadium 

osi�ga ok. 1,0 x 1,0 mm (Tab. 2). Wydzielina widoczna jest zarówno wewn�trz 

komórek, jak i na zewn�trz tkanki (Fot. 38b-c). Zewn�trzn� �cian� komórkow�

epitelu pokrywa delikatnie rozci�gni�ta kutykula (Fot. 38d). Centraln� pozycj� w 

komórce wydzielniczej zajmuje j�dro komórkowe (Fot. 38d), natomiast w 

cytoplazmie wyst�puje du�a liczba amyloplastów, które zawieraj� nawet 11 

ziaren skrobi (Tab. 3c; Tab. 4c). Ziarna skrobi obecne s� równie� w plastydach 
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komórek warstwy podwydzielniczej oraz parenchymy i barwi� si� intensywnie 

odczynnikiem Schiffa (Fot. 38e-f). Najwi�cej amyloplastów jest wokół wi�zek 

przewodz�cych, tam wyst�puj� równie� najwi�ksze ziarna skrobi (Fot. 38e). 

Mimo tak du�ej ich ilo�ci, płyn Lugola nie daje pozytywnej reakcji na �wie�ym 

materiale.  

Zewn�trzna �ciana komórkowa epidermy jest do�� gruba i nie posiada 

porów (Fot. 39a-b; Tab. 3c; Tab. 4c). Wewn�trzna promienista �ciana 

komórkowa jest cie�sza, ale zawiera pory i plazmodesmy (Fot. 39c; Tab. 3c; 

Tab. 4c). Wakuole i p�cherzyki sekrecyjne w komórkach epidermy i mi�kiszu 

wypełnione s� kłaczkowatym materiałem oraz kroplami tłuszczu. Liczne krople 

tłuszczu wyst�puj� równie� w cytoplazmie tych komórek (Fot. 39d-f).  

4.3.2. Pocz�tek antezy 

Po otwarciu kwiatu (Fot. 3c-e) elajofor jest wi�kszy i osi�ga wielko�� 2,0 

x 1,5 mm (Tab. 2). Jego powierzchnia jest błyszcz�ca (Fot. 40a), a w SEM wida�

uwypuklenia epidermy (Fot. 40b-d). Dotyczy to głównie komórek, które znajduj�

si� w zagł�bieniach elajoforu oraz w jego owalnej cz��ci (Fot. 40b-d). Ilo��

tłuszczu wydzielonego na zewn�trz tkanki zwi�ksza si� istotnie w stosunku do 

stadium p�ka. Krople tłuszczu obecne s� równie� wewn�trz komórek (Fot. 40e-f; 

Tab. 3c; Tab. 4c). 

Pod kutykul� znajduje si� porowata zewn�trzna �ciana komórkowa (Fot. 

41a-b; Tab. 3c). Cytoplazma komórek wydzielniczych jest g�sta, a uło�one 

centralnie j�dra komórkowe s� niewiele wi�ksze od tych w stadium p�ka (Fot. 

41a-b; Tab. 3c; Tab. 4c). W komórkach parenchymy zmniejsza si� ilo��

kryształków szczawianu wapnia w porównaniu z wcze�niejszym stadium. Liczba 

amyloplastów w komórkach wydzielniczych utrzymuje si� na podobym 

poziomie, natomiast w komórach mi�kiszu ulega nieznacznemu zmniejszeniu 

(Fot. 41c-d; Tab. 3c; Tab. 4c). W porach zewn�trznej  �ciany komórkowej 

widoczna jest lipidowa substancja (Fot. 41e-f).  
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Zewn�trzna �ciana komórkowa epidermy jest nieco grubsza ni� w stadium 

p�ka, ale nie jest to istotna ró�nica (Tab. 3c; Tab. 4c). Tworz�ce si� w niej pory 

pojawiaj� si� najpierw głównie pod kutykul�, po czym ich �rednica zaczyna si�

istotnie zwi�ksza� (Fot. 42a-b; Tab. 3c; Tab. 4c), natomiast od strony błony 

komórkowej pojawiaj� si� wypustki (Fot. 42c). Pory oraz wypustki wyst�puj�

równie� w promienistej �cianie komórkowej (Fot. 42d; Tab. 3c). W cytoplazmie 

komórek wydzielniczych pojawiaj� si� liczne krople tłuszczu (Fot. 42c-g), które 

obecne s� tak�e w wakuolach i p�cherzykach sekrecyjnych (Fot. 42d; Fot. 42f; 

Fot. 42g). Cytoplazma komórek sekrecyjnych oprócz kropel tłuszczu zawiera 

równie� du�� liczb� amyloplastów o du�ych ziarnach skrobi, jak równie� gładkie 

i szorstkie ER (Fot. 42d; Fot. 42f-g). W komórkach warstwy podsekrecyjnej 

widoczne s� amyloplasty i krople tłuszczu (Fot. 42h-i). Krople tłuszczu 

wyst�puj� zarówno w cytoplazmie, jak i w wakuoli (Fot. 42i). Plazmodesmy 

natomiast znajduj� si� w �cianach promienistych epidermy, �cianach stycznych 

pomi�dzy komórkami wydzielniczymi a podwydzielniczymi oraz w �cianach 

komórkowych mi�kiszu (Fot. 42e; Fot. 42i). W komórkach parenchymy 

nast�puje rozpad błon otaczaj�cych amyloplasty i ziarna skrobi wydostaj� si� do 

cytoplazmy. J�dra komórkowe mi�kiszu zepchni�te s� na obrze�e komórek. 

4.3.3. Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy elajofor zmniejsza si� do 1,3 x 1,0 mm (Tab. 2), 

natomiast zagł�bienie zajmuje wieksz� jego cz��� (Fot. 43a). Połyskuj�cy film na 

powierzchni elajoforu wida� nawet gdy listki okwiatu zaczynaj� usycha� tj. ok. 

13 dnia antezy. Powierzchnia wydzielonego na zewn�trz tkanki tłuszczu 

zmniejsza si� w nieistotnie, ale nadal wyst�puje on wewn�trz komórek (Fot. 43b-

c; Tab. 3c; Tab. 4c) oraz wewn�trz porów w zewn�trznej �cianie komórkowej 

(Fot. 43c-e; Tab. 3c). Ta sama wypełnia liczne wakuole komórek epidermy (Fot. 

43e-f). J�dra w komórkach epitelu nie zmieniaj� swojej powierzchni i nadal s�

centralnie usytuowane (Fot. 43f; Tab. 3c; Tab. 4c). Ziarna skrobi w plastydach 
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zanikaj� i dotyczy to wszytkich warstw tkanki (Fot. 43g; Tab. 3c; Tab. 4c). St�d 

te�, reakcja z u�yciem odczynnika Schiffa i płynu Lugola daje wynik negatywny. 

Zewn�trzna �ciana komórkowa epidermy jest nieco cie�sza ni� w 

poprzednich stadiach rozwojowych, ale istotnemu powi�kszeniu ulegaj�

wyst�puj�ce w niej pory (Fot. 44a-c; Tab. 3c; Tab. 4c). Podobnie jak we 

wcze�niejszym stadium rozwojowym obecne s� wypustki w zewn�trznej �cianie 

epidermy (Fot. 44b) oraz pory w �cianach promienistych (Fot. 44d; Tab. 3c). 

Wakuole komórek epitelu s� istotnie wi�ksze wi�ksze i bardziej wypełnione 

kłaczkowatym materiałem oraz figurami mielinowymi, ale zawieraj� mniejsz�

ilo�� kropel tłuszczu (Fot. 44d-j; Tab. 3c; Tab. 4c). W cytoplazmie wyst�puj�

liczne krople tłuszczu (Fot. 44e; Fot. 44g) oraz mitochondria i struktury 

mielinowe (Fot. 44g), jednak dominuj�cym elementem jest gładkie ER (Fot. 44e-

g; Fot. 44i).  

4.3.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Masa wyprodukowanego tłuszczu przez jeden kwiat waha si� od zaledwie 

0,01 mg w stadium p�ka do 0,20 mg ok. 8 dnia antezy (Tab. 5c). Sekrecja trwa 

pocz�wszy od stadium p�ka (ok. 7 dnia przed otwarciem kwiatu), maksymaln�

warto�� osi�ga ok. 8-12 dnia antezy i zmniejsza si� pod koniec �ycia kwiatu 

(Tab. 5c). Zapylenie nie wpływa na intensywno�� sekrecji, ale pobranie 

pyłkowiny hamuje j�. Kwiat zaczyna usycha� nast�pnego dnia po usuni�ciu 

pyłkowiny oraz po 2 dniach od dokonania zapylenia. Nie dochodzi te� do 

rozwoju owoców (Tab. 6). Znamiona receptywne s� od momentu rozpocz�cia 

sekrecji tłuszczu tj od stadium p�ka a� do ko�ca antezy (Tab. 5c). 
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4.4. Oncidium cheirophorum Rchb.f.

O. cheirophorum kwitnie ok. 57 dni, podczas gdy jeden kwiat �rednio 16 

dni (Tab. 2). Tłuszcz wydzielany jest przez elajofory epitelialne o �ółtym 

zabarwieniu. Zlokalizowane s� one u nasady war�ki, po obu jej stronach i maj�

kształt owalny (Fot. 4c-d; Fot. 45a-b). Wydzielony tłuszcz powoduje powstanie 

połyskuj�cej warstwy na powierzchni war�ki, w szczególno�ci na łatkach 

bocznych i kalusie (Fot. 45a). Epitel wydzielniczy tworzy jedna warstwa lekko 

wydłu�onych komórek (Fot. 45c). Poni�ej warstwy wydzielniczej znajduj� si� 1-

2 warstwy podwydzielnicze o komórkach spłaszczonych, wypełnionych g�st�

cytoplazm�. W mi�kiszu zasadniczym obecne s� za� wi�zki przewodz�ce 

kolateralne zamkni�te a w wakuolach komórek mi�kiszu kryształki szczawianu 

wapnia w postaci rafidów (Fot. 45c-d).  

4.4.1. Stadium p�ka  

Wielko�� elajoforu w stadium wczesnego p�ka (ok. 3 tyg. przed 

kwitnieniem) to 1,4 x 1,0 mm (Tab. 2). P�k jest wtedy zielony i mocno �ci�ni�ty, 

ale tłuszcz jest ju� produkowany (Fot. 46a-b). Kilka dni przed rozpocz�ciem 

kwitnienia tłuszcz wydostaje si� na zewn�trz p�ka (Fot. 46c). Powierzchnia 

elajoforu w p�ku jest lekko pofałdowana. Pokrywa j� kutykula, która zaczyna si�

rozci�ga�, pod wpływem gromadzonego tłuszczu (Fot. 46d-f). Na obecno��

niewielkiej ilo�ci wydzieliny na powierzchni elajoforu równie� 3 tyg. przed 

kwitnieniem wskazuj� fotografie SEM (Fot. 46g-h; Tab. 3d) oraz r�cznie krojone 

skrawki ze �wie�ego materiału barwione Sudanem III (Fot. 47a-b; Tab. 3d). 

Krople tłuszczu obecne s� ponadto w komórkach epitelu wydzielniczego oraz 

parenchymy (Fot. 47a-c). Grub� zewn�trzn� �cian� komórkow� pokrywa 

dodatkowo gruba warstwa kutykuli, pod któr� gromadzi si� tłuszcz (Fot. 47a-b; 

Fot. 47d-f; Tab. 3d; Tab. 4d). Cytoplazma komórek jest g�sta i ma bardzo du�e 

centralnie poło�one j�dra komórkowe (Fot. 47e-f; Tab. 3d; Tab. 4d). W 
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wakuolach widoczne s� krople tłuszczu, zarówno 3 tyg, jak i 1 tydz. przed 

rozpocz�ciem antezy (Fot. 47e-f). Reakcja PAS uwidacznia małe ziarna skrobi w 

plastydach komórek elajoforu na 3 tyg. przed otwarciem kwiatu. Znajduj� si� one 

w komórkach epidermy i subepidermy (Fot. 47g-h). Kilka dni przed otwarciem 

kwiatu reakcja barwna staje si� intensywniejsza, a ziarna skrobi widoczne s�

równie� w komórkach mi�kiszu (Fot. 47i). Amyloplasty nie wyst�puj� (Tab. 3d). 

Podobnie jak u G. echinata kutykula jest dwuwarstwowa, z t� ró�nic�, �e 

u O. cheirophorum pod zewn�trzn� lamellarn� warstw� kutykuli, znajduje si�

wył�cznie ciemna globularna warstwa (Fot. 48a). W zewn�trznej �cianie 

komórkowej epidermy wyst�puj� pory, gdzie niektóre z nich wypełnia tłuszcz, w 

postaci szarej wydzieliny (Fot. 47i; Fot. 48a-b; Tab. 3d). W �cianach 

promienistych komórek epitelu pory nie wyst�puj� (Tab. 3d; Tab. 4d), natomiast 

obecne s� wypustki, jamki i plazmodesmy (Fot. 48c-d). W pobli�u j�dra 

komórkowego znajduj� si� plastydy zawieraj�ce plastoglobule lub/i ziarna skrobi 

(Fot. 48e-f). Ponadto w cytoplazmie obecne s� mitochondria, aparaty Golgiego i 

du�a ilo�� szorstkiego ER układaj�cego si� miejscami koli�cie (Fot. 48g-i). 

Dodatkowo w cytoplazmie zawieszone s� krople tłuszczu o strukturze podobnej 

jak w porach zewn�trznej �ciany epidermy (Fot. 48c; Fot. 48i). Widoczna jest 

tak�e kłaczkowata substancja, wyst�puj�ca m.in. w licznych p�cherzykach 

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

4.4.2. Pocz�tek antezy 

W pierwszym dniu antezy wydzielina obficie pokrywa powierzchni�

elajoforu i tworzy połyskuj�c� warstw� (Fot. 49a-b; Tab. 3d). Powierzchnia 

gruczołu jest bardziej pofałdowana ni� w stadium p�ka. Kutykula jest mocno 

rozci�gni�ta lub miejscami zapadni�ta (Fot. 49c-e). Produkowany tłuszcz 

wybarwia si� pod wpływem Sudanu III na zewn�trz tkanki i wewn�trz komórek 

(Fot. 49e-f). 
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Kutykula oraz zewn�trzna �ciana komórkowa jest nieistotnie grubsza w 

porównaniu z wcze�niejszym stadium rozwojowym (Fot. 50a-b; Tab. 3d; Tab. 

4d). J�dro komórkowe poło�one jest w komórce wydzielniczej centralnie i nie 

obserwuje si� istotnych zmian w jego wielko�ci (Fot. 50c; Tab. 3d; Tab. 4d). Na 

skrawkach półcienkich barwionych auramin� widoczne s� krople tłuszczu, 

znajduj�ce si� w wakuolach (Fot. 50b). Pomi�dzy komórkami mi�kiszu zaczyna 

gromadzi� si� kłaczkowaty materiał (Fot. 50d). W komórkach epitelu pojawiaj�

si� amyloplasty (Tab. 3d; Tab. 4d), gdzie jest najwi�ksza ich ilo��, ale obecne s�

te� w komórkach warstwy podwydzielniczej oraz w komórkach parenchymy 

(Fot. 50e-f). 

W TEM wida�, �e rozci�gni�ciu ulega tylko zewn�trzna, lamellarna 

warstwa kutykuli (Fot. 51a). Pory w zewn�trznej �cianie komórkowej epidermy 

ulegaj� nieznacznemu powi�kszeniu, ale nadal nie s� obecne w �cianach 

promienistych (Tab. 3d; Tab. 4d). Niektóre pory wypełnia tłuszczowa szara 

wydzielina (Fot. 51b). Wn�trze komórek wypełniaj� wakuole oraz p�cherzyki 

sekrecyjne, których prawie cał� powierzchni� zajmuj� figury mielinowe, jak 

równie� tłuszcze i struktury kłaczkowate (Fot. 51c-f). W cytoplazmie znajduj�

si� liczne mitochondria oraz du�a ilo�� szorstkiego ER (Fot. 51d-h). W 

cytoplazmie komórek wydzielniczych wyst�puj� głównie amyloplasty z 1-7 

ziarnami skrobi (Fot. 51g; Tab. 3d), natomiast plastydy w komórkach mi�kiszu 

zawieraj� nie tylko ziarna skrobi, ale i plastoglobule. W przy�ciennej 

cytoplazmie obecna jest wi�kszo�� aparatów Golgiego, a w �cianach 

promienistych znajduj� si� plazmodesmy (Fot. 51h).  

4.4.3. Ko�cowe stadium antezy 

Wydzielany przez elajofor tłuszcz widoczny jest na powierzchni tkanki 

równie� w ko�cowym stadium antezy tj. ok. 16-19 dnia (Fot. 52a-b), z tym, �e 19 

dnia antezy elajofor zaczyna zmienia� barw� na biało-�ółt� (Fot. 52b). Kutykula 

w tym stadium jest bardzo pofałdowana tj. rozci�gni�ta pod wpływem 
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akumulowanego tłuszczu lub zapadni�ta w przypadku gdy tłuszcz wydostał si�

na powierzchni� gruczołu. (Fot. 52c-e). Wydzielina znajduj�ca si� na 

powierzchni elajoforu widoczna jest równie� w SEM, zarówno 16, jak i 19 dnia 

antezy (Fot. 52c; Fot. 52f).  

W ko�cowym stadium antezy tłuszcz nadal barwi si� Sudanem III na 

zewn�trz tkanki i wewn�trz komórek (Fot. 53a-b). Krople tłuszczu widoczne s�

w wakuolach komórek wydzielniczych (Fot. 53c). W wyniku post�puj�cej 

wakuolizacji j�dra komórkowe zajmuj� bardziej przy�cienn� lokalizacj�, a 

cytoplazma staje si� ja�niejsza (Fot. 53d-e). Zewn�trzn� porowat� �cian�

komórkow� (Tab. 3d; Tab. 4c) okrywa mocno rozci�gni�ta kutykula, która 

doskonale widoczna jest na skrawkach półcienkich, zarówno tych barwionych 

bł�kitem metylenowym, jak i auramin� O (Fot. 53c-f). Barwienie 

fluorescencyjne �wie�ego materiału pokazuje równie� wydzielin� na zewn�trz 

tkanki (Fot. 53g). Pory w �cianach promienistych epidermy, podobnie jak w 

poprzednich stadiach rozwojowych nie wyst�puj� (Tab. 3d). Amyloplasty 

zanikaj� pod koniec antezy, w 16 dniu antezy wyst�puj� tylko plastydy z małymi 

ziarnami skrobi, ale w 19 dniu obserwowany jest ich całkowity zanik (Fot. 53h). 

Kłaczkowaty materiał, który wypełniał przestrzenie mi�dzy komórkami 

parenchymy w pocz�tkowym okresie �ycia kwiatu, nie jest ju� widoczny. 

Bior�c pod uwag� wcze�niejsze stadia rozwojowe elajoforu, 

zaobserwowa� mo�na, �e kutykula staje si� grubsza, cho� nie jest to istotna 

ró�nica, a zewn�trzna �ciana komórkowa jest istotnie cie�sza (Fot. 54a-b; Tab. 

3d; Tab. 4d). Na zdj�ciach TEM wida� gromadz�c� si� wydzielin� pod 

globularn� warstw� kutykuli (Fot. 54a-b). Krople tłuszczu obecne s� równie� w 

cytoplazmie, cho� nast�puje rozpad błon i degeneracja komórek (Fot. 54c-f). 
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4.4.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja rozpoczyna si� ju� 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 ko�ca antezy. Podczas antezy kwiat wydziela 0,15 – 0,48 mg 

tłuszczu (Tab. 5d). Po usuni�ciu pyłkowiny czas ten skraca si� czterokrotnie. Po 

kontrolowanym zapyleniu geitonogamicznym ok. 3 dnia antezy pojawiaj� si�

pierwsze oznaki zasychania listków okwiatu (Tab. 6), a nast�pnie dochodzi do 

rozwoju owocu, który p�ka po ok. 131 dniach od momentu zapylenia i dochodzi 

do uwolnienia nasion (Fot. 55a-k). Zapylenie nie wpływa na intensywno��

sekrecji tłuszczu (Fot. 55l).  

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 biało-�ółty 

nie wpływa 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 �redni czas 

antezy jednego kwiatu to 23 dni (Tab. 2). Tłuszcz wydzielany jest przez elajofory 

epitelialne. Podobnie jak u O. cheirophorum elajofory s� owalne i 

umiejscowione s� po obu stronach nasady labellum. Elajofory te maj� białe 

zabarwienie (Fot. 5c; Fot. 57a-d). Pozycja gruczołów zmienia si� w zale�no�ci 

od stadium rozwojowego kwiatu. I tak, pierwszego dnia antezy elajofory 

znajduj� si� na tej samej płaszczy�nie co labellum, 3 dnia antezy s� odchylaj� si�

w dół pod k�tem 90° w stosunku do warzki, natomiast pod koniec antezy 
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elajofory tworz� ju� k�t ostry z war�k� i nie s� widoczne od strony doosiowej 

kwiatu (Fot. 57a-d). Epitel wydzielniczy zbudowany jest z jednej warstwy lekko 

wydłu�onych komórek sekrecyjnych. Pod ni� znajduj� si� dwie warstwy 

subsekrecyjne, których komórki posiadaj� du�e j�dra komórkowe. W mi�kiszu 

zasadniczym znajduj� si� te� wi�zki przewodz�ce kolateralne zamkni�te oraz 

rafidy (Fot. 57e-g). 

4.5.1. Stadium p�ka  

Elajofor w stadium wczesnego p�ka 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 ju� delikatn� warstw� tłuszczu (Fot. 58a). Ilo�� wydzielonego 

na zewn�trz tkanki tłuszczu zwi�ksza si�, kiedy listki okwiatu zaczynaj� si�

rozchyla� na kilka dni przed kwitnieniem (Fot. 58e-g). 

Wydzielina na powierzchni elajoforu widoczna jest równie� w SEM. W 

stadium wczesnego p�ka ma posta� zbitego, kłaczkowatego materiału (Fot. 59a), 

natomiast kilka dni przed otwarciem kwiatu, tłuszcz na powierzchni gruczołu 

wyst�puje w formie kulistych kropel (Fot. 59b-d), które barwi� si� pod wpływem 

Sudanu III zarówno na zewn�trz tkanki, jak i wewn�trz komórek (Fot. 60a-b). W 

stadium wczesnego p�ka komórki warstwy sekrecyjnej posiadaj� bardzo du�e, 

centralnie poło�one j�dra komórkowe, zajmuj�ce ok. 30% powierzchni całego 

protoplastu (Tab. 3e; Tab. 4e). Poni�ej znajduj� si� komórki parenchymy o 

równie du�ych j�drach komórkowych (Fot. 60c-d). Warstwa podsekrecyjna nie 

jest jeszcze odró�nicowana od mi�kiszu zasadniczego (Fot. 60c-d). Tydzie�

przed rozpocz�ciem kwitnienia zwi�ksza si� powierzchnia protoplastu komórek 

epitelu wydzielniczego i wykształcaj� si� 1-2 warstwy podwydzielnicze (Fot. 

60e). Barwienie odczynnikiem Schiffa nie wykazuje obecno�ci ziaren skrobi w 

komórkach p�ka 4 tyg. przed otwarciem kwiatu. Jednak 1 tydz. przed 

kwitnieniem ziarna skrobi pojawiaj� si� w plastydach komórek wydzielniczych, 

podwydzielniczych i komórek mi�kiszu, szczególnie wokół wi�zek 
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przewodz�cych. W epitelu zgromadzone s� w pobli�u centralnie poło�onego 

j�dra komórkowego (Fot. 60f-g). 

Odstaj�c� od zewn�trznej �ciany komórkowej kutykul� pokazuj� dopiero 

obrazy TEM (Fot. 61a). Znajduj�ca si� pod ni� �ciana komórkowa epidermy jest 

do�� cienka i nie posiada porów w stadium wczesnego p�ka (Fot. 61b-d; Tab. 3e; 

Tab. 4e). Te pojawiaj� si� ok. 7 dni przed otwarciem kwiatu (Fot. 60e). Na 

zdj�ciach TEM wida�, �e pod zewn�trzn� �ciank� komórkow� w przestrzeni 

peryplazmatycznej obecne s� szare krople tłuszczu oraz kłaczkowaty materiał, 

które wyst�puj� równie� w wakuoli komórek epitelu i p�cherzykach 

sekrecyjnych (Fot. 61b-e). W cytoplazmie zawieszone s� liczne plastydy, we 

wn�trzu których znajduj� si� plastoglobule (Fot. 61e-f). �ciany promieniste w 

pobli�u, których cz�sto gromadz� si� plastydy oraz aparaty Golgiego posiadaj�

plazmodesmy (Fot. 61e-f). Pory w �cianach promienistych nie wyst�puj� (Tab. 

3e). 

4.5.2. Pocz�tek antezy 

Pierwszego dnia antezy elajofor osi�ga 2,0 x 4,0 mm (Tab. 2). Sekrecja 

tłuszczu jest intensywniejsza ni� w stadium p�ka (Tab. 3e). Na powierzchni 

gruczołu tworzy si� gruba, błyszcz�ca warstwa, a wydzielina zatrzymuje si�

pomi�dzy grzebieniami kalusa (Fot. 62a-b), w SEM widoczna jest ona w postaci 

kropel (Fot. 62c). Komórki epidermy wydzielniczej s� płaskie i pokrywa je 

kutykula, która miejscami ulega rozci�gni�ciu, pod wpływem akumulowanego 

tłuszczu (Fot. 62d-f). 

W r�cznie krojonym, �wie�ym materiale barwionym Sudanem III krople 

oleistej wydzieliny obecne s� wewn�trz komórek epitelu i parenchymy oraz na 

zewn�trz tkanki (Fot. 63a-c). Powierzchnia kropel tłuszczu na na zewn�trz tkanki 

wzrasta trzykrotnie w porównaniu ze wcze�niejszym stadium, ale jest to ró�nica 

nieistotna (Tab. 3e; Tab. 4e). Ilo�� wydzielonego na zewn�trz tłuszczu wzrasta w 

czasie kolejnych 3 dni (Fot. 63d). W komórkach epitelu znajduj� si� centralnie 
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poło�one j�dra komórkowe, które staj� si� istotnie wi�ksze, ale zajmuj� mniejsz�

cz��� protoplastu w porównaniu ze stadium p�ka (Fot. 63e; Tab. 3e; Tab. 4e). 

J�dra komórkowe otoczone s� amyloplastami, które wyst�puj� we wszystkich 

komórkach, zarówno tkanki wydzielniczej jai i w parenchymie (Fot. 63f-h; Tab. 

3e; Tab. 4e).  

�ciana komórkowa pokrywaj�ca komórki wydzielnicze posiada pory, ale 

tak samo jak w stadium p�ka nie wyst�puj� one w �cianach promienistych 

epidermy. Pory w �cianie, jak równie� wakuole wypełnione s� tłuszczem (Fot. 

63e; Fot. 63h; Fot. 63i-j; Fot. 64a-c; Tab. 3e; Tab. 4e). Na skrawkach 

półcienkich, barwionych auramin� O widoczna jest ponadto kłaczkowata 

substancja w przestworach mi�dzykomórkowych parenchymy, podobna do tej u 

O. cheirophorum (Fot. 63i-j). 

Pory w zewn�trznej �cianie komórkowej na skrawkach ultracienkich maj�

kształt okr�gły, jak u O. cheirophorum lub bardzo wydłu�ony (Fot. 64a-c). 

Dodatkowo widoczne s� wypustki w �cianie (Fot. 64a), która to 1 dnia antezy 

jest istotnie (prawie sze�ciokrotnie) grubsza w porównaniu ze stadium p�ka (Fot. 

64a-c; Tab. 3e; Tab. 4e). W �cianie komórkowej pomi�dzy komórkami epitelu a 

subepidermy znajduj� si� plazmodesmy (Fot. 64d). W pobli�u �ciany 

zewn�trznej i �cian promienistych w cytoplazmie wyst�puj� mitochondria (Fot. 

64d-e). Natomiast w p�cherzykach sekrecyjnych i wakuolach obecne s� krople 

tłuszczu, jak równie� zbity kłaczkowaty materiał i struktury mielinowe (Fot. 64f-

h). 

4.5.3. Ko�cowe stadium antezy 

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

(Tab. 2). Sekrecja nadal trwa, a warstwa wydzielonego na zewn�trz tłuszczu jest 

jeszcze grubsza ni� 1 dnia antezy i okrywa ona nie tylko powierzchni� gruczołu, 

ale tak�e struktury przyległe (Fot. 65a-b). Rozci�gni�t� pod wpływem 

wyprodukowanej wydzieliny kutykul� wida� nie tylko w SEM (Fot. 65c-f), ale 
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nawet okiem nieuzbrojonym, poniewa� tworzy si� swoista „poduszka”, z której 

po naci�ni�ciu wypływa tłuszcz.  

Proces ten nie jest a� tak widoczny w 10 dniu antezy, poniewa� w tym 

stadium kutykula odstaje od pojedynczych komórek (Fot. 65d). Pod koniec 

antezy kutykula odstaje odstaje ju� od całej powierzchni �ciany komórkowej 

epidermy (Fot. 65e-f). Tłuszcz pod ni� gromadzony widoczny jest po barwieniu 

Sudanem III, zarówno 10, jak i 16 dnia antezy. Powierzchnia kropel tłuszczu 

zwi�ksza si� istotnie w porównaniu ze stadium p�ka (Fot. 66a-c; Tab. 3e; Tab. 

4e). 

J�dra w komórkach wydzielniczych uło�one s� nadal centralnie i maj�

podobn� wielko�� jak w 1 dniu �ycia kwiatu, natomiast wakuole niezmienne 

wypełnione s� tłuszczem (Fot. 66d; Tab. 3e; Tab. 4e). Przestrzenie 

mi�dzykomórkowe w parenchymie zajmuj� wi�ksz� jej cz���, jednak 

wypełnione s� ju� niewielk� ilo�ci� tłuszczu (Fot. 66e-f). Zmniejsza si�

natomiast liczba i wielko�� ziaren skrobi w plastydach, cho� w komórkach 

warstwy subepidermalnej i parenchymy jest ich wi�cej, a ziarna skrobi s�

wi�ksze ni� w komórkach epitelu wydzielniczego (Fot. 66g). 

Komórki epitelu wydzielniczego pokrywa porowata �ciana komórkowa, w 

zagł�bieniach której gromadzi si� tłuszcz widoczny po zastosowaniu auraminy O 

(Fot. 66f). �rednica porów jest istotnie (ponad dwukrotnie) wi�ksza od tych w 

pocz�tkowym stadium antezy i dodatkowo pory pojawiaj� si� w �cianach 

promienistych (Fot. 66f-g; Fot. 67a-d; Tab 3e; Tab. 4e), a te w zewn�trznych 

�cianach komórkowych maj� charakter wył�cznie podłu�ny (Fot. 67a-c). 

Zewn�trzna �ciana komórki epidermy posiada tak�e wypustki, podobnie jak we 

wcze�niejszym stadium, a �ciany promieniste plazmodesmy (Fot. 67c; Fot. 67d).  

Cytoplazma komórek wydzielniczych zawiera liczne mitochondria, 

pecherzyki sekrecyjne ze strukturami mielinowymi, krople tłuszczu, natomiast w 

wakuoli obecne s� nie tylko krople tłuszczu, ale i równie� figury mielinowe (Fot. 

67d-i).  
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4.5.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja tłuszczu rozpoczyna si� w stadium p�ka ok. 4 tyg. przed 

otwarciem kwiatu i trwa do ko�ca antezy (Tab. 5e). Masa wydzielonego łuszczu 

wyprodukowanego przez pojedynczy kwiat w stadium p�ka tj. ok. 4 tyg. wynosi 

ok. 0,07 mg. Sekrecja zwi�ksza si� sukcesywnie z ka�dym dniem antezy. 

Maksymalna ilo�� tłuszczu wydzielonego na zewn�trz tkanki wynosi ok. 1,05 mg 

(Tab. 3e; Tab. 5e). Zapylenie nie wpływa na mas� produkowanego tłuszczu. 

Długo�� antezy skraca si� po usuni�ciu pyłkowiny z kwiatu do 5 dni. Okres �ycia 

kwiatu skraca si� jeszcze bardziej w przypadku usuni�ciu tłuszczu z elajoforów. 

W ci�gu ok. 3 dni od ods�czenia tłuszczu za pomoc� bibuły listki okwiatu 

zaczynaj� usycha�. Po dokonaniu zapylenia kwiat usycha nast�pnego dnia, 

podobnie jak w przypadku O. cheirophorum, jednak tu nie dochodzi do rozwoju 

owocu (Tab. 6). 

Znami� jest zdolne do przyj�cia pyłkowiny ju� 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 rozpocz�ciem antezy 

(Fot. 68c). Receptywno�� znamienia wyst�puje równie� na pocz�tku, w pełni i 

pod koniec antezy (Fot. 68d-j; Tab. 5e). Wykonanie testu Peroxtesmo Ko nawet 

w 26 dniu �ycia kwiatu pokazuje, �e reakcja zachodzi, cho� jest ju� słabsza (Fot. 

68i-j). Mimo to łagiewki pyłkowe po zapyleniu s� nadal widoczne.  

4.6. Ornithocephalus ciliatus Lindl. 

Kwitnienie u O. ciliatus trwa ok. 29 dni (Tab. 2), natomiast długo�� �ycia 

jednego kwiatu to �rednio 15 dni (Tab. 2). Tłuszcz u tego gatunku wydzielany 

jest przez zielono-biały elajofor trichomowy, który tworzy warstwa 
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jednokomórkowych włosków, pokrywaj�cych �rodkow� cz��� kalusa (Fot. 6f; 

Fot. 69a-d). Kalus posiada dodatkowo dwa bocznie usytuowane wyrostki, które 

nie produkuj� oleju (Fot. 69b). Pod warstw� epidermy z włoskami 

wydzielniczymi znajduje si� warstwa subsekrecyjna utworzona z niewielkich 

komórek mi�kiszowych. W gł�bszej parenchymie znajduj� si� wi�zki 

przewodz�ce kolateralne zamkni�te oraz rafidy (Fot. 69c-d).  

4.6.1. Stadium p�ka  

Elajofor w stadium wczesnego p�ka (Fot. 6b-c) nie wydziela oleju. Około 

7 dni przed otwarciem kwiatu p�k lekko si� rozchyla (Fot. 70a), a elajofor 

rozpoczyna wtedy produkcj� tłuszczu. Wielko�� gruczołu mie�ci si� w granicach 

0,8 x 1,0 mm (Tab. 2). Włoski wydzielnicze s� krótkie tj. od ok. 50-72 µm, te 

najdłu�sze znajduj� si� na kraw�dziach elajoforu (Fot. 70b; Tab. 3f; Tab. 4f). 

Trichomy pokrywa pomarszczona kutykula (Fot. 70c). Wydzielina wyst�puje 

wewn�trz komórek i na zewn�trz tkanki wydzielniczej, we włoskach gromadzi 

si� ona głównie w wakuoli (Fot. 70d-e; Fot. 71a-b). Centraln� pozycj� we 

włoskach zajmuje j�dro komórkowe. W cytoplazmie obecne s� za� małe 

amyloplasty z pojedynczymi ziarnami skrobi. Amyloplasty wyst�puj� tak�e w 

komórkach podwydzielniczych i w komórkach parenchymy, lecz tam ziarna 

skrobi s� wi�ksze (Fot. 71a; Fot. 71c-d; Tab. 3f; Tab. 4f). Kutykula rozci�ga si�

pod wpływem akumulowanego tłuszczu głównie u podstawy i w �rodkowej 

cz��ci trichomów (Fot. 70c; Fot. 71b; Fot. 72a). 

W �cianie komórkowej okrywaj�cej komórki włosków wydzielniczych 

wyst�puj� pory (Fot. 72b; Tab. 3f; Tab. 4f). Pory w �cianach promienistych nie 

wyst�puj� (Tab. 3f). W cytoplazmie przy�ciennej trichomów gromadz� si� liczne 

mitochondria (Fot. 72a-c). Wakuole s� du�e a wewn�trz nich znajduje si�

kłaczkowaty materiał oraz błoniaste struktury z ciemno szar� zawarto�ci� (Fot. 

71a-b; Fot. 72d; Tab. 3f; Tab. 4f). Wakuole otoczone s� m.in. przez krople 

tłuszczu. W cytoplazmie dominuje gładkie ER, obecne s� równie� aparaty 
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Golgiego (Fot. 72b; Fot. 72d; Fot. 72f-h). Oprócz amyloplastów, w komórkach 

włosków wyst�puj� chromoplasty z bardzo licznymi plastoglobulami (Fot. 72c; 

Fot. 72f; Fot. 72h). W cytoplazmie komórek subsekrecyjnych obecne s�

amyloplasty zawieraj�ce kilka ziaren skrobi (Fot. 72i).  

4.6.2. Pocz�tek antezy 

W pierwszym dniu antezy elajofor jest ju� wi�kszy ni� w stadium p�ka i 

mierzy ok. 1,5 x 2,0 mm (Tab. 2), a włoski s� dwukrotnie dłu�sze ni� w 

poprzednim stadium (Fot. 73a-b; Tab. 3f; Tab. 4f). Podobnie jak w stadium p�ka 

najdłu�sze znajduj� si� na kraw�dziach elajoforu oraz w pobli�u znamienia (Fot. 

73b). Ilo�� wydzieliny na powierzchni włosków zwi�ksza si�, ale nieistotnie w 

porównaniu z wcze�niejszym stadium (Fot. 73c-f; Tab. 3f; Tab. 4f). Zmienia si�

równie� faktura kutykuli - jest ona mniej pomarszczona, cho� niewiele grubsza 

(Fot. 73c-d; Tab. 3f). Podobnie jak w p�ku, rozci�ga si� ona u podstawy i w 

�rodkowej cz��ci trichomów (Fot. 74a-d). Wakuole zawieraj� du�e ilo�ci 

tłuszczu (Fot. 74c), a w cytoplazmie włosków istotnie zwi�ksza si� liczba 

amyloplastów oraz zwi�ksza si� wielko�� i liczba ziaren skrobi w jednym 

plastydzie (Fot. 74e-f; Tab. 3f; Tab. 4f). W komórkach subsekrecyjnych i 

parenchymy obecna jest mniejsza liczba amyloplastów ni� przed otwarciem 

kwiatu, a gromadz� si� one głównie w komórkach mi�kiszu, wokół wi�zek 

przewodz�cych (Fot. 74e-f). 

Zdj�cia TEM pokazuj�, �e kutykula w 1 dniu antezy odstaje od 

zewn�trznej �ciany komórkowej równie� w szczytowej cz��ci włosków (Fot. 

75a), a pod ni� gromadzi si� tłuszczowa szara wydzielina (Fot. 75b). Komórki 

włosków posiadaj� ciemn� cytoplazm� i centralnie uło�one, nieznacznie wi�ksze 

j�dro komórkowe (Fot. 75a-b; Tab. 3f; Tab. 4f). Pory w �cianie komórkowej 

otaczaj�cej włoski maj� podobn� wielko��, jak w stadium p�ka i równie� brak 

jest porów w �cianach promienistych (Fot. 74a; Fot. 75c-d; Tab. 3f; Tab. 4f). W 

cytoplazmie trichomów znajduj� si�, podobnie jak we wcze�niejszym stadium, 
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plastydy z ziarnami skrobi lub/i plastoglobulami oraz mitochondria (Fot. 75b-e). 

Wakuole i liczne p�cherzyki sekrecyjne wypełnione s� kłaczkowatym 

materiałem lub figurami mielinowymi (Fot. 75a-b; Fot. 75d-g). W pobli�u 

wakuol znajduje si� głównie gładkie ER, ale i fragmenty szorstkiego ER, których 

błony ł�cz� si� z tonoplastem (Fot. 76a-b). Krople tłuszczu w cytoplazmie 

włosków s� wi�ksze ni� te we włoskach przed otwarciem kwiatu (Fot. 76c-d). 

Komórki włosków i warstwy subsekrecyjnej ł�cz� si� za po�rednictwem 

plazmodesm (Fot. 76e). W cytoplazmie komórek warstwy podwydzielniczej i  w 

komórkach parenchymy obecne s� tak�e krople tłuszczu oraz plastydy z ziarnami 

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

4.6.3. Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy elajofor osi�ga 2,0 x 3,0 mm wielko�ci, a włoski s�

nieznacznie dłu�sze, ale maj� podobn� długo�� na całej powierzchni gruczołu 

(Fot. 77a-c; Tab. 2; Tab. 3f; Tab. 4f). Pokrywa go gruba warstwa wydzieliny 

(Fot. 77c), która gromadzi si� te� pod kutykul�. Kutykula włosków jest mocno 

rozci�gni�ta na całej ich długo�ci (Fot. 77d-e). Ilo�� wydzielonego na zewn�trz 

tłuszczu zwi�ksza si� istotnie (Fot. 78a-b; Tab. 3f; Tab. 4f). J�dro komórkowe 

jest nadal centralnie poło�one w komórce włoska i ma podobn� wielko��, jak w 

poprzednich stadiach rozwojowych (Fot. 78c-d; Tab. 3f; Tab. 4f). Cytoplazma 

jest rzadsza, a liczba amyloplastów zmniejsza si� na tyle, �e wynik reakcji PAS 

nie jest dobrze widoczny (Fot. 78e-f; Tab. 3f; Tab. 4f). Amyloplasty wida�

dopiero na mikroelektronogramach. W wakuolach komórek wydzielniczych 

obserwowana jest wi�ksza ilo�� kłaczków oraz struktur mielinowych w 

porównaniu z pocz�tkowym stadium antezy (Fot. 79a-g). Ponadto otaczaja je 

szereg cystern i małych p�cherzyków sekrecyjnych, zawieraj�cych wiele 

kropelek tłuszczu (Fot. 79a-g). W cytoplazmie komórek włosków i parenchymy 

plastydy oprócz ziaren skrobi posiadaj� równie� plastoglobule (Fot. 79e; Fot. 
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79h). Grubo�� zewn�trznej �ciany komórkowej nieco si� zmniejsza, ale wielko��

porów pozostaje bez zmian (Fot. 79c; Tab. 3f; Tab. 4f). 

4.6.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja tłuszczu u tego gatunku rozpoczyna si� na tydzie� przed 

otwarciem kwiatu i trwa do ko�ca antezy. W stadium p�ka kalus produkuje 

�rednio 0,02 mg tłuszczu. 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 pyłkowiny nie wpływa znacznie na aktywno�� sekrecyjn�

elajoforów ale powoduje wi�dni�cie okwiatu, które zaczyna si� nazajutrz po 

dokonaniu zapylenia. Po zapyleniu geitonogamicznym nie dochodzi do rozwoju 

owoców. W przypadku kwiatów z usuni�t� pyłkowin�, długo�� antezy to ok. 6 

dni (Tab. 6). Receptywno�� znamienia obserwowana jest w kwiecie pocz�wszy 

od stadium p�ka, a� po koniec antezy. Reakcja jest najsilniejsza ok. 7 dnia 

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

4.7. Ornithocephalus gladiatus Hook. 

Kwiaty O. gladiatus �yj� �rednio 11 dni, natomiast cała ro�lina kwitnie 

ok. 39 dni (Tab. 2). Elajofory u tego gatunku s� owalnego kształtu i 

zlokalizowane s� podobnie jak u O. cheirophorum oraz O. ornithorrhynchum u 

nasady war�ki, po obu jej stronach (Fot. 7d; Fot. 80a-b). Cech�

charakterystyczn� elajoforów u O. gladiatus jest wyst�powanie na ich 

powierzchni papilli, które widoczne s� szczególnie w wierzchołkowej cz��ci 

gruczołów, od strony znamienia (Fot. 80b). Gruczoły wydzielnicze maj� kolor 

zielony, przy czym ja�niejsze s� w miejscu wyst�powania papilli (Fot. 80a-b). 
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Wydzielony tłuszcz gromadzi si� przede wszystkim w zagł�bieniach labellum, 

pomi�dzy elajoforami (Fot. 80a). 

Epitel stanowi jedn� warstw� komórek o lekko wydłu�onym kształcie. 

Poni�ej znajduje si� jedna warstwa komórek podwydzielniczych, które s�

zdecydowanie mniejsze od komórek parenchymy zasadniczej (Fot. 80c-d). W 

komórkach mi�kiszu zasadniczego znajduj� si� rafidy oraz wi�zki przewodz�ce 

kolateralne zamkni�te (Fot. 80c). 

4.7.1. Stadium p�ka  

W momencie kiedy rozpoczyna si� produkcja tłuszczu tj. ok. 3 tyg. przed 

otwarciem kwiatu, p�k jest jeszcze zielony i mocno �ci�ni�ty (Fot. 7b; Fot. 81a). 

Elajofory mierz� wtedy zaledwie 0,8 x 0,5 mm (Tab 2), a ich powierzchnia 

pokryta jest krótkimi papillami o długo�ci 27-38 µm (Tab. 3g) i nie wida�

obecno�ci tłuszczu na ich powierzchni. 

Około 7 dni przed otwarciem kwiatu p�k staje si� lu�niejszy a jego kolor 

ja�niejszy (Fot. 7c; Fot. 81b). Dłu�sze s� tak�e papille wyrastaj�ce z komórek 

epidermy (Fot. 81d-e) i pokrywa je gładka kutykula. Taka sama okrywa płaskie 

komórki (Fot. 81f-h). Na tym etapie rozwoju, wydzielina na powierzchni 

elajoforów widoczna jest w postaci nitkowatej substancji, która znajduje si�

zarówno na płaskich komórkach epidermy, jak i papillach (Fot. 81e-h). Sudan III 

pozwala na wykrycie tłuszczu ju� 3 tyg. przed rozpocz�ciem antezy (Fot. 82a-b). 

Kutykula jest cienka, ale delikatnie odstaje od zewn�trznej �ciany 

komórkowej epitelu (Fot. 82c-d; Tab. 3g; Tab. 4g). J�dro komórkowe zajmuje 

wi�ksz�, centraln� cz��� komórek warstwy wydzielniczej, dotyczy to głównie 

komórek o płaskiej powierzchni (Fot. 82c; Fot. 82e; Tab. 3g; Tab. 4g), natomiast 

w cytoplazmie znajduj� si� liczne plastydy z małymi, pojedynczymi ziarnami 

skrobi. W cytoplazmie komórek parenchymy ziarna skrobi w plastydach s�

znacznie wi�ksze (Fot. 82f-h). 
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 Zewn�trzna �ciana komórkowa nie posiada porów, podobnie jak �ciany 

promieniste komórek epidermy (Fot. 83a-d; Tab. 3g). Na skrawkach 

ultracienkich widoczny jest równie� tłuszcz, który gromadzi si� pod rozci�gni�t�

kutykul� (Fot. 83a-b). W cytoplazmie tłuszcz obecny jest w postaci kropel w 

komórkach epitelu i parenchymy. Gromadzi si� on głównie w pobli�u wakuol 

oraz w ich wn�trzu, jak równie� w p�cherzykach sekrecyjnych (Fot. 83c-h). 

Protoplasty komórek wydzielniczych s� g�ste i zawieraj� szorskie ER, liczne 

mitochondria oraz plastydy (Fot. 83a-d, Fot. 83f). W �cianach promienistych 

epitelu i w �cianach komórkowych parenchymy wyst�puj� plazmodesmy (Fot. 

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

4.7.2. Pocz�tek antezy 

W pierwszym dniu antezy ilo�� wydzielanego tłuszczu wzrasta - nie jest to 

ró�nica istotna, ale powierzchnia elajoforów intensywnie połyskuje (Fot. 84a; 

Tab. 3g; Tab. 4g). Papille epidermalne staj� si� istotnie dłu�sze (najdłu�sze ok. 

82 µm), ale ich liczba nie zwi�ksza si� (Fot. 84b-c; Tab. 3g; Tab. 4g), zwi�ksza 

si� natomiast wielko�� elajoforów i osi�gaj� one wielko�� 1,2 x 8,0 mm (Tab. 2). 

Kutykula papilli i płaskich komórek jest pomarszczona, a miejscami odstaje od 

powierzchni �ciany (Fot. 84c-d).   

Wn�trze papilli wypełnione jest tłuszczem (Fot. 85a), podobnie jak 

wn�trze płaskich komórek epidermy (Fot. 85b) i skórki dolnej (Fot. 85c-d). 

Centralne miejsce w komórce epitelu zajmuje du�e j�dro, które w porównaniu ze 

stadium p�ka istotnie zwi�ksza swoj� powierzchni� (Fot. 85e-f; Tab. 3g; Tab. 

4g). W cytoplazmie wszystkich komórek tkanki widoczna jest du�a liczba 

plastydów (Fot. 85e-f). Te, które zawieraj� ziarna skrobi s� nieliczne i małe, 

natomiast w parenchymie reakcja PAS nie zachodzi wcale (Fot. 85g-h). Ilo��

rafidów w parenchymie ulega zmniejszeniu w stosunku do stadium p�ka.  

Zewn�trzna �ciana komórkowa jest istotnie (ponad dwukrotnie) grubsza w 

porównaniu z wcze�niejszym stadium (Fot. 86a; Tab. 3g: Tab. 4g). Nieco 
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grubsza jest równie� kutykula, na powierzchni której w TEM widoczna jest 

wydzielina (Fot. 86a; Tab. 3g; Tab. 4g). W przestrzeni peryplazmatycznej 

wyst�puj� figury mielinowe, podobne w p�cherzykach sekrecyjnych oraz 

cytoplazmie (Fot. 86a-g), w której obecne s� te� krople tłuszczu oraz elajoplasty 

(Fot. 86b-d; Fot. 86f-h). W �cianie zewn�trznej oraz w �cianach promienistych 

nie wyst�puj� pory, obecne s� jedynie plazmodesmy w �cianach promienistych 

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

4.7.3. Ko�cowe stadium antezy 

W przypadku 13 dnia antezy elajofory osi�gaj� wielko�� ok. 1,4 x 1,0 mm 

(Tab.2). Mimo widocznych oznak starzenia si� kwiatu tj. �ółkni�cia listków 

okwiatu i elajoforów, warstwa tłuszczu intensywnie połyskuje (Fot. 87a-b). 

Papille wydzielnicze s� w tym stadium najdłu�sze, cho� parametr ten nie jest 

istotnie ró�ny w porównaniu z pocz�tkiem antezy, ale pokrywaj� one ju� nie 

tylko szczytow� cz��� elajoforu lecz tak�e jego doosiow�, centraln� cz��� (Fot. 

87c-f; Tab. 3g; Tab. 4g). Kutykula na powierzchni epidermy jest mniej 

pomarszczona w porównaniu z pocz�tkiem antezy, ze wzgl�du na akumulowany 

pod ni� tłuszcz. Miejscami jest te� zapadni�ta, w przypadku gdy tłuszcz wydostał 

si� na zewn�trz (Fot. 87e-f). Powierzchnia kropel tłuszczu na zewn�trz tkanki 

jest jeszcze wi�ksza w stosunku do wcze�niejszego stadium (Tab. 3g; Tab. 4g), a 

wydzielina obecna jest nadal wewn�trz komórek epidermy, w tym wewn�trz 

papilli (Fot. 88a-b). Swoj� pozycj� w komórce zmieniaj� j�dra komórkowe - 

uło�one s� bardziej brze�nie, a cytoplazma jest ja�niejsza (Fot. 88c-d) i nie 

wyst�puj� w niej amyloplasty (Fot. 88e; Tab. 3g). Plastydy obecne w 

cytoplazmie nie zawieraj� ziaren skrobi, a najwi�cej jest ich w komórkach 

parenchymy (Fot. 88c-d).  

W tym stadium antezy kutykula staje si� grubsza, podobnie  zewn�trzna 

�ciana komórkowa (Fot. 89a-c; Tab. 3g). W pierwszym przypadku jest to ró�nica 

istotna (Tab. 4g). Na obrazach TEM wida�, �e jest kutykula jest bardzo 
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rozci�gni�ta (Fot. 89a-b). Wn�trze komórek jest silnie zwakuolizowane (Fot. 

89d-f; Tab. 3g; Tab. 4g). Wakuole wypełnione s� małymi, licznymi kropelkami 

tłuszczu (Fot. 89d-e). W �cianie stycznej, pomi�dzy komórk� wydzielnicz� a 

podwydzielnicz� obecne s� plazmodesmy (Fot. 89f). 

4.7.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja w kwiatach rozpoczyna si� ok. 3 tyg. przed rozpocz�ciem 

kwitnienia i trwa do ko�ca antezy (Tab. 5g). Masa tłuszczu wydzielonego przez 

elajofory u tego gatunku jest na tyle niska, �e przyj�ta w pracy metoda w celu jej 

okre�lenia, okazała si� zbyt mało czuła. Jednak obserwacje makroskopowe 

pokazuj�, �e ilo�� wydzielanego na zewn�trz tkanki tłuszczu wzrasta 

sukcesywnie od momentu rozpocz�cia sekrecji a� do pierwszych oznak starzenia 

kwiatu (Tab. 5g). Szczególnie intensywna jest w drugiej połowie antezy. Wzrost 

masy tłuszczu zwi�zany jest m.in. ze zwi�kszaj�c� si� powierzchni�

wydzielnicz� elajoforu. Długo�� �ycia kwiatu mo�e ulec zmianie w przypadku 

zapylenia b�d� usuni�cia pyłkowiny. Skraca si� ona wtedy o ok. 5 dni. (Tab. 6). 

Znami� nie jest receptywne w momencie rozpocz�cia aktywno�ci 

wydzielniczej (Tab 3g). Nie przyjmuje niebieskiego koloru po wykonaniu testu 

Peroxtesmo Ko, jak równie� nie dochodzi do rozwoju łagiewek pyłkowych po 

zapyleniu. Receptywno�� pojawia si� 1 dnia antezy i trwa do ok. 13 dnia, a wi�c 

do ko�ca antezy (Fot. 90a-e; Tab. 5g) 

4.8. Phymatidium falcifolium Lindl. 

Anteza u tego gatunku jest bardzo krótka i wynosi zaledwie ok. 6 dni, przy 

czym ro�lina kwitnie ok. 32 dni (Tab. 6). Centraln� cz��� w kwiecie zajmuje 
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kalus, zbudowany z dwóch cz��ci tj. nasadowej w postaci zielonego zgrubienia 

oraz białej wydłu�onej, pokrytej włoskami i produkuj�cej tłuszcz (Fot. 8c; Fot. 

91a-b). Trichomy s� jednokomórkowe i nie zawieraj� amyloplastów (Tab. 3h). 

Poni�ej znajduje si� jedna warstwa małych, spłaszczonych komórek 

subsekrecyjnych oraz mi�kisz zasadniczy z wi�zkami przewodz�cymi 

kolateralnymi zamkni�tymi (Fot. 91c). W komórkach parenchymy obecne s�

równie� rafidy. Pory w �cianach komórkowych zewn�trznych i promienistych 

epidermy nie wyst�puj� (Tab. 3h). 

4.8.1. Stadium p�ka  

Elajofor w stadium p�ka mierzy jedynie 0,7 x 0,6 mm (Tab. 2). Gruczoł 

ten rozpoczyna wydzielanie tłuszczów ju� ok. 3 tyg. przed otwarciem kwiatu. 

P�k jest wtedy jasno�ółty, ale mocno �ci�ni�ty (Fot. 92a). Włoski wydzielnicze 

s� krótkie, mierz�ce od ok. 29 do 68 µm długo�ci (Tab. 3h; Tab. 4h), 

pofałdowane, a miejscami zapadni�te (Fot. 92b). Wydzielina barwi si� pod 

wpływem Sudanu III, głównie wewn�trz włosków oraz wewn�trz komórek 

parenchymy (Fot. 92c). Kutykula okrywaj�ca zewn�trzn� �cian� komórkow� jest 

cienka, cho� intensywnie barwi si� auramin� O (Fot. 92d; Tab. 3h; Tab. 4h). 

Centraln� pozycj� w komórce włoska zajmuje du�e j�dro komórkowe (Fot. 92e-

f; Tab. 3h; Tab. 4h), w cytoplazmie natomiast wyst�puj� plastydy z 

pojedynczymi ziarnami skrobi, które obecne s� równie� w komórkach mi�kiszu 

(Fot. 92g-h). 

Kutykula zbudowana jest z dwóch warstw tj. zewn�trznej lamellarnej i 

wewn�trznej siatkowatej (Fot. 93a-b). Kutykula ta delikatnie si� rozci�ga i p�ka, 

a tłuszcz wydostaje si� na zewn�trz tkanki (Fot. 93b-c). Krople oleju obecne s�

tak�e w cytoplazmie włosków (Fot. 93d).  
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4.8.2. Pocz�tek antezy 

Pierwszego dnia antezy elajofor jest wi�kszy ni� w stadium p�ka i osi�ga 

1,5 x 1,1 mm (Tab. 2), a włoski s� istotnie dłu�sze o długo�ci nawet ok. 152 µm 

(Tab. 3h; Tab. 4h) i mniej pofałdowane (Fot. 94a-c). Wydzielina widoczna jest 

na ich powierzchni (Fot. 94b-d), jak równie� wewn�trz komórek (Fot. 94e-f). 

Kutykula jest podobnej grubo�ci jak we wcze�niejszym stadium, ale 

zewn�trzna �ciana komórkowa staje si� ponad dwukrotnie grubsza, cho� nie jest 

to istotna ró�nica w stosunku do stadium p�ka (Tab. 3h; Tab. 4h). J�dra 

komórkowe nadal zajmuj� centraln� cz��� włosków i maj� podobn�

powierzchni� (Fot. 95a; Tab. 3h; Tab. 4h). Podobnie jak we wcze�niejszym 

stadium w cytoplazmie trichomów obecne s� nieliczne plastydy z pojedynczymi 

ziarnami skrobi. Te wyst�puj�ce w komórkach parenchymy s� znacznie wi�ksze 

i liczniejsze (Fot. 95b-c). U podstawy trichomów znajduj� si� zagł�bienia 

widoczne zarówno na skrawkach półcienkich, jak i ultracienkich (Fot.95a; Fot. 

95d-e). 

4.8.3. Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy elajofor jest najwi�kszy i mierzy ok. 1,7 x 1,4 mm 

(Tab. 2), cho� włoski wydzielnicze nie s� istotnie dłu�sze ni� w pocz�tkowym 

okresie antezy (Tab. 3h; Tab. 4h). Elajofor trichomowy wtedy tworz� dwie grupy 

włosków tj. nap�czniałe i zapadni�te (Fot. 96a-b). Te pierwsze wyst�puj�

głównie na kraw�dzi elajoforu i pokrywa je mała ilo�� wydzieliny, natomiast 

drugie znajduj� si� na kraw�dziach oraz w centrum i pokryte s� obficie 

tłuszczem (Fot. 96a-b). W wyniku post�puj�cej wakuolizacji (Tab. 3h; Tab. 4h) 

w komórkach włosków j�dro uło�one jest przy�ciennie (Fot. 96c). W 

przeciwno�ci do wcze�niejszych stadiów rozwojowych kwiatu plastydy z 

pojedynczymi ziarnami skrobi wyst�puj� wł�cznie w mi�kiszu (Fot. 96d). 

Kutykula delikatnie odstaje od zewn�trznej �ciany komórkowej (Fot. 96c) i 
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widoczna jest po wybarwieniu auramin� O (Fot. 96e). Zewn�trzna �ciana 

komórkowa jest nieco cie�sza w porównaniu z pocz�tkiem antezy (Fot. 96f-g; 

Tab. 3h; Tab. 4h) i nastepuje autoliza komórki (Fot. 96f).  

4.8.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja tłuszczu u P. falcifolium rozpoczyna si� w stadium wczesnego 

p�ka tj. ok. 3 tyg. przed otwarciem kwiatu i trwa do ko�ca antezy (Tab 3h; Tab. 

5h). Wydzielony przez elajofor tłuszcz błyszczy si� na powierzchni gruczołu. 

Podobnie jak u O. gladiatus masa wydzielonego przez elajofory tłuszczu jest 

zbyt niska aby okre�li� j� przyj�t� w pracy metod�.  Ze wzgl�du na mał� liczb�

kwiatów na p�dzie kwiatostanowym brak jest równie� danych dotycz�cych 

receptywno�ci znamion.

4.9. Sigmatostalix amazonica Schltr. 

S. amazonica kwitnie ok. 30 dni, natomiast długo�� �ycia jednego kwiatu 

wynosi �rednio tylko 7 dni (Tab. 2). W kwiecie znajduje si� elajofor epitelialny, 

który umiejscowiony jest na kalusie. Ma on �ółte zabarwienie a dookoła bordow�

obwódk� (Fot. 9b; Fot. 97a-b). Wydzielony na zewn�trz tłuszcz gromadzi si� w 

zagł�bieniach kalusa (Fot. 97c). W szczytowej cz��ci kalusa znajduje si�

wyrostek o charakterze mi�kiszowym, który nie pełni funkcji wydzielniczych. 

Epitel pokrywa boczne kraw�dzie gruczołu i stanowi jedn� warstw� komórek o 

wydłu�onym kształcie (Fot. 97c-e). Pod warstw� sekrecyjn� znajduje si� jedna 

warstwa podwydzielnicza o spłaszczonych komórkach (Fot. 97d). Poni�ej w 

mi�kiszu zasadniczym wyst�puj� wi�zki przewodz�ce kolateralne zamkni�te 

oraz idioblasty w postaci wakuol wypełnionych barwnikami (Fot. 97c; Fot. 97e). 
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4.9.1. Stadium p�ka  

Sekrecja u S. amazonica rozpoczyna si� w stadium wczesnego p�ka tj. 4 

tyg. przed otwarciem kwiatu. P�k jest wtedy �ółtozielony i mocno �ci�ni�ty (Fot. 

98a). Elajofor ma biało-�ółty kolor (Fot. 98b), jest bardzo mały i mierzy 0,8 x 0,7 

mm (Tab. 2). Około 2 tyg. przed kwitnieniem (Fot. 98c) w miejscach zagł�bie�

gruczołu pojawiaj� si� bordowe pr�gi oraz dookoła gruczołu bordowa obwódka 

(Fot. 98d). Wydzielony na zewn�trz tkanki tłuszcz powoduje powstanie 

błyszcz�cej warstwy na powierzchni elajoforu, głównie w miejscach zagł�bie�

(Fot. 98b; Fot. 98d). Powierzchnia ta jest lekko pofałdowana (Fot. 98e-f) a 

wydzielony tłuszcz jest bardzo lepki i zabarwia si� pod wpływem Sudanu III 

(Fot. 99a) oraz auraminy O (Fot. 99b). Kropelki oleju widoczne s� równie�

wewn�trz komórek epitelu i parenchymy (Fot. 99a). J�dra komórkowe s� bardzo 

du�e i zajmuj� ok. 30% powierzchni protoplastu, zarówno w komórkach warstwy 

wydzielniczej, jak i mi�kiszu (Fot. 99b-c; Tab. 3i; Tab. 4i). W stadium 

wczesnego p�ka w cytoplazmie tych komórek amyloplasty nie wyst�puj� (Fot. 

99d). Obecne s� natomiast plastydy w komórkach wydzielniczych, ponadto 

p�cherzyki sekrecyjne wypełnione kłaczkowatym materiałem (Fot. 99e). 

Kutykula zaczyna si� mocno rozci�ga� pod wpływem gromadzonego tłuszczu 

(Fot. 99f-g). Pory w �cianach nie wyst�puj�, ale w �cianach promienistych 

epidermy widoczne s� plazmodesmy (Fot. 99h; Tab. 3i; Tab. 4i). 

4.9.2. Pocz�tek antezy 

Pierwszego dnia antezy elajofor osi�ga ponad dwukrotnie wi�ksz�

wielko�� ni� w stadium p�ka (Tab. 2), a bordowe pr�gi i obwódka, które 

pojawiaj� si� 2 tyg. przed otwarciem kwiatu ulegaj� rozja�nieniu (Fot. 100a-b). 

W zagł�bieniach gruczołu widoczna jest wi�ksza ilo�� wydzielonego tłuszczu 

(Fot. 100b). Powierzchnia gruczołu w tych miejscach jest nierówna tj. wyst�puje 

tam wiele obszarów, z reguły w postaci kr�gów z mocno odstaj�c� lub 



111 

zapadni�t� kutykul� (Fot. 100c-d). Wydzielina jest lepka, podobnie jak we 

wcze�niejszym stadium i barwi si� Sudanem III (Fot. 101a-b). Komórki tworz�ce 

warstw� sekrecyjn� staj� si� prawie 4-krotnie wi�ksze ni� w stadium paka (Fot. 

101c; Tab. 3i; Tab. 4i). Zewn�trzna �ciana komórkowa posiada pory, wypełnione 

miejscami kroplami tłuszczu i pokrywa j� istotnie grubsza ni� w stadium p�ka 

kutykula (Fot. 101c-f; Tab. 3i; Tab. 4i). J�dra w komórkach epidermy maj�

podobn� wielko�� jak w poprzednim stadium (Tab. 3i; Tab. 4i), a w cytoplazmie 

pojawiaj� si� plastydy z pojedynczymi ziarnami skrobi (Fot. 101g-h; Tab. 3i). S�

one zdecydowanie mniejsze od tych wyst�puj�cych w komórkach warstwy 

subepidermalnej czy parenchymy (Fot. 101g-h). 

Na zdj�ciach TEM wida�, �e kutykula zbudowana jest z dwóch warstw tj. 

zewn�trznej lamellarnej, która si� rozci�ga pod wpływem akumulowanego 

tłuszczu oraz wewn�trznej siatkowatej (Fot. 102a-b). Pory w zewn�trznej �cianie 

komórkowej s� bardzo du�e i pojawiaj� si� w pobli�u kutykuli siatkowatej (Fot. 

102a-c; Tab. 3i; Tab. 4i). Pod �cian� w cytoplazmie komórki wydzielniczej 

wyst�puj� aparaty Golgiego oraz plastydy o nieregularnych kształtach (Fot. 

102a; Fot. 102c). Obecnych jest te� wiele p�cherzyków sekrecyjnych, których 

liczba zwi�ksza si� w porównaniu ze wcze�niejszym stadium rozwojowym. 

Tworz� one cz�sto kompleks i ł�cz� si� ze sob�, a niektóre z nich wypełnione s�

figurami mielinowymi (Fot. 102d-h). W �cianach promienistych epitelu, 

podobnie jak w zewn�trznej �cianie komórkowej wyst�puj� du�e pory (Fot. 

101c-d; Fot. 102d-e; Fot. 102g-h; Tab. 3i; Tab. 4i). 

4.9.3. Ko�cowe stadium antezy 

Elajofor pod koniec antezy jest najwi�kszy i mierzy 2,7 x 2,5 mm (Tab. 

2). Wydzielina wypełnia obficie całe zagł�bienie elajoforu i wyra�nie si�

błyszczy (Fot. 103a-c). Cała powierzchnia gruczołu pokryta jest miejscami gdzie 

kutykula jest albo rozci�gni�ta i znajduje si� pod ni� tłuszcz, albo zapadni�ta, 

kiedy wydzielina wydostała si� na zewn�trz (Fot. 103d-f). Obszary te, tak jak w 

pocz�tkowym okresie �ycia kwiatu  maj� owalny lub okr�gły kształt (Fot. 103d-
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f). Olej jest mniej lepki, ale bardziej intensywnie barwi si� pod wpływem Sudanu 

III, zarówno na zewn�trz tkanki, jak i wewn�trz komórek (Fot. 104a-b), jednak 

powierzchnia kropel tłuszczu nie zmienia si� istotnie wraz z wiekiem kwiatu 

(Tab. 4i). Tłuszcz wybarwia si� tak�e auramin� O na �wie�ym materiale i 

skrawkach połcienkich (Fot. 104c-d). Komórki epidermy wypełniaj� du�e, 

centralnie poło�one j�dra komórkowe oraz du�e wakuole i p�cherzyki sekrecyjne 

(Fot. 104e; Tab. 3i; Tab. 4i). W cytoplazmie znajduj� si� plastydy z ziarnami 

skrobi. W warstwie subsekrecyjnej i parenchymie ziarna skrobi s� wi�ksze (Fot. 

104f). 

Pory w zewn�trznej �cianie komórkowej wypełnione s� tłuszczem i s� one 

wi�ksze cho� nieistotnie ni� na pocz�tku antezy (Fot. 104d-f; Fot. 105a-c; Tab. 

3i; Tab. 4i). W plazmalemmie pojawiaj� si� uwypuklenia (Fot. 105c). Pory w 

�cianach promienistych nie zmieniaj� znacznie swoich rozmiarów (Fot. 105d; 

Tab. 3i; Tab. 4i). P�cherzyki sekrecyjne wypełnione s� kłaczkowatym 

materiałem (Fot. 104e; Fot. 105d-g). Na zdj�ciach TEM wida� równie� liczne 

plastydy, które ró�nicuj� si� w regularne chromoplasty, zawieraj�ce wiele 

plastoglobul (Fot. 105g-h). Cytoplazma komórek wydzielniczych jest g�sta, ze 

wzgl�du na du�e ilo�ci rER (Fot. 105c-h). 

4.9.4. Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja u S. amazonica rozpoczyna si� w stadium wczesnego p�ka, tj. 4 

tyg. przed otwarciem kwiatu i zwi�ksza si� 1 dnia antezy (Tab. 3i). Aktywno��

wydzielnicza utrzymuje si� do ko�ca antezy, jednak masa tłuszczu jest na tyle 

niska, �e okre�lenie jej przyj�t� metod� jest niemo�liwe.  

Znamiona s� receptywne od momentu rozpocz�cia sekrecji (Tab. 5i), 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 receptywno�� znamion jest ju�

słabsza (Fot. 106e-f).  

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

S. oxyceras kwitnie ok. 46 dni, natomiast anteza trwa 6-10 dni (Tab. 2). 

Tłuszcz produkowany jest przez mały elajofor epitelialny, umiejscowiny na 

kalusie, w postaci sercowatego zagł�bienia (Fot. 10b-d; Fot. 107a-b). Ma on �ółte 

zabarwienie, a od stony pr�tosłupa na kraw�dzi bordow� obwódk� (Fot. 10d; Fot. 

107b). Wydzielony na zewn�trz tłuszcz gromadzi si� na powierzchni kalusa (Fot. 

107b). Elajofor u S. oxyceras morfologicznie przypomina ten u S. amazonica. 

Epitel wydzielniczy to jedna warstwa komórek uło�onych palisadowo 

(Fot. 107c-d), w których nie wyst�puj� amyloplasty (Tab. 3j). Poni�ej znajduje 

si� jedna warstwa subsekrecyjna. W mi�kiszu zasadniczym znajduj� si� wi�zki 

kolateralne zamkni�te oraz liczne idioblasty w postaci du�ych wakuol 

wypełnionych barwnikami (Fot. 107c-d).  

4.10.1.Stadium p�ka  

Sekrecja u tego gatunku rozpoczyna si� ok. 4 tyg. przed otwarciem 

kwiatu, a wi�c w stadium wczesnego p�ka. P�k jest wtedy �ółtozielony i mocno 

�ci�ni�ty (Fot. 108a). Elajofor mierzy ok. 0,4 x 0,5 mm (Tab. 2) i nie jest 

ostatecznie wykształcony. Ma on zielon� barw�, a jego zagł�bienie błyszczy si�

(Fot. 108b). Powierzchnia gruczołu jest pofałdowana i miejscami pokryta 

wydzielonym na zewn�trz tłuszczem (Fot. 108c-f). Krople tłuszczu obecne s� nie 

tylko na powierzchni kutykuli, ale równie� wewn�trz komórek tkanki (Fot. 109a-

b). 

Kutykula pokrywaj�ca zewn�trzn� �cian� komórkow� jest gruba, a w 

cytoplazmie komórki wydzielniczej znajduje si� du�e, centralnie ulokowane 
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j�dro (Fot. 109b-c; Tab. 3j; Tab. 4j). Wakuole w tych komórkach wypełnione s�

tłuszczem (Fot. 109b). Idioblasty obecne w mi�kiszu zasadniczym nie s� liczne 

(Fot. 109d), a amyloplasty w komórkach parenchymy nie wystepuj� wcale (Fot. 

109e-f). 

Na zdj�ciach TEM wida�, �e kutykula rozci�ga si� pod wpływem 

gromadzonego tłuszczu i zbudowana jest z dwóch warstw tj. zewn�trznej 

lamellarnej, która ulega ulega rozci�gni�ciu oraz wewn�trznej siatkowatej (Fot. 

110a-b). Pod ni� znajduje si� zewn�trzna �ciana komórkowa posiadaj�ca drobne 

pory (Fot. 110b; Tab. 3j; Tab. 4j). Pory w �cianach promienistych epidermy nie 

wyst�puj� (Tab. 3j; Tab. 4j). Natomiast w cytoplazmie tych komórek obecne s�

liczne plastydy o nieregularnych kształtach z niewielkimi plastoglobulami (Fot. 

110c-f). W cytoplazmie dominuje równie� szorstkie ER (Fot. 110f). Niektóre 

wakuole wypełnione s� obficie tłuszczem (Fot. 110g), natomiast te w komórkach 

warstwy subsekrecyjnej zawieraj� kłaczkowaty materiał (Fot. 110h). Plastydy 

wyst�puj�ce w cytoplazmie komórek podwydzielniczych i mi�kiszu tak�e s�

wydłu�one, ale te obecne w parenchymie s� dodatkowo agranalne (Fot. 110h). W 

cienkich �cianach promienistych epitelu widoczne s� plazmodesmy (Fot. 110e-f; 

Tab. 3j; Tab. 4j).  

4.10.2. Pocz�tek antezy 

Pierwszego dnia antezy zagł�bienie elajoforu jest bardziej wypełnione 

tłuszczem i intensywniej połyskuje ni� w stadium p�ka (Fot. 111a-b). Elajofor 

mierzy wtedy ok. 1,2 x 1,2 mm (Tab.2). Jego powierzchnia jest pofałdowana, 

podobnie jak przed otwarciem kwiatu (Fot. 111c-d). Wydzielina intensywnie 

barwi Sudanem III i jest obecna wewn�trz komórek oraz na zewn�trz tkanki (Fot. 

112a-b). Zewn�trzna �ciana komórkowa staje si� bardziej porowata, co wida�

nawet na skrawkach półcienkich (Fot. 112c-f). Pory pojawiaj� si� równie� w 

�cianach promienistych epidermy (Fot. 112d-f; Tab. 3j; Tab. 4j). Powierzchnia 

protoplastu zwi�ksza si� prawie 3-krotnie i jest to ró�nica istotna (Tab. 3j; Tab. 

4j). Wakuole komórek sekrecyjnych wypełnione s� obficie tłuszczem (Fot. 112d-
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e), a w cytoplazmie, tak jak we wcze�niejszym stadium nie wyst�puj�

amyloplasty (Fot. 112f). 

Kutykula jest znacznie cie�sza ni� w stadium p�ka, a zewn�trzna �ciana 

komórkowa posiada prawie 5-krotnie wi�ksze pory (Fot. 113a; Tab. 3j; Tab. 4j). 

Pory, zarówno te wyst�puj�ce w zewn�trznej �cianie komórkowej, jak i w 

�cianach promienistych epidermy wypełnione s� tłuszczem (Fot. 113a-d). W 

�cianach promienistych wyst�puj� dodatkowo wyrostki (Fot. 113d). W 

cytoplazmie komórek wydzielniczych znajduj� si� liczne wydłu�one plastydy, 

które zawieraja krople lipidowe (Fot. 113c-f). W niektórych plastydach komórek 

epitelu i parenchymy obecne s� niewielkie ziarna skrobi, których nie wykrywa 

reakcja PAS. Ponadto w cytoplazmie widoczne s� krople tłuszczu (Fot. 113c-e) i 

du�e aparaty Golgiego (Fot. 113b). Jednak�e dominuj�cym elementem 

cytoplazmy jest sER oraz nieliczne błony rER (Fot. 113d-i). Wakuole otoczone 

s� cz�sto przez p�cherzyki sekrecyjne, które wł�czaj� si� do ich wn�trza, 

podobnie jak błony z cytoplazmy (Fot. 113g-h). Wakuole i p�cherzyki 

sekrecyjne wypełnione s� kłaczkowatym materiałem (Fot. 113c-d; Fot. 113f; Fot 

113h-i). 

4.10.3. Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy zagł�bienie elajoforu jest w cało�ci wypełnione 

tłuszczem (Fot. 114a-b), a elajofor mierzy 1,5 x 1,5 mm (Tab. 2). Powierzchnia 

kutykuli pokrywaj�cej komórki wydzielnicze jerst nadal mocno pofałdowana. Na 

jej powierzchni widoczny jest tłuszcz (Fot. 114c-d). 

Wydzielina znajduje si� zarówno na powierzchni gruczołu, jak i wewn�trz 

komórek, cho� powierzchnia kropel jest istotnie mniejsza ni� w 1 dnia antezy

(Fot. 115a-b; Tab. 3j; Tab. 4j). Tłuszcz jest równie� widoczny w porach 

zewn�trznej �ciany komórkowej (Fot. 115c). Cytoplazma w komórach warstwy 

sekrecyjnej jest ja�niejsza ni� we wcze�niejszych stadiach rozwojowych (Fot. 

115d). Obecne s� w niej plastydy z pojedynczymi ziarnami skrobi, które 
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odczynnik Schiffa wykrywa dopiero 9 dnia antezy (Fot. 115e-f). Wi�ksze ziarna 

skrobi wyst�puj� w plastydach komórek parenchymy (Fot. 115f). Powierzchnia 

protoplastu komórek gruczołu nie jest istotnie ró�na od tej na pocz�tku antezy 

(Fot. 115c-d; Tab. 3i; Tab. 3j). 

Grubo�� kutykuli oraz zewn�trznej �ciany komórkowej jest podobna jak 

na pocz�tku antezy (Tab. 3j; Tab. 4j), ale w �cianie tej obecna jest jeszcze 

wi�ksza ilo�� porów wypełnionych olejem (Fot. 116a-d). Podobnie jak 1 dnia 

antezy pory obecne s� równie� w �cianach promienistych epidermy i równie�

wypełnione s� wydzielin�, ale ich �rednica jest istotnie mniejsza (Fot. 116c; Tab. 

3j; Tab. 4j). Pod koniec antezy rozpoczyna si� degradacja komórek, a ziarna 

skrobi wydostaj� si� do cytoplazmy, ze wzgl�du na rozpad otaczaj�cych je błon 

(Fot. 116g-h). Błony rER staj� si� krótkie, a sER nie wyst�puje wcale (Fot. 116e-

h). 

4.10.4.Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja u S. oxyceras rozpoczyna si� 4 tyg. przed otwarciem kwiatu 

(Tab. 5j), natomiast najwi�ksza aktywno�� wydzielnicza jest notowana w 

pocz�tkowej fazie antezy (Tab. 3j). Tłuszcz gromadzi si� w zagł�bieniu elajoforu 

przez cały okres sekrecji, ilo�� ta zmniejsza si� dopiero ostatniego dnia �ycia 

kwiatu. Mimo tego, masa wydzielonego tłuszczu jest trudna do oszacowania 

przyj�t� metod�, ze wzgl�du na mał� wielko�� elajoforu i mał� mas� tłuszczu. 

Zapylenie oraz usuni�cie pyłkowiny nie wpływa na intensywno�� sekrecji, ale 

skraca czas antezy. W pierwszym przypadku kwiat zaczyna usycha� ju�

nazajutrz po dokonaniu zapylenia, natomiast po usuni�ciu pyłkowiny proces ten 

rozpoczyna si� po ok. 2 dniach  (Tab. 6). 

Receptywno�� znamion pojawia si� ok. 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, 

cho� rekacja z u�yciem testu Peroxtesmo Ko jest słaba (Fot. 117a-b; Tab. 5j). 
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Silniejsza jest 1 dnia antezy (Fot. 117c-d), obecne s� równie� łagiewki pyłkowe 

po zapyleniu. Test jest pozytywny równie� 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 �ółtozielony elajofor trichomowy, 

zlokalizowany na kalusie. Przez jego dystaln� cz��� przechodzi fragment 

pr�tosłupa (Fot. 11e; Fot. 118a-b). 

Gruczoł pokryty jest na całej powierzchni jednokomórkowymi włoskami 

tworz�cymi warstw� wydzielnicz� (Fot. 118a-c). Pod ni� znajduje si� jedna 

warstwa podwydzielnicza o zdecydownie mniejszych komórkach ni� te w 

mi�kiszu zasadniczym (Fot. 118c). W gł�bszej parenchymie wyst�puj� wi�zki 

przewodz�ce, natomiast w wakuolach komórek parenchymy obecne s� rafidy 

(Fot. 118d-e). W cytoplazmie komórek włosków nie wyst�puj� amyloplasty, 

natomiast pory pojawiaj� si� jedynie w zewn�trznej �cianie komórkowej (Tab. 

3k). 

4.11.1.Stadium p�ka  

P�k 3 tyg. przed rozpocz�ciem antezy jest zielony, mocno �ci�ni�ty, a 

elajofor nie produkuje tłuszczu (Fot. 11a-b). Aktywno�� wydzielnicza w stadium 

p�ka rozpoczyna si� dopiero ok. 1 tydz. przed otwarciem kwiatu. P�k jest wtedy 

biało-zielony i stosunkowo lu�ny (Fot. 11c; Fot. 119a). Elajofor w tym stadium 

mierzy ok. 4,0 x 4,0 mm (Tab. 2). Trichomy s� jeszcze krótkie od 60-95 µm 

długo�ci (Tab. 3k; Tab. 4k), ale sekrecja ju� jest obfita (Fot. 119b). Tłuszcz 

intensywnie barwi si� Sudanem III wewn�trz włosków i na zewn�trz tkanki (Fot. 

119c-d).  
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Cytoplazma w komórkach włosków jest  ciemna i obecne s� w niej liczne 

plastydy (Fot. 120a-b), nie zawieraj�ce ziaren skrobi (Fot. 120c). Amyloplasty 

wyst�puj� wył�cznie w mi�kiszu zasadniczym, głównie wokół wi�zek 

przewodz�cych (Fot. 120d). Wakuole w komórkach trichomów s� du�e i 

wi�kszo�� z nich wypełniona jest tłuszczem (Fot. 119d; Fot. 120a-b; Fot. 120e; 

Tab. 3k; Tab. 4k).  

Kutykula pokrywaj�ca włoski jest stosunkowo cienka (Tab. 3k) i rozci�ga 

si� pod wpływem gromadzonej wydzieliny na całej długo�ci włosków (Fot. 120e; 

Fot 121a). Znajduj�ca si� pod kutykul� zewn�trzna �ciana komórkowa jest 

porowata (120b; Fot. 120e; Fot. 121b; Tab. 3k; Tab. 4k). Pory s� du�e, a w 

zewn�trznej �cianie komórkowej dodatkowo wyst�puj� niewielkie wyrostki (Fot. 

121c). Olej widoczny jest nie tylko na zewn�trz kutykuli i pod ni� (Fot. 121c-e), 

ale równie� w porach �cian komórkowych. W �cianach promienistych epidermy 

obecne s� jamki (Fot. 121f). Mitochondria w cytoplazmie włosków s� du�e (Fot. 

121e-f), a plastydy posiadaj� plastoglobule (Fot. 121g). Przewa�aj�cym 

elementem cytoplazmy jest gładkie ER (Fot. 121c; Fot. 121e-g). Krople tłuszczu 

pojawiaj� si� nie tylko w cytoplazmie komórek włosków, ale tak�e w komórkach 

podwydzielniczych (Fot. 121h). We włoskach wyst�puj� tak�e liczne p�cherzyki 

sekrecyjne oraz wakuole, gdzie niektóre z nich zawieraj� kłaczkowaty materiał 

(Fot. 121a), natomiast w wakuolach komórek mi�kiszu widoczne s� błony 

uło�one koli�cie oraz globule osmofilne (Fot. 121i-j). Plazmodesmy cz��ciej 

pojawiaj� si� w �cianach wewn�trznych stycznych ni� promienistych epidermy 

(Fot. 121h). 

4.11.2.Pocz�tek antezy 

Pierwszego dnia antezy elajofor trichomowy  jest wi�kszy i mierzy ok. 6,0 

x 5,0 mm (Tab. 2). Jego powierzchnia bardziej si� błyszczy, a włoski s� istotnie 

dłu�sze (Fot. 122a-b; Tab. 3k; Tab. 4k). 
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Podobnie jak w stadium p�ka tłuszcz znajduje si� zarówno we wn�trzu 

włosków, jak na zewn�trz tkanki (Fot. 122c-d). Kutykula pokrywaj�ca 

powierzchni� włosków rozci�ga si� pod wpływem akumulowanego tłuszczu 

(Fot. 122e; Fot. 123 a-c). 

Cytoplazma w komórkach włosków nadal jest ciemna, a istotnie wi�ksze 

wakuole wypełnia oleista substancja (Fot. 122e; Fot. 123a-b; Tab. 3k; Tak. 4k). 

Amyloplasty, podobnie jak we wcze�niejszym stadium obecne s� jedynie w 

komórkach parenchymy wokółwi�zkowej, jednak ich liczba jest ju� mniejsza 

(Fot. 123d). W wakuolach komórek parenchymy widoczne s� du�e krople 

tłuszczu (Fot. 123b). 

�rednica porów w �cianie komórkowej zewn�trznej zwi�ksza si� ponad 4-

krotnie, w porównaniu ze stadium p�ka (Fot. 123a; Fot. 123e-f; Tab. 3k; Tab. 

4k). Plastydy w cytoplazmie włosków s� małe, a niektóre z nich posiadaj�

pojedyncze, du�e ziarna skrobi (Fot. 123a; Fot. 123e-f; Fot. 124a-b). Nadal 

dominuj�cym elementem cytoplazmy włosków jest gładkie ER (Fot. 123f; Fot. 

124c-e). Krople tłuszczu w TEM widoczne s� pod kutykul� oraz w cytoplazmie 

komórek trichomów (Fot. 124a; Fot. 124f). Du�� powierzchni� wewn�trz 

włosków zajmuj� wakuole wraz z przyległymi do nich licznymi p�cherzykami 

sekrecyjnymi, w których znajduj� si� figury mielinowe lub koliste, ale mniejsze 

struktury błoniaste (Fot. 124a-b; Fot. 124g-i; Tab. 3k). Du�ych rozmiarów s�

tak�e mitochondria (Fot. 124e-f; Fot. 124h-i). Podobnie jak w stadium p�ka w 

�cianie komórkowej zewn�trznej obecne s� wyrostki, a w �cianach promienistych 

epidermy jamki (Fot. 124c; Fot. 124i). Ponadto, tak samo jak we wcze�niejszym 

stadium rozowjowym niektóre plastydy posiadaj� plastoglobule (Fot. 124e). 

4.11.3.Ko�cowe stadium antezy 

Elajofor trichomowy pod koniec antezy jest najwi�kszy i mierzy ok. 7,0 x 

6,0 mm (Tab. 2), Mimo zasychaj�cego okwiatu, powierzchnia gruczołu nadal si�

błyszczy (Fot. 125a). Włoski wydzielnicze w tym stadium równie� s� najdłu�sze, 
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a ich długo�� istotnie wzrasta z porównaniem wcze�niejszych stadiów 

rozwojowych, niektóre z nich osi�gaj� ponad 283 µm długo�ci (Tab. 3k; Tab. 

4k). Liczne krople tłuszczu s� nadal obecne w komórkach włosków oraz na 

zewn�trz tkanki (Fot. 125b-d). Wydzielina wypełnia tak�e pory w zewn�trznej 

�cianie komórkowej (Fot. 125e). Cytoplazma w porównaniu z poprzednimi 

stadiami rozwojowymi kwiatu staje si� ja�niejsza, a wakuole wraz z kroplami 

tłuszczu wypełniaj� wi�ksz� cz��� komórek trichomów (Fot. 126a-b). J�dra 

komórkowe we włoskach s� nadal centralnie uło�one i maj� podob�

powierzchni�, jak na pocz�tku antezy (Fot. 126a-b), a amyloplasty wyst�puj�

wył�cznie wokół wi�zek przewodz�cych w parenchymie (Tab. 3k). 

Pory w zewn�trznej �cianie komórkowej epidermy s� jeszcze wi�ksze, 

cho� nie jest to ró�nica istotna (Fot. 125e; Fot. 126b-d; Fot. 127a; Tab. 3k; Tab. 

4k), a pokrywaj�ca �cian� kutykula mocno si� rozci�ga i gromadzi si� pod ni�

tłuszcz, który lekko zmienia swoj� struktur� (Fot. 125d; Fot. 127b). 

Powierzchnia wakuomu w tym stadium równie� jest najwi�ksza i ró�ni si�

istotnie w stosunku do stadium p�ka (Tab. 3k; Tab. 4k). Wakuole wypełnione s�

kłaczkowat� substancj� oraz figurami mielinowymi (Fot. 127c-d), a cytoplazma 

w przewa�aj�cej cz��ci szorstkim ER (Fot. 127e). Ponadto w cytoplazmie 

wyst�puj� krople tłuszczu oraz plastydy zawieraj�ce liczne plastoglobule lub 

krople tłuszczu (Fot. 127a; Fot. 127d; Fot.127f). Zewn�trzna �ciana komórkowa 

wci�� posiada wyrostki (Fot. 127e), a w �cianach wewn�trznych stycznych tj. 

tych pomi�dzy komórkami włosków a komórkami podwydzielniczymi obecne s�

plazmodesmy uło�one szeregowo (Fot. 127g-h). 

4.11.4.Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja tłuszczu u Z. grandiflora rozpoczyna si� ok. 1 tydz. przed 

otwarciem kwiatu i sukcesywnie wzrasta po otwarciu kwiatu, a� do ko�ca antezy 
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(Tab. 5k). Maksymaln� mas� wydzielonego oleju zaobserwowano 8 dnia antezy 

(Tab. 5k). Zasychanie elementów okwiatu, jak równie� zapylenie nie wpływa na 

sekrecj�, jednak kwiaty zapylone �yj� krócej tj. ok. 5 dni (Tab. 6). Usuni�cie 

pyłkowiny powoduje nieznaczne zmniejszenie aktywno�ci wydzielniczej i 

skrócenie antezy do 11 dni (Tab. 6). W przypadku zapylenia geitonogamicznego 

dochodzi do zapłodnienia i rozwoju owocu (Fot. 128a-i), a nasiona uzyskane z 

torebki s� �ywotne (niepublikowane dane). Znamiona s� receptywne od stadium 

p�ka do ko�ca antezy (Tab. 5k). 

4.12. Zygostates lunata Lindl. 

Kwiaty tego gatunku maj� zró�nicowany czas antezy, który waha si� od 

zaledwie 15 do a� 54 dni, podczas gdy ro�lina kwitnie ok. 76 dni (Tab. 2). 

Elajofor u Z. lunata, podobnie jak u O. ciliatus, P. falcifolium i Z. grandiflora

zlokalizowany jest na kalusie i jest trichomowy (Fot. 12e-f; Fot. 129a-c). Gruczoł 

ma zielono�ółte zabarwienie i cały pokryty jest jednokomórkowymi włoskami, 

które tworz� warstw� wydzielicz� (Fot. 129a-c). Pod ni� znajduje si� jedna 

warstwa małych komórek subsekrecyjnych oraz mi�kisz zasadniczy, w którym 

obecne s� wi�zki kolateralne zamkni�te. W wakuolach komórek parenchymy 

znajduj� si� liczne rafidy (Fot. 129c-d). W �cianie komórkowej zewn�trznej ani 

w �cianach promienistych epidermy nie wyst�puj� pory (Tab. 3l). Brak jest 

równie� amyloplastów w cytoplazmie komórek włosków (Tab. 3l). 

4.12.1. Stadium p�ka  

Wydzielina produkowana jest w przez elajofor ju� ok. 4 tyg. przed 

rozpocz�ciem kwitnienia (Fot. 12c), mimo, �e włoski pokrywaj�ce jego 

powierzchni� s� jeszcze bardzo krótkie (Fot. 130a-b; Tab. 3l). Elajofor jest wtedy 

bardzo mały i mierzy ok. 0,3 x 0,2 mm (Tab. 2), natomiast długo�� trichomów 
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ok. 23 µm (Tab. 3l; Tab. 4l). Na kilka dni przed otwarciem kwiatu włoski mierz�

ju� ok. 110 µm. Najdłu�sze znajduj� si� w pobli�u znamienia i wida� na ich 

powierzchni tłuszcz (Fot. 130c-d). 

W stadium wczesnego p�ka (4 tyg. przed otwarciem kwiatu) krople 

tłuszczu na zewn�trz tkanki s� bardzo małe i barwi� si� głównie u podstawy 

włosków (Fot. 131a; Tab. 3l; Tab. 4l). Krople tłuszczu zwi�kszaj� swoj�

powierzchni� ok. 1 tydz. przed otwarciem kwiatu, a wydzielina barwi si�

intensywniej i widoczna jest równie� na zewn�trz tkanki (Fot. 131b). J�dra 

komórkowe w komórkach włosków zajmuj� wi�ksz�, centraln� ich cz��� (Fot. 

131c; Tab. 3l; Tab. 4l). Powierzchnia protoplastu zwi�ksza si� zdecydowanie ok. 

1 tydz. przed rozpocz�ciem antezy (Fot. 131d). Amyloplasty obecne s�

wył�cznie w cytoplazmie komórek parenchymy (Fot. 131e), a kilka dni przed 

otwarciem kwiatu najwi�cej jest ich wokół wi�zek przewodz�cych (Fot. 131f). 

W komórkach warstwy wydzielniczej w plastydach wyst�puj� du�e, ale 

pojedyncze ziarna skrobi (Fot. 132a-c). Niektóre plastydy s� wydłu�one i 

zawieraj� dodatkowo plastoglobule (Fot. 132c). Cytoplazma w komórkach 

włosków jest stosunkowo rzadka i przewa�aj�cym w niej elementem jest gładkie 

ER (Fot. 132a-e). Wakuole wypełnia niewielka ilo�� figur mielinowych (Fot. 

132c-e). Kutykula pokrywaj�ca epiderm� składa si� z cienkiej, zewn�trznej 

warstwy lamellarnej oraz wewn�trznej globularnej (Fot. 132a). 

4.12.2.Pocz�tek antezy 

Pierwszego dnia antezy (Fot. 12d) elajofor jest zdecydowanie wi�kszy ni�

w stadium wczesnego p�ka i osi�ga ok. 1,2 x 1,2 mm (Tab. 2). Istotnie dłu�sze s�

równie� włoski (Tab. 3l; Tab. 4l). Pokrywaj� one cał� powierzchni� elajoforu 

(Fot. 133a-d) i s� oblepione wydzielin� (Fot. 133e-f). Ilo�� produkowanego 

tłuszczu wyra�nie si� zwi�ksza i barwi si� on w komórkach parenchymy, 

komórkach wydzielniczych oraz na zewn�trz tkanki (Fot. 134a). Pozycja j�dra w 

komórce włoska nie ulega zmianie, ale wakuom staje si� istotnie wi�kszy (Fot. 
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134b-c; Tab. 3l; Tab. 4l). Kutykula okrywaj�ca trichomy zaczyna si� rozci�ga�, 

pod wpływem gromadzonego tłuszczu (Fot. 134d). Tłuszcz obecny jest tak�e w 

wakuolach komórek włosków (Fot. 134c-d). W przeciwie�stwie do 

wcze�niejszego stadium, amyloplasty w komórkach parenchymy nie wyst�puj�

(Fot. 134e). Plastydy obecne w komórkach warstwy sekrecyjnej i mi�kiszu 

zawieraj� pojedyncze ziarna skrobi lub/i plastoglobule, a niektóre liczne krople 

tłuszczu tworz�c elajoplasty (Fot. 134e; Fot. 134f-i). Ponadto w cytoplazmie 

włosków, która nadal jest do�� rzadka znajduj� si� mitochondria i gładkie ER 

(Fot. 134h), a wakuole oprócz kropel tłuszczu wypełniaj� figury mielinowe i 

błony wł�czaj�ce si� z cytoplazmy (Fot. 134f-h). 

4.12.3.Ko�cowe stadium antezy 

Pod koniec antezy tj. 21 dnia elajofor jest najwi�kszy i mierzy ok. 1,5 x 

1,4 mm (Tab. 2), a niektóre włoski osi�gaj� nawet ponad 242 µm i s� one 

podobnej długo�ci na całym obszarze elajoforu (Fot. 135a-c; Tab. 3l; Tab. 4l). 

Wydzielina pokrywa cał� powierzchni� gruczołu oraz struktury przyległe (Fot. 

135a-b). Fotografie SEM pokazuj�, �e kutykula pokrywaj�ca włoski 

wydzielnicze jest bardziej pomarszczona i bardziej oklejona wydzielin� (Fot. 

135d). Wydzielina obecna jest równie� w porach kutykuli, wewn�trz komórek 

włosków oraz w komórkach parenchymy (Fot. 136a-c). Wypełnia ona głównie 

wakuole, cho� ilo�� zawieszonego w nich tłuszczu zmniejsza si� w ostatnich 

dniach �ycia kwiatu (Fot. 136d-e). Wakuole pod koniec antezy zajmuj� istotnie 

wi�ksz� cz��� komórki włoska ni� we wcze�niejszych stadiach (Tab. 3l; Tab. 4l). 

W gł�bszej parenchymie widoczne s� liczne plastydy (Fot. 136f). Cz��� z nich 

zawiera pojedyncze ziarna skrobi. Ziarna skrobi s� znacznie wi�ksze w 

porównaniu ze stadium p�ka i wyst�puj� równie� w plastydach komórek 

trichomów (Fot. 136c; Fot.136g-i). 

Obrazy TEM pokazuj�, �e kutykula składa si� z dwóch warstw tj. 

wewn�trznej siatkowatej (z kroplami tłuszczu) oraz zewn�trznej lamellarnej (Fot. 
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137a). �ciana komórkowa włosków jest najgrubsza pod koniec antezy (Fot. 

137a-e; Tab. 3l; Tab. 4l) i pokrywa j� odstaj�ca kutykula (Fot. 137c). W pobli�u 

zewn�trznej �ciany komórkowej cz�sto wyst�puj� mitochondria (Fot. 137c-e). 

Cytoplazma jest lekko ja�niejsza ni� w poprzednim stadium, ale nadal zawiera 

głównie gładkie ER (Fot. 137b; Fot. 137d-i). Ponadto w cytoplazmie komórek 

wydzielniczych obecne s� oprócz plastydów z du�ymi ziarnami skrobi, równie�

takie, które posiadaj� liczne krople tłuszczu tworz�c elajoplasty (Fot. 137b; Fot. 

137e-g; Fot. 137i). W wakuolach oraz p�cherzykach sekrecyjnych znajduj� si�

figury mielinowe oraz fragmenty cytoplazmy. Dotyczy to zarówno komórek 

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

4.12.4.Korelacja pomi�dzy aktywno�ci� wydzielnicz�, stadium 

antezy a receptywno�ci� znamion oraz wpływ zapylenia 

na sekrecj� tłuszczu 

Sekrecja u Z. lunata rozpoczyna si� w stadium wczesnego p�ka i 2 tyg. 

przed otwarciem kwiatu masa wydzielonego na zewn�trz tłuszczu wynosi ok. 

0,06 mg. Warto�� ta zdecydowanie wzrasta 1 dnia antezy. Najwi�ksz� mas�

tłuszczu, wynosz�c� 0,25 mg odnotowano 6 dnia antezy. Około 10 dnia 

rozpoczyna si� stopniowe zmniejszanie aktywno�ci wydzielniczej, gdzie 19 dnia 

antezy masa tłuszczu wynosi ju� tylko ok. 0,04 mg (Tab. 5l). Nie wpływa na ni�

zapylenie, ale po usuni�ciu pyłkowiny nieznacznie si� zmniejsza. W obu 

przypadkach skraca si� długo�� �ycia kwiatu. Kwiaty zapylone �yj� wtedy ok. 7 

dni a te, z których została usuni�ta pyłkowina 5 dni (Tab. 6). Nie dochodzi do 

rozwoju owoców w wyniku zapylenia geitonogamicznego. 

Znami� nie jest receptywne w momencie rozpocz�cia produkcji tłuszczu 

(Fot. 138a). Receptywno�� pojawia si� ok. 1 tydz. przed antez� (Fot. 138b) i trwa 

do jej ko�ca (Fot. 138c-f), przy czym rekacja przy u�yciu testu Peroxtesmo Ko 

zachodzi szybciej w pierwszych dniach �ycia kwiatu. 
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5. DYSKUSJA 

Elajofory u dwunastu przebadanych gatunków storczyków z podplemienia 

Oncidiinae s� morfologicznie i anatomicznie ró�ne. Pod wzgl�dem poło�enia w 

kwiecie gruczoły te podzieli� mo�na na dwie grupy tj. wyst�puj�ce w postaci 

kalusa na doosiowej stronie labellum oraz owalne struktury umiejscowione u 

nasady war�ki, po obu jej stronach. Pierwsz� grup� obejmuj� elajofory 

epitelialne i trichomowe, a drug� wył�cznie epitelialne. 

U Oncidium cheirophorum, Oncidium ornithorhynchum i Ornithocephalus 

gladiatus elajofory rozmieszczone s� symetrycznie po obu stronach war�ki, 

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 i Gomesa bifolia (Singer i Cocucci 1999b; 

Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009; 

Aliscioni i in. 2009). 

Elajofory mog� równie� wyst�powa� w postaci mi�sistego zgrubienia w 

centralnej cz��ci war�ki tak jak u Cohniella ascendens (Lindl.) Christenson (syn. 

Trichocentrum ascendens) lub w dystalnej jej cz��ci oraz u podstawy kolumny, 

np. w kwiatach Grobya amherstiae z Catasetinae (Pansarin i in. 2009; Kostelecka 

i in. 2010). 

Niektóre gatunki storczyków jak Gomesa recurva nie posiadaj�

odró�nicowanego morfologicznie elajoforu. Mimo wszystko w takim przypadku 

tłuszcz produkowany jest przez war�k� równie intensywnie (Stpiczy�ska i in. 

2007). W�ród astrukturalnych gruczołów spotykane s� te� takie, które produkuj�

nektar, cho� najcz��ciej nie s� one zlokalizowane w kwiecie (Nepi 2007).  

Elajofory wyst�puj� nie tylko w kwiatach z rodziny Orchidaceae. U 

Krameriaceae i 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 najwi�ksz� liczb� gatunków produkuj�cych tłuszcz, 

gdy� na 260 gatunków a� 210 wydziela tłuszcz (Vogel 1974; Molau 1988). 

Ró�nice w budowie morfologicznej oraz du�a gama kolorystyczna 

kwiatów (od białawych do ciemnokarmazynowych) w�ród 12 analizowanych 

gatunków storczyków dowodz�, �e kwiaty te mog� by� zapylane przez ró�ne 

gatunki pszczół. Pszczoły zapylaj�ce orchidee poszukuj� pokarmu w ci�gu dnia 

posługuj�c si� głównie zmysłem wzroku, dlatego te� kwiaty storczyków musz�

by� atrakcyjne i s� zwykle jaskrawo zabarwione (fioletowe, niebieskie, �ółte, 

rzadziej czerwone lub białe). Badania Gumberta i Kunzea (2001) pokazuj�, �e 

istnieje selekcja pod wzgl�dem koloru kwiatu w�ród zapylaj�cych je omyłkowo 

trzmieli, np. u Orchis boryi Rchb.f. Brak jest jednak podobnych bada�

dotycz�cych pszczół odwiedzaj�cych kwiaty produkuj�ce tłuszcz. 

W przypadku G. radicans, O. cheirophorum i O. ornithorhynchum

wyró�ni� mo�na w budowie kwiatu tabula infrastigmatica. W kwiatach 

Malpighiaceae pszczoły podczas przenoszenia tłuszczu z odnó�y przednich na 

tylnie chwytaj� �uwaczkami tabula infrastigmatica (Dressler 1981). 

Wyst�powanie tej struktury u Oncidiinae mo�e by� spowodowane 

na�ladowaniem kwiatów Malpighiaceae, to tym samym poszerza� mo�e 

spektrum potencjalnych zapylaczy. Tabula infrastigmatica wyst�puje tak�e u O. 

paranaense, T. cavendishianum, O. loefgrenii, O. trulliferum i G. bifolia (Singer 

i Cocucci 1999b; Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Aliscioni i 

in. 2009). Ponadto G. echinata, G. radicans, O. cheirophorum, O. 

ornithorhynchum i Z. lunata nie tylko wydzielaj� tłuszcz, ale dodatkowo pachn�. 

Storczykami, które produkuj� jednocze�nie tłuszcz i zapach s� równie� T. 

cavendishianum, O. loefgrenii, G. recurva, Gomesa crispa (Lindl.) Klotzsch ex 

Rchb.f. i G. amherstiae (Stpiczy�ska i in. 2007; Pansarin i in. 2009). Obecno��

jednocze�nie obu nagród w kwiecie zach�ca� mo�e do odwiedzin zarówno 

pszczoły zbieraj�ce tłuszcz, jak i te z plemienia Euglossini.  
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Kwiaty G. amherstiae oraz Ornithocephalus cochleariformis, 

Ornithocephalus bicornis, O. cheirophorum i Sigmatostalix picturatissima,

zapylane s� przez pszczoły z rodzaju Paratetrapedia sp, nale��ce do plemienia 

Tapinotaspidini (Buchmann 1987, 2004; van der Cingel 2001; Silvera 2002; 

Mickeliunas i in. 2006), natomiast G. recurva przez pszczoły z rodzaju Monoeca

sp. z tego samego plemienia (Stpiczy�ska i in. 2007). Mo�liwe, �e brak 

morfologicznego odró�nicowania elajoforu u G. recurva zwi�ksza szanse na 

odwiedziny ró�nych zapylaczy, zarówno tych zbieraj�cych olej z elajoforów 

epitelialnych, jak i trichomowych (Stpiczy�ska i in. 2007). Natomiast ze wzgl�du 

na bardzo du�e podobie�stwo kwiatów S. oxyceras i S. amazonica do S. 

picturatissima oraz O. ciliatus do O. bicornis s� podstawy do tego by uwa�a�, �e 

storczyki te s� zapylane przez te same grupy owadów. Wektorem pyłku w 

przypadku wielu gatunków Oncidium m.in. O. sphacelatum, O. guianense, O. 

haitiense, O. quadrilobium, O. osmentii, O. compressicaule, O. cosymbephorum

s� Centridini (Dod 1976; Pemberton 2008; Carmona-Díaz i García-Franco 2009). 

Jednak na kwiatach Oncidium pubes, O. paranaense, O. loefgrenii zanotowano 

obecno�� przedstawicieli innego plemienia tj. Tetrapediini (Singer i Cocucci 

1999b; Attala i Machado 2003; Singer 2003; Machado 2004; Sigrist i Sazima 

2004; Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008). Ogromne 

podobie�stwo kwiatów O. loefgrenii i G. ranifera oraz ten sam obszar 

wyst�powania nasuwa hipotez�, �e oba gatunki mog� by� odwiedzane przez 

pszczoły z rodzaju Tetrapedia sp. 

Pierwsze doniesienia na temat obecno�ci tłuszczu w kwiatach gatunków 

Oncidium dotycz� O. ornithorhynchum (Vogel 1974), ale dopiero w roku 2009 

Davies i Stpiczy�ska opisali anatomi� i ultrastruktur� elajoforów 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 dot�d �adnych detali dotycz�cych morfologii czy anatomii 

elajoforów. 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 i G. radicans (syn. Ornithophora radicans) oraz 

trichomowe elajofory jedynie u G. amherstiae (Singer i Cocucci 1999b; 

Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009; 

Aliscioni i in. 2009, Pansarin i in. 2009). Budow� elajoforów O. paranaense, G. 

amherstiae oraz C. ascendens zbadano wył�cznie przy u�yciu mikroskopii 

�wietlnej (Singer i Cocucci 1999b; Pansarin i in. 2009; Kostelecka i in. 2010), 

nie publikuj�c �adnych detali z mikroskopii elektronowej transmisyjnej ani 

informacji dotycz�cych sekrecji tłuszczów. W niniejszym opracowaniu 

uzupełniono brakuj�ce dane. Do ustalenia ró�nic w wielko�ci struktur 

komórkowych pomi�dzy trzema stadiami rozwojowymi kwiatu zastosowano 

metod� zwan� stereologi�. Stereologia to analiza obiektów trójwymiarowych 

poprzez interpretacj� zdj�� dwuwymiarowych. Jest to metoda przydatna nie tylko 

dlatego, �e pozwala na badanie struktur całej komórki czy tkanki na podstawie 

zdj�� skrawków cienkich, ale równie� dlatego, �e pozwala na badania ilo�ciowe. 

W ten sposób analizowano zmiany w komórkach wydzielniczych w ró�nych 

stadiach rozwojowych nektarników u Vicia faba L i Pisum sativum L, (Davis i 

Gunning 1992; Razem i Davis 1999). 

Warstw� sekrecyjn� elajoforów epitelialnych u G. echinata, G. radicans, 

G. ranifera, O. cheirophorum, O. ornithorhynchum, S. amazonica, S. oxyceras i

O. gladiatus tworzy zwarta grupa komórek epidermalnych o wydłu�onym 

kształcie. Podobny kształt komórek wydzielniczych posiadaj� elajofory u T. 

cavendishianum, O. loefgrenii, O. trulliferum, R. picta i G. bifolia (Stpiczy�ska i 

in. 2007;  Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009; Aliscioni i in. 

2009). Za sekrecj� u O. gladiatus odpowiedzialne s� nie tylko płaskie 

epidermalne komórki, ale równie� papille, zbli�one budow� do tych, które 

pokrywaj� dodatkowo powierzchni� labellum u R. picta i G. bifolia (Davies i 

Stpiczy�ska 2009, Aliscioni i in. 2009). Owalne komórki wydzielnicze 

spotykane s� jedynie u O. paranaense i G. recurva (Singer i Cocucci 1999b; 

Stpiczy�ska i in. 2007). 
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Tylko 4 z 12 przebadanych gatunków posiada elajofory trichomowe tj. 

Ornithocephalus ciliatus, Phymatidium falcifolium, Zygostates grandiflora oraz 

Zygostates lunata. Ten typ gruczołu tworz� jednokomórkowe włoski 

wydzielnicze, takie jak u G. amherstiae (Pansarin i in. 2009). Inaczej ni� u 

Nierembergia (Solanaceae) czy Colpias mollis (Scrophulariaceae), gdzie s� one 

kilkukomórkowe (Cocucci 1991; Steiner i Whitehead 2002). 

Elajofory trichomowe składaj� si� z wielu setek, do tysi�cy g�stych 

gruczołowych włosków, o powierzchni od 1,2 mm
2
 u Calceolaria 

(Scrophulariaceae) do 183 mm
2
 u Bowkeria (Scrophulariaceae). Długo��

trichomów mo�e si�ga� do ok. 100 
m (Vogel 1974; Raman 1989). Z zebranych 

danych wynika jednak, �e u Oncidiinae włoski wydzielnicze s� dłu�sze. Te 

najdłu�sze, osi�gaj�ce nawet 283,22 
m odnotowano w kwiatach Z. grandiflora

pod koniec antezy.  

Przeprowadzone badania wykazały ró�nice w budowie histologicznej 

elajoforów, tak jak w przypadku gruczołów wytwarzaj�cych nektar, u których 

równie� obserwowana jest znaczna ró�norodno�� strukturalna. W�ród 

nektarników wyró�ni� mo�na a� trzy ich rodzaje tj. epitelialne (epidermalne), 

mezenchymatyczne (mezofilowe) oraz trichomowe. Epitelialne nektarniki 

wyst�puj� np. pomi�dzy labellum a pr�tosłupem u Hexisea imbricata. Nektar 

wydzielany jest przez jedn� warstw� komórek epidermy i gromadzi si� pod 

rozci�gni�t� kutykul� (Stpiczy�ska i in. 2005a). Natomiast gdy wydzielany jest 

nie tylko przez epiderm�, ale i przez wiele warstw komórek mi�kiszowych mówi 

si� o nektarnikach mezenchymatycznych (Davies i in. 2005). Ten rodzaj 

gruczołów rzadko wyst�puje w�ród storczykowatych. Trzeci typ - nektarniki 

trichomowe to jednokomórkowe włoski, np. Platanthera chlorantha (Stpiczy�ska 

i in. 2005b), Platanthera bifolia (Stpiczy�ska 1997) czy Gymnadenia conopsea

(Stpiczy�ska i Matusiewicz 2001). 

Niezale�nie od typu gruczołu warstwie sekrecyjnej towarzyszy warstwa 

subsekrecyjna. Pod epitelem wydzielniczym elajoforów znajduj� si� 1-4 warstwy 

podwydzielnicze, prawdopodobnie wspomagaj�ce sekrecj�. W przebadanych 



130 

elajoforach trichomowych wyst�puje tylko jedna taka warstwa. Przewa�nie jeden 

pokład komórek podwydzielniczych wyst�puje tak�e w epitelialnych elajoforach 

Oncidium np. O. loefgrenii (Stpiczy�ska i in. 2007) czy O. trulliferum

(Stpiczy�ska i Davies 2008), najwi�cej bo a� cztery warstwy komórek 

zaobserwowano u G. radicans. W przypadku nektarników pod epiderm�, 

znajduj� si� najcz��ciej trzy lub cztery warstwy mniejszych komórek 

subepidermalnych (Stpiczy�ska i in. 2003; Teixeira i in. 2004). 

Zewn�trzn� powierzchni� �ciany komórkowej elajoforów wszystkich 

analizowanych w pracy gatunków pokrywa kutykula. Zbudowana mo�e by� ona 

z dwóch warstw tj. zewn�trznej tzw. kutykuli wła�ciwej, która cz�sto ma 

lamellarn� posta� ok. 50-150 nm grubo�ci oraz wewn�trznej tzw. kutykuli 

wtórnej, któr� mog� stanowi� dwie warstwy - globularna oraz siatkowata b�d�

tylko jedna z nich. Struktura kutykuli zale�y od gatunku oraz stadium 

rozwojowego kwiatu. W najwcze�niejszym stadium obserwowana jest 

prokutykula, która jest zbita, amorficzna i ciemna (Jeffree 1996). Kutykula 

wła�ciwa i wtórna na powierzchni epitelu wydzielniczego elajoforów wykształca 

si� u G. echinata, O. cheirophorum, P. falcifolium, S. amazonica, S. oxyceras i Z. 

lunata. Na postawie fotografii TEM wykonanych przez Aliscioni i in. (2009) 

stwierdzi� mo�na, �e kutykula pokrywaj�ca elajofory u G. bifolia równie� jest 

dwuwarstwowa (warstwa lamellarna i siatkowata). Pozostałe badane w niniejszej 

pracy elajofory przez cały okres antezy pokrywa tylko jedna kutykularna 

powłoka. 

Kutykula tworzy fizyczn� barier� pomi�dzy tkank� ro�linn� a 

�rodowiskiem zewn�trznym – chroni ro�lin� przed nadmiern� utrat� wody, jak 

równie� przed wnikaniem patogenów czy przed uszkodzeniami powodowanymi 

przez szkodniki. Mo�e ona tak�e rozci�ga� si� i tworzy� przestrze�, w której 

gromadz� si� wydzieliny. Substancje te wydostaj� si� na zewn�trz tkanki przez 

pory w kutykuli (mikrokanały, ektodesmy) lub w wyniku mechanicznego jej 

p�kni�cia (Jeffree 1996). 
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Najcie�sza kutykula wyst�puje u Z. lunata pod koniec antezy (0,126 µm) 

oraz P. falcifolium w stadium p�ka (0,140 µm), a najgrubsza u G. radicans 1 dnia 

antezy (3,392 µm). U G. echinata, G. ranifera, O. cheirophorum, O. ciliatus, O. 

gladiatus i P. falcifolium grubo�� kutykuli zwi�ksza si� wraz z kolejnym stadium 

rozwojowym, jednak nie obserwuje si� w wi�kszo�ci przypadków istotnych 

ró�nic. Stwierdzi� mo�na zatem, �e grubo�� kutykuli nie jest powi�zana z 

wiekiem kwiatu. Najgrubsza kutykula w�ród ro�lin spoza Orchidaceae wyst�puje 

u telomowych ro�lin Aglaophyton major i mierzy ok. 5 µm (Jeffree 1996). W 

kwiatach innych rodzin ni� Orchidaceae (np. Scrophulariaceae) włoski 

wydzielaj�ce tłuszcz zwykle nie s� pokryte zabezpieczaj�c� je kutykul� i dlatego 

s� eksponowane na działanie powietrza i odwiedziny zapylaczy ró�nych 

taksonów, natomiast tłuszcz wydzielany jest przez dojrzałe ju� kwiaty (Vogel 

1974; Buchmann 1987). U Oncidiinae sekrecja rozpoczyna si� ju� w stadium 

p�ka, nawet 4 tyg. przed otwarciem kwiatu, a tłuszcz gromadzony jest pod 

kutykul�, która rozci�ga si� mniej lub bardziej pod jego wpływem. Według 

Buchmanna (1987) oraz Singera i in. (2006) owady by dosta� si� do oleju 

zdrapuj� kutykul�, a substancje lipidowe wydostaj� si� na powierzchni�. W 

przypadku G. recurva i G. amherstiae wiadomo natomiast, �e tłuszcz nie zbiera 

si� pod kutykul� tylko wydostaje si� bezpo�rednio na powierzchni�

gruczołowych włosków (Stpiczy�ska i in. 2007; Pansarin i in. 2009). Brak 

przestrzeni subkutykularnej obserwuje si� u G. recurva, O. trulliferum i R. picta

(Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009). 

Wydzielina akumulowana jest nie tylko pod kutykul�, ale równie� w 

porach �cian komórkowych epidermy 7 spo�ród 12 analizowanych gatunków tj. 

G. ranifera, O. cheirophorum, O. ornithorhynchum, S. amazonica, S. oxyceras, 

O. ciliatus, Z. grandiflora lub/i w przestrzeniach mi�dzykomórkowych u O. 

cheirophorum oraz O. ornithorhynchum. Wcze�niejsze badania nad O. 

ornithorhynchum i G. radicans nie wykazały obecno�ci porów w zewn�trznej 

�cianie komórkowej (Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009). 

Odnotowano je natomiast u T. cavendishianum, O. loefgrenii (Stpiczy�ska i in. 
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2007), O. trulliferum (Stpiczy�ska i Davies 2008), G. bifolia, cho� w u tego 

gatunku s� one pojedyncze i bardzo małe (Aliscioni i in. 2009) oraz Dinemandra 

ericoides z rodziny Malpighiaceae, zapylanej przez pszczoły Centris (Cocucci i 

in. 1996). Najwi�ksza �rednic� maj� pory wyst�puj�ce w zewn�trznej �cianie 

komórkowej epidermy S. amazonica (pod koniec antezy). Porównywalnie du�e 

s� te u T. cavendishianum (Stpiczy�ska i in. 2007). Uwa�a si�, �e pory mog�

wspomaga� transport przez �cian� komórkow� hydrofobowych komponentów 

wydzieliny, tak jak podczas formowania si� kutykuli (Kunst i Samuels 2003). W 

wi�kszo�ci przypadków pory w zewn�trznej �cianie komórkowej ulegaj�

powi�kszeniu z wiekiem kwiatu (wyj�tek G. echinata i O. ciliatus) i s� to ró�nice 

istotne. Pory w �cianach promienistych epidermy wyst�puj� u G. echinata, G. 

radicans, G. ranifera, O. ornithorhynchum, S. amazonica i S. oxyceras. 

Najwi�ksze s� 1 dnia antezy lub pod koniec �ycia kwiatu, a u O. 

ornithorhynchum pojawiaj� si� dopiero pod koniec antezy. Istotne ró�nice w 

wielko�ci porów �ciany promienistej komórek wydzielniczych pomi�dzy 

stadiami rozwojowymi odnotowano tylko dla G. echinata, G. ranifera i S. 

oxyceras. 

�ciana komórkowa zewn�trzna elajoforów zbudowana jest główne z 

celulozy i ró�ni si� grubo�ci� pomi�dzy gatunkami. Grubo�� �ciany zewn�trznej 

zmienia si� w zale�no�ci od stadium rozwojowego i jest zawsze cie�sza w p�ku 

ni� 1 dnia antezy, wyj�tkiem jest Z. grandiflora, którego zewn�trzna �ciana 

epidermy jest najgrubsza wła�nie w p�ku. Istotne ró�nice pomi�dzy stadiami 

obserwuje si� w przypadku G. echinata O. gladiatus, O. cheirophorum, S. 

oxyceras, O. ornithorhynchum i S. amazonica, przy czym dwa ostatnie gatunki 

charakteryzuj� si� obecno�ci� najgrubszej zewn�trznej �ciany komórkowej 

(odpowiednio 3,443 µm i 3,329 µm) w porównaniu z pozostałymi elajoforami. 

Mimo, �e O. ornithorhynchum i S. amazonica nie nale�� do tego samego rodzaju 

to istnieje konwergencja pod wzgl�dem tej cechy. Podobne wyniki dotycz�ce 

grubo�ci �ciany dla O. ornithorhynchum (3,48 µm) uzyskali Davies i Stpiczy�ska 

(2009). Parametry takie mog� powodowa� efektywniejsze zabezpieczenie kwiatu 
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przed mechanicznymi uszkodzeniami podczas aktywno�ci zapylaczy. �ciany 

promieniste s� zazwyczaj cie�sze ni� �ciana zewn�trzna epidermy (Stpiczy�ska i 

in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009), a najcie�sz�

obserwuje si� w stadium p�ka, podobnie jak w przypadku zewn�trznej �ciany 

epidermy. W �cianach promienistych komórek sekrecyjnych wyst�puj�

plazmodesmy, a czasem dodatkowo jamki (G. echinata, O. cheirophorum, Z. 

grandiflora). U Z. grandiflora plazmodesmy pojawiaj� si� cz��ciej w �cianach 

wewn�trznych stycznych ni� promienistych i uło�one s� szeregowo.

Niektóre komórki wydzielnicze wzmocnione mog� by� przez kolenchym�

np. te w nektarnikach Maxillaria coccinea czy H. imbricata. Kolenchyma chroni 

kwiat przed uszkodzeniem przez odwiedzaj�ce je ptaki (Stpiczy�ska i in. 2003; 

Stpiczy�ska i in. 2005a). W elajoforach storczyków nie spotyka si� tego typu 

wzmocnienia, prawdopodobnie dlatego, �e zapylane s� przez pszczoły. Struktura 

komórek warstwy sekrecyjnej wszystkich przebadanych gatunków jest typowa 

dla komórek wydzielniczych (Fahn 2000). Cytoplazma jest g�sta, ciemna i 

dominuje w niej gładkie lub szorstkie retikulum endoplazmatyczne, w zale�no�ci 

od gatunku oraz stadium rozwojowego kwiatu (np. u Z. grandiflora pod koniec 

antezy przewa�a rER). Gładkie ER jest charakterystyczne dla komórek 

wydzielaj�cych tłuszcz u G. radicans, G. ranifera, O. ornithorhynchum, O. 

ciliatus, Z. grandiflora i Z. lunata oraz T. cavendishianum, G. recurva, O. 

loefgrenii, R. picta i G. bifolia (Stpiczy�ska i in. 2007, Stpiczy�ska i Davies 

2008, Davies i Stpiczy�ska 2009; Aliscioni i in. 2009). Dopiero pod koniec 

antezy cytoplazma staje si� ja�niejsza i rzadsza, co �wiadczy o post�puj�cym 

rozkładzie zawarto�ci i degeneracji komórek. Komórki podczas aktywno�ci 

wydzielniczej posiadaj� ponadto du�e, centralnie poło�one j�dro komórkowe, 

które otoczone jest licznymi plastydami, zawieraj�cymi krople lipidowe albo 

plastoglobule lub/i ziarna skrobi, podobnie jak w elajoforach innych Orchidaceae 

(Stpiczy�ska i in. 2007, Stpiczy�ska i Davies 2008, Davies i Stpiczy�ska 2009;

Aliscioni i in. 2009).
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W gruczołach produkuj�cych tłuszcz obecno�� skrobi została stwierdzona 

do tej pory wył�cznie w komórkach parenchymy G. radicans (Stpiczy�ska i 

Davies 2008) i O. ornithorhynchum (Davies i Stpiczy�ska 2009), barwionych 

płynem Lugola. Ten sam test histochemiczny przeprowadzony w niniejszej pracy 

na badanym materiale ro�linnym nie wykazał obecno�ci skrobi w komórkach 

�adnego spo�ród 12 gatunków storczyków. Zastosowane dodatkowo barwienie 

odczynnikiem Schiffa skrawków półcienkich wykazało jednak ró�nice w 

skuteczno�ci obu tych metod. Okazało si� bowiem, �e mimo obecno�ci skrobi w 

komórkach, potwierdzonej reakcj� PAS, u�ycie płynu Lugola na �wie�ym 

materiale nie daje pozytywnej reakcji. Zatem drugi test histochemiczny uzna�

mo�na za skuteczniejszy. Wyj�tkiem jest jedynie G. echinata (stadium 

wczesnego p�ka tj. 3 tyg. przed kwitnieniem) i O. ciliatus (9 dzie� antezy), gdzie 

w reakcja PAS nie wykazuje obecno�ci ziaren skrobi w komórkach elajoforu, 

mimo, �e na zdj�ciach TEM widoczne s� amyloplasty. Powodem tego mo�e by�

niewielki rozmiar ziaren skrobi słabo widocznych w LM. W przypadku G. 

echinata pierwszego dnia antezy reakcja jest ju� pozytywna, a ziarna skrobi 

wi�ksze. Amyloplasty formuj� si� ponadto w cytoplazmie komórek epitelu G. 

ranifera, G. radicans, O. cheirophorum i O. ornithorhynchum. Liczba ziaren 

skrobi w plastydzie uzale�niona jest od stadium rozwojowego kwiatu i s� to 

ró�nice istotne - pod koniec antezy liczba ta zmniejsza si� lub nie wyst�puje 

wcale. Obecno�� ziaren skrobi jest charakterystyczna dla komórek nektarników i 

osmoforów wielu gatunków ro�lin, ale dotyczy to głównie stadium 

przedsekrecyjnego. Skrobia funkcjonuje bezpo�rednio jako �ródło energii w 

procesach metabolicznych lub po�rednio jako �ródło cukru w nektarze. 

Jednocze�nie z ubywaniem skrobi mo�e dochodzi� do zmian kształtu plastydów 

(Pais i Figueiredo 1994; Pacini i in. 2003; Stpiczy�ska i in. 2005b; Pacini i Nepi 

2007). Plastydy w komórkach wydzielniczych elajoforów maj� zazwyczaj 

wydłu�ony kształt, a te zawieraj�ce du�e ziarna skrobi kształt owalny,  jednak nie 

obserwuje si� tendencji do jego specyficznej zmiany. W przypadku osmoforów, 

synteza zwi�zków zapachowych odbywa si� tak�e przy udziale plastydów 
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posiadaj�cych liczne ziarna skrobi, które to ziarna zanikaj� wraz z emisj� zapachu. 

Ponadto w syntezie tej bierze udział gładkie retikulum endoplazmatyczne 

(Pridgeon i Stern 1983; Vogel 1990b).  

Du�a ilo�� plastydów zawieraj�cych plastoglobule lub/i krople tłuszczu 

wyst�puje w komórkach papilli wydzielaj�cych �ywice na labellum u Maxillaria

cf. notylioglossa Rchb.f. Dodatkowo w cytoplazmie widoczne jest dominuj�ce 

gładkie ER oraz towarzysz�ce mu krople lipidowe. Ciała tłuszczowe ró�ni� si�

stopniem zabarwienia (Davies i in. 2003a). U O. ornithorhynchum krople 

tłuszczu obecne w wakuoli z reguły s� ciemniejsze ni� te wyst�puj�ce w 

cytoplazmie, prawdopodobnie ze wzgl�du na ró�nice w składzie chemicznym 

(Davies i in. 2003a). Elajoplasty wyst�puj� u O. gladiatus i Z. lunata, przy czym 

spora ilo�� kropel lipidowych obecna jest tak�e w plastydach u S. oxyceras i Z. 

grandiflora. Krople tłuszczu u G. ranifera, O. ciliatus, P. falcifolium i Z. 

grandiflora obecne s� tak�e w cytoplazmie komórek wydzielniczych. 

Chromoplasty wyst�puj� jedynie u O. ciliatus w stadium p�ka i S. amazonica

pod koniec antezy i maj� one owalny kształt. 

Charakterystyczn� cech� m.in. w komórkach elajoforów jest 

wyst�powanie figur mielinowych głównie w wakuoli oraz w mniejszym stopniu 

w cytoplazmie. W pierwszym przypadku mog� powstawa� z błon gładkiego ER, 

wł�czaj�cego si� do wakuoli i błon plastydów, natomiast w drugim poprzez 

spiralizacj� rozerwanych błon otaczaj�cych plastydy (Stpiczy�ska i in. 2007). 

Obecno�� tych struktur nie jest zwi�zana z filogenetycznym pokrewie�stwem 

gatunków. Według Wista i Davisa (2006) powodem ich pojawiania si� jest 

ró�nicowanie i starzenie tkanki. Wcze�niej natomiast figury mielinowe uwa�ano 

za artefakty, powstałe w wyniku stosowania glutaraldehydu i czterotlenku osmu 

podczas preparatyki. Substancje te prawdopodobnie wi��� si� z fosfolipidami 

(Glauert 1974). Figury mielinowe wyst�puj� w komórkach elajoforów T. 

cavendishianum (Stpiczy�ska i in. 2007), O. trulliferum (Stpiczy�ska i Davies 

2008) i O. ornithorhynchum (Davies i Stpiczy�ska 2009), przy czym dla 

ostatniego gatunku otrzymano takie same wyniki podczas prowadzenia 
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niniejszych bada�. Ponadto odnotowano je u G. echinata, G. ranifera, O. 

cheirophorum, O. ciliatus, O. gladiatus, S. amazonica, Z. grandiflora i Z. lunata.

Nie s� obecne natomiast u O. loefgrenii, G. recurva (Stpiczy�ska i in. 2007), R. 

picta (Davies i Stpiczy�ska 2009) i G. bifolia (Aliscioni i in. 2009), a w�ród 

analizowanych gatunków u P. falcifolium, S. oxyceras oraz G. radicans, 

podobnie jak u Stpiczy�skiej i Daviesa (2008). 

Według Fahna (2000) istniej� trzy hipotezy dotycz�ce syntezy substancji 

pochodzenia tłuszczowego w ró�nych przedziałach komórkowych (plastydy, 

cytoplazma): 1) ka�de organellum zawieraj�ce krople tłuszczu jest zdolne do jego 

syntezy, 2) ka�dy z etapów syntezy tłuszczów zachodzi w poszczególnym 

organellum, 3) ró�ne składniki tworz�ce wydzielin� syntetyzowane s� przez ró�ne 

organelle. Retikulum endoplazmatyczne mo�e nie tylko bra� udział w syntezie 

zwi�zków lipofilnych, ale tak�e w transporcie wewn�trzkomórkowym i sekrecji 

poza protoplast, która  mo�e odbywa� si� w dwojaki sposób (Fahn 2000). W 

przypadku nektaru za pomoc� egzocytozy, przy udziale p�cherzyków 

wydzielniczych pochodz�cych z błon retikulum endoplazmatycznego lub aparatów 

Golgiego (granulocrine secretion). Nektar mo�e by� te� aktywnie przemieszczany 

przez transportery cukrów w błonach komórek wydzielniczych, tzw. eccrine 

secretion (Stpiczy�ska 1997; Fahn 2000; Stpiczy�ska i in. 2005a,b; Stpiczy�ska i 

Davies 2006). Sekrecja olejków eterycznych poza protoplast odbywa� si� mo�e, 

podobnie jak w przypadku nektaru poprzez p�cherzyki wydzielnicze lub za 

pomoc� transporterów cukru. Wydzielony olejek gromadzi si� pod kutykul� lub 

przes�cza si� przez pory (Pridgeon i Stern 1983, 1985; Vogel 1990b; Caissard i in. 

2004). Prawdopodobnym wydaje si�, �e sekrecja tłuszczów poza protoplast u 

storczyków odbywa si� przy udziale p�cherzyków wydzielniczych. Widoczne jest 

to szczególnie w przypadku S. amazonica, gdzie chromoplasty zawieraj�ce du�e 

ilo�ci plastoglobul otoczone s� g�st� sieci� szorstkiego ER, a w plazmolemmie 

wyst�puj� uwypuklenia (inwaginacje), powstałe prawdopodobnie przez recykling 

błon. 
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W parenchymie wszystkich przebadanych gatunków, tak jak u innych 

Oncidiinae czy Catasetinae znajduj� si� idioblasty zawieraj�ce rafidy lub/i 

barwniki (Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i 

Stpiczy�ska 2009; Pansarin i in. 2009; Aliscioni in. 2009). Mimo, �e rola rafidów 

nie jest znana, s�dzi si�, �e potencjaln� ich funkcj� mo�e by� wzmocnienie 

tkanki przed aktywno�ci� zapylaczy podczas usuwania tłuszczu z powierzchni 

gruczołu oraz przed zgryzaniem przez szkodniki (Aliscioni in. 2009). Kryształki 

szczawianu wapnia wyst�puj�ce w komórkach mezofilu li�ci Peperomia glabella  

(Piperaceae) przystosowanych fotosyntezy mieszanego typu (C3, CAM, CAM-

cycling) prawdopodobnie ułatwiaj� rozprowadzanie promieni �wietlnych do 

chloroplastów. Autorzy uwa�aj� tak�e, �e intensywno�� �wiatła wpływa na 

zwi�kszenie rozmiarów kryształków szczawianu wapnia (Kuo-Huang i in. 2007). 

Parenchym� elajoforów, równie� tych analizowanych w niniejszej pracy  

charakteryzuje ponadto wyst�powanie wi�zek kolateralnych zamkni�tych 

(Stpiczy�ska i in. 2007; Stpiczy�ska i Davies 2008; Davies i Stpiczy�ska 2009; 

Pansarin i in. 2009; Aliscioni i in. 2009). W mi�kiszu nektarników ponad 80% 

ro�lin okrytozal��kowych wyst�puje tylko floem (Galetto i in. 1997; Fahn 2000; 

Stpiczy�ska i in. 2003; Stpiczy�ska i in. 2005a). Penetracja tkanki nektarnika 

przez floem zapewnia szybkie dostarczanie asymilatów do komórek 

wydzielniczych (Stpiczy�ska 2004). Niektórzy twierdz�, �e zarówno cukry, jak i 

woda s� transportowane przez łyko (Fahn 2000). Pasma łyka i drewna obecne s�

natomiast w mi�kiszu nektarnika np. u P. chlorantha (Stpiczy�ska 2003c, 2004), 

H. imbricata (Stpiczy�ska i in. 2005a) czy M. anceps (Davies i in. 2005). W 

ro�linach obserwuje si� ustawiczne współdziałanie tkanek przewodz�cych w 

utrzymaniu w nich gradientu potencjału wody, a w konsekwencji - turgoru. 

Ksylem jest równie� alternatywn� tkank� dostarczaj�c� cukry, pochodz�ce z 

uruchamiania substancji zapasowych (najcz��ciej skrobi) nie tylko na wiosn�, jak 

u drzew lecz równie� w przypadkach konieczno�ci szybkiej likwidacji ró�nego 

typu zranie� i uszkodze� tkanek lub zaburze� w transporcie floemowym (Starck 

2003). 
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Sekrecja u wszystkich dwunastu analizowanych gatunków rozpoczyna si�

ju� w stadium p�ka, inaczej ni� u T. cavendishianum, O. loefgrenii  (Stpiczy�ska 

i in. 2007) i O. trulliferum (Stpiczy�ska i Davies 2008). Jedynym znanym 

dotychczas gatunkiem z Orchidaceae produkuj�cym olej w stadium p�ka jest O. 

ornithorhynchum, cho� autorzy zaznaczyli, �e jest to pó�ny p�k (Davies i 

Stpiczy�ska 2009). Jednak przeprowadzone badania pokazały, �e elajofory O. 

ornithorhynchum rozpoczynaj� aktywno�� wydzielnicz� ju� 4 tyg. przed 

otwarciem kwiatu, podobnie G. radicans, S. oxyceras i Z. lunata, natomiast 3 

tyg. przed rozpocz�ciem 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 cały okres antezy. 

Tłuszczem pokryte s� najcz��ciej poza powierzchni� elajoforu, labellum i 

pozostałe listki okwiatu. Mo�liwe, �e �wiec�ca powierzchnia struktur 

kwiatowych dodatkowo zach�ca zapylaczy do odwiedzin. 

Głównymi zapylaczami kwiatów posiadaj�cych elajofory s� pszczoły, 

które aktywne s� w ci�gu dnia. Dobowa aktywno�� zapylaczy jest cz�sto 

odzwierciedleniem dynamiki sekrecji. Na przykład maksymalna akumulacja 

nektaru wyst�puje tu� przed, lub w czasie ich wzmo�onej działalno�ci, natomiast 

zatrzymanie sekrecji lub resorpcja nektaru ma miejsce gdy zapylacze s�

nieaktywne (Nepi i Stpiczy�ska 2008). Wi�ksza obj�to�� nektaru skłania 

zapylaczy do dłu�szych wizyt w kwiecie, co zwykle powoduje skuteczniejsze 

zapylenie (Cruden i in. 1993). Zdarza si�, �e nektar ulega resorpcji po zapyleniu 

lub w przypadku je�li nie zostanie wykorzystany przez zapylacza. Taki proces 

zachodzi u Aerangis verdickii (De Wild.) Schltr. (Koopowitz i Marchant 1998) i 

Mystacidium venosum Harv. ex Rolfe (Luyt i Johnson 2002). Umo�liwia on 

utrzymanie odpowiedniej koncentracji cukrów w nektarze podczas antezy oraz 

regulacj� jego lepko�ci. Ponadto w�glowodany zawarte w nektarze ulegaj�

ponownemu wykorzystaniu i stanowi� cenne �ródło w�gla i energii w procesach 

metabolicznych. Mog� by� wykorzystane np. podczas rozwoju owoców (Luyt i 

Johnson 2002; Stpiczy�ska i Pielecki 2002; Stpiczy�ska 2003c; Pacini i Nepi 
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2007). W przypadku elajoforów wydaje si�, �e wydzielony tłuszcz wysycha i do 

resorpcji nie dochodzi. Tłuszcz kumuluje si�  jedynie na powierzchni elajoforów 

na co wskazuje cz�sto zwi�kszona jego masa w drugiej połowie antezy oraz 

powierzchnia kropel tłuszczu na zewn�trz epitelu, ale kiedy okwiat zaczyna 

usycha� wydzielina prawdopodobnie równie� zasycha.  

Ilo�� produkowanego tłuszczu przez elajofory trichomowe jest zawsze 

ni�sza od tej w kwiatach o elajoforach epitelialnych i bior�c pod uwag�

maksymaln� mas� oleju uzyskan� z elajoforu epitelialnego i trichomowego 

ró�nica wynosi 0,94 mg. Podobne tendencje obserwowali Vogel (1974) i 

Buchmann (1987). Obserwacje przeprowadzone przez Daviesa i Stpiczy�sk�

(2009) pokazuj�, �e O. ornithorhynchum produkuje du�o wi�cej tłuszczu ni� R. 

picta, cho� istnieje obawa, �e powodem tego mo�e by� ró�nica w wieku 

kwiatów, poniewa� kwiaty R. picta były kilka dni starsze podczas bada�. Według 

Silvera (2002) O. ornithorhynchum produkuje dwa razy mniej tłuszczu w jednym 

kwiecie ni� O. cheirophorum. Jednak pomiary masy wydzielonego tłuszczu u 

analizowanych gatunków wskazuj�, �e najwi�ksz� mas� oleju uzyskano wła�nie z 

elajoforów O. ornithorhynchum 14 dnia antezy i wynosi ona 1,05 mg. Masa 

tłuszczu wyprodukowanego przez elajofory u O. gladiatus, P. falcifolium, S. 

amazonica i S. oxyceras jest na tyle niska, �e przyj�ta w pracy metoda (Reis i in. 

2006) w celu jej okre�lenia, okazała si� zbyt mało czuła. Wiadomo jednak, �e 

ilo�� tłuszczu mo�e si� ró�ni� mi�dzy poszczególnymi osobnikami tego samego 

rodzaju (Silvera 2002). Aby okre�li� skład chemiczny wydzieliny potrzebne jest 

w sumie ok. 15-17 µg tłuszczu z danego gatunku lub tak jak u Reis i in. (2000) 

ok. 50 kwiatów. Do wyekstrahowania oleju z bibułki zastosowa� mo�na octan 

etylu odpowiednio przygotowany. Po odparowaniu rozpuszczalnika uzyskuje si�

ekstrakt do bada� (Reis i in. 2000, 2006). Poza stosowaniem bibułek, inn�

metod� pozyskiwania oleju do bada� s� szklane kapilary (Reis i in. 2000, 2003). 

Próby pobrania tłuszczu w ten sposób nie powiodły si� w przypadku 

analizowanych gatunków. Przyczyn� tego s� zapewne zbyt małe rozmiary 

kwiatów, a tym samym małe ilo�ci wydzieliny, jak równie� du�a jej lepko��. W 
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literaturze spotykane jest tak�e ekstrahowanie tłuszczu poprzez zanurzanie 

całego kwiatu w heksanie (Silvera 2002; Chiron i in. 2009). Ta metoda nie 

wydaje si� wiarygodna, ze wzgl�du na inne substancje pochodzenia 

tłuszczowego pokrywaj�ce powierzchni� okwiatu, mog�ce zakłóca� wynik 

dotycz�cy składu czy ilo�ci tłuszczów wydzielanych przez elajofory. 

Skład chemiczny tłuszczowej wydzieliny jest dobrze znany dla kilkunastu 

gatunków storczyków (Reis i in. 2000, 2003, 2006; Silvera 2002, Chiron i in. 

2009). Na przykład analiza oleju otrzymanego z kwiatów nale��cych do ‘kladu 

Gomesa R. Br.’, monofiletycznej grupy storczyków (Reis i in. 2000; Singer i in. 

2006; Chase i in. 2009; Chiron i in. 2009), do której nale�� m.in. O. pubes, O. 

trulliferum i G. radicans wykazała obecno�� diacylgliceroli. Ponadto, podobne 

substancje wyst�puj� u gatunków, wcze�niej kwalifikowanych jako 

Ornithocephalinae tj. Phymatidium falcifolium i Zygostates lunata (Reis i in. 

2000, 2003). Głównym komponentem tłuszczu u G. radicans jest oncidinol, 

zidentyfikowany jako (2S,3’R,7’R)-1-acetyl-2-(3’,7’-diacetoxy-eicosanoyl)-

glycerol (Reis i in. 2003). Obecno�� zwi�zków lipidowych odnotowano m.in. w 

nektarze u Helleborus sp. z rodziny Ranunculaceae (Vesprini i in. 1999). 

Ró�nice pomi�dzy osobnikami tego samego rodzaju pojawiaj� si� nie tylko na tle 

ilo�ci produkowanego tłuszczu, ale równie� składu chemicznego. Wydzielina 

produkowana przez kwiaty O. ornithorhynchum ma inny skład od tej u O. 

cheirophorum, mimo, �e analiza DNA wskazuje na ich pokrewie�stwo 

genetyczne, natomiast tłuszcz pochodz�cy od S. picturatissima jest bardziej 

podobny pod wzgl�dem chemicznym do tłuszczu wydzielanego przez kwiaty 

Ornithocephalus sp. ni� innych gatunków z rodzaju Sigmatostalix. Wyj�tkiem 

jest S. oxyceras, którego olej ma zbli�ony skład chemiczny do tego u 

Sigmatostalix marinii i Sigmatostalix portillae (Williams i in. 2001; Silvera 

2002). Reis (2005) pokazała, �e kompozycja tłuszczu nie zale�y od czynników 

abiotycznych i warunkowany jest genetycznie. Wydzielina produkowana 

zarówno przez kwiaty storczyków wyst�puj�cych w �rodowisku naturalnym, jak 

i tych pochodz�cych z kolekcji ma taki sam skład. Czasem mo�e jednak 
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dochodzi� do zmian w składzie wydzielanych substancji. Tak si� dzieje w 

przypadku nektaru, gdzie podwy�szony poziom dwutlenek w�gla w powietrzu 

mo�e wywoła� zmniejszenie koncentracji lub zmian� składu aminokwasów w 

nektarze (Erhardt i Rusterholz 1997). Wzrost koncentracji tych zwi�zków mo�e 

powodowa� równie� inny czynnik, jakim jest starzenie si� kwiatu lub niska 

temperatura otoczenia (Petanidou i in. 1996; Terrab i in. 2007). Zró�nicowany 

poziom nawo�enia ro�lin tak�e nie pozostaje bez znaczenia (Gardener i Gillman 

2001).  

Aktywno�� wydzielnicza tłuszczów w trzech stadiach rozwojowych 

kwiatu skorelowana jest z receptywno�ci� znamienia w przypadku wi�kszo�ci 

badanych gatunków storczyków, podobnie jak u Gymnadenia conopsea, 

produkuj�cej nektar (Stpiczy�ska 2003b). Zastosowanie zarówno testu 

Peroxtesmo Ko, jak i obserwacji łagiewek pyłkowych po zapyleniu daje takie 

same rezultaty. Znamiona kwiatów podczas antezy barwi� si� szybciej na 

niebiesko ni� znamiona w p�ku czy pod koniec �ycia kwiatu, a w przypadku tych 

ostatnich zabarwiona powierzchnia znamienia zmniejsza si�. U innych gatunków 

reakcja po zastosowaniu testu Peroxtesmo Ko mo�e by� szybsza pod koniec 

antezy lub te� jest taka sama przez cały jej okres (Galen i Plowright 1987). Ze 

wzgl�du na zbyt mał� ilo�� kwiatów na p�dzie kwiatowym nie było mo�liwym 

ustalenie korelacji dla P. falcifolium oraz S. amazonica. Wiadomo jednak, �e u 

O. cheirophorum, O. gladiatus oraz Z. lunata receptywno�� nie pokrywa si� z 

produkcj� oleju. Jednocze�nie kwiaty Z. lunata maj� najdłu�szy okres antezy, 

nawet 54 dni. Najkrócej jednak �yj� kwiaty P. falcifolium (6 dni), S. amazonica

(7 dni) i S. oxyceras (8 dni). Receptywno�� znamienia jest bardzo wa�nym 

czynnikiem wpływaj�cym na efektywno�� zapylenia i mo�e przyczynia� si� do 

obni�onego owocowania (Stpiczy�ska 2004). Obecno�� atraktantów w kwiecie 

zwi�ksza prawdopodobie�stwo odwiedzin zapylacza a w nast�pstwie szanse na 

zapylenie, podobnie jak długa �ywotno�� kwiatów (Neiland i Wilcock 1998; 

Stpiczy�ska 2003b). Wnioskowa� zatem mo�na, �e P. falcifolium, S. amazonica i 

S. oxyceras nie s� odwiedzane przez w�sk� grup� wyspecjalizowanych 
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zapylaczy. Storczyki s� cz�sto zale�ne od wysoce wyspecjalizowanych zwierz�t, 

b�d�cych wektorami pyłku. Wyst�powanie kwiatów o długim okresie �ycia, 

oczekuj�cych na odwiedziny potencjalnych zapylaczy wydaje si� by� wydajn�

strategi�. Pomi�dzy usuni�ciem pyłkowiny a jej depozycj� na znamieniu innego 

kwiatu mo�e min�� klika dni. Dlatego efektywne zapylenie jest �ci�le zwi�zane z 

�ywotno�ci� pyłku i czasem trwania receptywno�ci znamienia (Neiland i 

Wilcock 1995; Johnson i Edwards 2000; Stpiczy�ska 2003b).  

Długo�� antezy znacznie skraca si� po zapyleniu lub usuni�ciu pyłkowiny, 

a zmiany morfologiczne w okwiecie pojawiaj� si� nawet nast�pnego dnia. Jest to 

zgodne z obserwacjami Stpiczy�skiej (2004), dotycz�cymi sekrecji nektaru u P. 

chlorantha, które wykazały, �e zapylenie wpływa istotnie na długo�� okresu 

sekrecji oraz prezentacji nektaru poprzez skrócenie antezy. Z kolei u 

Zygopetalum mackaii Hook, Cleisostoma koordresii, C. latifolium Lindl. i 

Phalaenopsis violacea Witte zapylenie powoduje zamkni�cie lub zazielenienie 

okwiatu. Natomiast u Lycaste skinneri (Batem.) Lindl. i Anguloa uniflora Ruiz 

and Pavon zapylenie dwukrotnie wydłu�a okres �wie�o�ci kwiatu i nie wywołuje 

widocznych zmian w okwiecie (van Doorn 1997). 

Zapylenie u badanych gatunków nie wpływa na hamowanie sekrecji 

tłuszczu, ale czasem delikatnie j� zmniejsza. Jednak�e według Stpiczy�skiej 

(2004) zapylenie powoduje niewielkie zwi�kszenie obj�to�ci wydzielanego 

nektaru, cho� równie� nie s� to istotne zmiany. Usuni�cie pyłkowiny u Z. lunata

powoduje równie� niewielkie zmniejszenie sekrecji tłuszczu, a w przypadku G. 

ranifera całkowite jej zablokowanie, tak jak u Catasetum sp. i Cycnoches sp, 

gdzie po usuni�ciu pollinarium gwałtownie zmniejsza si� produkcja olejków 

lotnych (Williams 1982). 

Po zapyleniu geitonogamicznym nie dochodzi do rozwoju owoców u G. 

echinata, G. ranifera,  O. ciliatus, O. ornithorhynchum i Z. lunata. Zapylenie 

inicjuje dopiero megasporogenez� oraz rozwój woreczka zal��kowego 

(Fredrikson 1991; Lee i in. 2008), dlatego te� widoczne s� zmiany w wygl�dzie 

zal��ni (zwi�ksza swoje rozmiary), ale do zapłodnienia nie dochodzi i kwiat po 
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kilku dniach zasycha całkowicie, prawdopodobnie ze wzgl�du na barier�

prezygotyczn�. Bariery takie chroni� głównie przed samozapyleniem, przede 

wszystkim kwiaty Cryptostylis oraz u wi�kszo�� Oncidiinae (Dressler 1993).

Na indukcj� starzenia si� kwiatu mo�e równie� wpływa� zebranie 

wydzielonego nektaru (Galetto i in. 1997). Potwierdza si� to u O. 

ornithorhynchum, gdzie po trzech dniach od ods�czenia wydzieliny z 

powierzchni elajoforów listki okwiatu zaczynaj� br�zowie�. Powodem tego mo�e 

by� te� mechaniczne uszkodzenie powierzchni gruczołu podczas pobierania 

tłuszczu. 

W niniejszej pracy przedstawiono budow� morfologiczn�, anatomiczn� i 

ultrastrukturaln� elajoforów 12 gatunków z podplemienia Oncidiinae. Opisano 

tak�e aktywno�� gruczołów i mas� wydzielanego tłuszczu w zale�no�ci od 

stadium rozwojowego kwiatu, jak równie� skorelowano uzyskane dane z 

receptywno�ci� znamion. Niestety brak jest w literaturze danych biochemicznych 

tłuszczów dla cz��ci przebadanych gatunków storczyków, w zwi�zku z tym 

porównanie składu chemicznego oleju jest w tej chwili niemo�liwe i aby to 

okre�li� wymagane s� dalsze badania. Pewnym jest jednak, �e Oncidiinae nie s�

monofiletycznym taksonem, a w budowie morfologicznej kwiatów istniej�

ró�nice. Mimo to, niektóre cechy takie jak poło�enie elajoforu, jego wygl�d czy 

budowa anatomiczna s� podobne w obr�bie pewnych grup storczyków, co 

oznacza, �e mogły one ewoluowa� jednocze�nie zwi�kszaj�c swoj� atrakcyjno��

pod wpływem deficytu zapylaczy. W celu dokładnego zbadania stopnia 

pokrewie�stwa pomi�dzy gatunkami, jak równie� ustalenia stopnia 

zaawansowania ewolucyjnego i systemu zapylania wykorzystywane powinny 

by� nie tylko molekularne analizy filogenetyczne, ale pod uwag� powinny by�

równie� brane dane dotycz�ce budowy kwiatu czy składu chemicznego 

wydzielin przez nie produkowanych. Tylko kompleksowo stosowane metody 

zwi�ksz� prawdopodobie�stwo uzyskania wiarygodnych wyników. Skoro tłuszcz 

stanowi cenne �ródło zwi�zków od�ywczych dla larw pszczół i nie posiada on 

toksycznych wła�ciwo�ci, zastanowi� si� mo�na równie� nad jego charakterem 
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aplikacyjnym. Mogłoby si� bowiem okaza�, �e byłby on doskonałym surowcem 

do produkcji np. kosmetyków. Potrzebna jest zatem analiza składu chemicznego 

wydzieliny oraz opracowanie metody efektywnego pozyskiwania w krótkim 

czasie osobników zdolnych do produkcji oleju w kulturze in vitro, co 

pozwoliłoby na otrzymanie wi�kszej masy tłuszczu. Alternatyw� mog� by� te�

badania molekularne nad wyznakowaniem genu warunkuj�cego produkcj�

tłuszczu. 
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6. PODSUMOWANIE I WNIOSKI 

Na podstawie przeprowadzonych bada� stwierdzi� mo�na �e: 

1) W kwiatach analizowanych gatunków storczyków z podplemienia 

Oncidiinae obecne s� elajofory epitelialne lub trichomowe. Elajofory

epitelialne wyst�puj� u Gomesa echinata, Gomesa radicans, Gomesa 

ranifera, Oncidium cheirophorum, Oncidium ornithorhynchum, 

Ornithocephalus gladiatus, Sigmatostalix amazonica i Sigmatostalix 

oxyceras, natomiast trichomowe u Ornithocephalus ciliatus, Phymatidium 

falcifolium, Zygostates grandiflora oraz Zygostates lunata. W przypadku 

O. cheirophorum, O. ornithorhynchum i O. gladiatus gruczoły 

rozmieszczone s� symetrycznie po obu stronach war�ki, za� u pozostałych 

gatunków wyst�puj� w postaci kalusa na doosiowej stronie labellum. 

2) W budowie anatomicznej elajoforów epitelialnych i trichomowych mo�na 

wyró�ni� trzy warstwy tj. wydzielnicz�, podwydzielnicz� oraz 

parenchym�. Warstw� sekrecyjn� stanowi jeden pokład komórek 

epidermy o wydłu�onym kształcie (u O. gladiatus dodatkowo papille) lub 

jednokomórkowe włoski wydzielnicze. Pod epitelem wydzielniczym 

elajoforów wyst�puj� 1-4 warstwy podwydzielnicze. Parenchyma 

charakteryzuje si� natomiast wyst�powaniem idioblastów z rafidami lub/i 

barwnikami oraz wi�zek przewodz�cych kolateralnych zamkni�tych. 

3) Zewn�trzn� powierzchni� �ciany komórkowej elajoforów pokrywa jedno- 

lub dwuwarstwowa kutykula, a jej struktura zale�y od gatunku oraz 

stadium rozwojowego kwiatu. Grubo�� kutykuli nie jest powi�zana z 

wiekiem kwiatu. 

4) Istniej� ró�nice w grubo�ci zewn�trznej �ciany komórkowej epidermy 

pomi�dzy gatunkami, jak równie� pomi�dzy stadiami rozwojowymi 

kwiatu. �ciana ta z wyj�tkiem Z. grandiflora jest cie�sza w p�ku ni� 1 

dnia antezy. Istotne ró�nice w grubo�ci �ciany pomi�dzy stadiami 

obserwuje si� w przypadku 6 z 12 gatunków.
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5) Tłuszcz gromadzony jest pod kutykul�, która rozci�ga si� mniej lub 

bardziej pod jego wpływem lub/i w porach �cian komórkowych epidermy 

czy przestrzeniach mi�dzykomórkowych parenchymy. Na poziomie 

komórki akumuluje si� on w wakuoli, cytoplazmie i plastydach. 

6) Sekrecja tłuszczów poza protoplast w komórkach elajoforów badanych 

gatunków storczyków odbywa si� prawdopodobnie przy udziale 

p�cherzyków wydzielniczych, natomiast na zewn�trz tkanki olej wydostaje 

si� prawdopodobnie po uszkodzeniu kutykuli przez odnó�a owadów. 

7) Ultrastruktura komórek warstwy sekrecyjnej w stadium p�ka i w trakcie 

antezy jest typowa dla komórek wydzielniczych tj. cytoplazma jest g�sta, 

j�dro komórkowe jest du�e i centralnie poło�one, w cytoplazmie 

wyst�puje wiele mitochondriów i gładkie lub szorstkie retikulum 

endoplazmatyczne. Dopiero pod koniec antezy cytoplazma staje si�

rzadsza i nast�puje degeneracja komórek. 

8) Skrobia prawdopodobnie stanowi �ródło energii w procesie 

wydzielniczym. Amyloplasty formuj� si� w cytoplazmie komórek epitelu 

u G. echinata, G. ranifera, G. radicans, O. ciliatus, O. cheirophorum i O. 

ornithorhynchum. Liczba ziaren skrobi w plastydzie istotnie ró�ni si� w 

zale�no�ci od stadium rozwojowego kwiatu - pod koniec antezy liczba ta 

zmniejsza si� lub skrobia nie wyst�puje wcale. 

9) Ilo�� produkowanego tłuszczu przez elajofory trichomowe jest ni�sza od 

tej w kwiatach o elajoforach epitelialnych. Maksymaln� mas� oleju 

uzyskano z elajoforów O. ornithorhynchum 14 dnia antezy i wynosi ona 

1,05 mg. 

10) Aktywno�� wydzielnicza elajoforów w trzech stadiach rozwojowych 

kwiatu skorelowana jest z receptywno�ci� znamienia u wi�kszo�ci 

gatunków (wyj�tek O. cheirophorum, O. gladiatus, Z. lunata). Zapylenie 

nie wpływa na hamowanie sekrecji tłuszczu, ale czasem delikatnie j�

zmniejsza. U O. ornithorhynchum ods�czenie wydzieliny z powierzchni 

elajoforów indukuje proces starzenia kwiatu. 
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11) Długo�� antezy jest uzale�niona od gatunku. Najdłu�szy okres antezy 

maj� kwiaty Z. lunata, a najkrótszy P. falcifolium, S. amazonica i S. 

oxyceras. Długo�� antezy znacznie skraca si� po zapyleniu lub usuni�ciu 

pyłkowiny. 
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