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Sammanfattning

Orkidéer har lange utgjort en stor del av forskningen om pollinatérsférmedlad selektion pa
blomegenskaper. En anledning till intresset for just orkidéer ar det stora antal arter i familjen
som inte ger nagon beloning till pollinerande insekter. Syftet med den har litteraturstudien
ar att fa en overblick 6ver vilka bedragerimekanismer orkidéer anvander sig av for att lura
insekter att besdka och pollinera blomman samt se vilka blomanpassningar detta lett till och
hur bedrageri har evolverat. Orkidéer har flera bel6éningssystem utdver nektar som t.ex. vax,
pseudopollen och doftoljor. Ungefar en tredjedel av arterna i orkidéfamiljen ger dock inte
nagon beldning till sina pollinatorer. Litteratursammanstallningen visar att orkidéer
anvander sig av sju olika bedragerimekanismer och de vanligaste bedragerierna dr genom
fodobedrageri och sexuellt bedrageri. Bedrageri kan leda till anpassningar hos blomman som
t.ex. insektsspecifik feromonproduktion och blomform som liknar insektshonor. Orkidéer
som anvander sig av bedrageri har en hogre variation av blomegenskaper som farg och form
vilket tros hindra insekter fran att lara sig kdnna igen blommor med bedrageri. Evolutionen
av bedragerimekanismer kan annu inte forklaras fullstandigt men det finns hypoteser om att

framjande av utkorsning kan vara en stor del av forklaringen.



Abstract

Research on pollinator-mediated selection has often focused on orchids. One of the main
reasons for this interest in orchids is the large number of deceptive species in the family i.e.
species that do not provide rewards to visiting pollinating insects. The purpose of this
literature study was to investigate different mechanisms of deception in orchid pollination
and how these mechanisms have affected floral adaptation in the orchid flower. Orchids
provide different types of reward to their pollinators in addition to nectar e.g. wax, oils and
pseudopollen. Seven different deceptive mechanisms are used by orchids to fool pollinating
insects and the two most common mechanisms are by food deception and by sexual
deception. The literature shows that deception can lead to adaptions on floral traits such as
insect specific pheromone production and floral structures mimicking female insects.
Orchids that use deception tend to have greater variation in their flower traits, such as color
and structure, which is believed to prevent pollinators from learning that they are deceptive.
Evolution of deception cannot yet be fully explained. However, there are several hypotheses
about the evolution of deception and the main hypothesis is that it can be a mechanism to

prevent self-crossing.
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1. Introduktion

Artrikedomen hos angiospermer har lange fascinerat biologer och flera forsok har gjorts for
att férklara hur denna mangfald har uppstatt (Kay & Sargent 2009; Darwin 1862). Aven om
fragan fortfarande ar obesvarad sa har flera idéer och hypoteser utvecklats under tidens
gang (Pyke 1991; Johnson, Peter & Agren 2004; Nilsson 1992; Smithson & Gigord 2001;
Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). En idé som lange varit pa tapeten ar att mangfalden
kan bero pa den relation som finns mellan djurpollinatérer och blommande vaxter (Kay &
Sargent 2009). En djurpollinerad vaxt ar beroende av sina pollinatorer for sin reproduktion
vilket medfor en pollinatérsférmedlad selektion pa egenskaper hos blomman som

effektiviserar pollineringen (Kay & Sargent 2009).

En av de artrikaste familjerna inom angiospermerna ar Orchidaceae, orkidéfamiljen, som
med sina ca 30 000 arter endast kan jamféras med korgblommiga vaxter (Mondragon-
Palomino & Theissen 2008). Orkidéer delas in i fyra olika grupper beroende pa sitt
levnadssatt vilka ar epifyter, saprofyter, terrestra och litofyter (Widén & Widén 2008).
Epifyter ar den storsta gruppen och dessa lever ovanpa andra vaxter, fraimst trad, utan att ta
deras naring eller vatten (Widén & Widén 2008). Saprofyter som ar en liten grupp orkidéer
kan sakna klorofyll och vaxer i och lever av d6tt material (Widén & Widén 2008). Terrestra
orkidéer ar marklevande (Widén & Widén 2008) och den fjarde orkidégruppen kallas
litofyter och de vaxterna finner man framst pa stenig mark och berg (Stewart 1988). Som
artrikast ar familjen i tropikerna dar den storsta gruppen epifyter dominerar men orkidéer
finns utspridda 6ver hela varlden och har saledes anpassat sig till flera, for oss, extrema
klimat (Widén & Widén 2008). Det ar framst insekter som pollinerar orkidéer men dven

faglar och andra djur kan fungera som pollinatorer for orkidéer (Nilsson 1992).

Inom orkidéfamiljen finns en stor variation hos blomformer och denna variation har lange
fascinerat evolutionsbiologer som till exempel Darwin (Darwin 1862). Darwin fann sina idéer
om evolution genom naturlig selektion sarskilt tillampningsbara pa insektspollinerade

orkidéblommor. On the various contrivances by which British and foreign orchids are



fertilised by insects (Darwin 1862) var den forsta boken som i detalj beskrev kraften hos

naturligt urval och hur interaktioner mellan vaxter och insekter kan leda till samevolution.

Darwin studerade orkidéen Angraecum sesquipedale och kom fram till att den borde ha en
pollinatér med en lang sugsnabel eftersom dess nektarsporre ar sa djup (Darwin 1862).
1903 fann Rothschild och Jordan en fjaril med gigantisk sugsnabel som de sag ta nektar fran
A. sesquipedale. Selektionen har i det fallet paverkat bade vaxt och pollinator (Nilsson
1992). Langre sugsnabel har gynnats hos pollinator och langre sporrar hos orkidén (Nilsson
1992). Men om orkidén plotsligt forsvann skulle antagligen pollinatéren kunna hitta en
annan vaxt som tillfredsstallde dess behov av nektar (Nilsson 1992). Orkidén daremot
skulle fa storre problem om pollinatéren plotsligt férsvann eftersom nektaren sitter for

langt in for att andra pollinatorer ska kunna na in (Nilsson 1992).

Relationen mellan orkidé och pollinator har lange setts som en asymmetrisk interaktion
eftersom den mesta evolutionara forandringen sker pa vaxtens sida och vaxten ofta ar mer
beroende av pollinatéren an vad pollinatoren ar av vaxten (Nilsson 1992; Cozzolino &
Widmer 2005; Mant, Peakall & Schiestl 2005; Schiestl & Schliter 2009). Det var Sprengel
(1793) som gjorde den forsta upptackten av att ett flertal orkidéer saknar nektar och darmed
inte ger beloning till pollinatorer. Flera motsatte sig denna upptéackt, bland dem Darwin
(Jersdkova, Johnsson & Kindlmann 2006). Darwin menade att insekter, speciellt bin, ar for
intelligenta for att lata sig luras av sadant bedrageri (Jersakova, Johnsson & Kindlmann

2006).

Idag vet man dock att flera orkidéer anvander nagon form av bedrageri for att lura till sig
pollinatorer, faktiskt sa manga som ca en tredjedel av alla arter i familjen (Jersakova,
Johnsson & Kindlmann 2006). Orkidéer anvander sig av ett flertal bedrdgerimekanismer som
lurar pollinatoren att tro att dar finns nagon beldning att hamta (Jersakova, Johnsson &
Kindlmann 2006). Bedragerimekanismer finns i fler vaxtfamiljer, som exempelvis i Caricaceae
och Begoniaceae men det ar i Orchidaceae som det 6vervagande antalet finns (Schemske,

Agren & Le Corff 1996).

Det har gjorts flera studier pa orkidéer och deras mekanismer for att lura pollinatérer och

hur mekanismernas selektionstryck paverkar evolutionen av bedrageri och anpassningar hos
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blomman (Schiestl 2005; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Men hur
bedragerisystemen har evolverat verkar dock fortfarande vara relativt oklart och det finns an

sa lange enbart hypoteser om hur det har gatt till.

1.1 Syfte och fragestillning
Syftet med den har litteraturstudien ar att fa en 6verblick 6ver vilka bedragerimekanismer

orkidéer anvander sig av for att lura insekter att besdka och pollinera blomman samt se vilka
blomanpassningar detta lett till och hur bedrageri har evolverat. Skillnader mellan
belénande orkidéer och orkidéer med bedrageri studeras for att se vilket stod olika

hypoteser om evolution av bedrageri har.
Foljande fragestallningar kommer att anvandas:

Vilka bedragerimekanismer anvander orkidéer for att locka till sig pollinatérer?
- Hur har mekanismerna paverkat anpassningar hos orkidéblommor?
- Vilka skillnader och likheter finns mellan belénande och icke-belénande orkidéer

- Hur har bedrageri evolverat?

1.2 Avgransningar
Avgransning har gjorts till orkidéfamiljen. Avgrdansning har dven gjorts i avseende pa

hypoteser om evolution av blomegenskaper da det finns flera hypoteser men jag har valt att
fokusera pa de idag mest uppmarksammade hypoteserna. Eftersom den 6vervagande

pollineringen hos orkidéer sker med insekter avgransasdes studien till insektspollinering.

2. Metod
Databaserna Web of science, Scopus och Google scholar har anvants for att soka litteratur.
Databasen Primo, som ar ett verktyg for material inom SLUs bibliotek, samt kurslitteratur

fran ovriga kurser har ocksa anvants i litteratursokningen.

S6kord som jag ofta har anvant ar bland annat floral evolution, deception in flowers,

deceptive orchids, reward pollinators, floral mimicry.
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3. Resultat

3.1 Orkidéblommans uppbyggnad

Trots den stora variation i blombyggnaden finns en basstruktur av orkidéblomman som gor
orkidéblommor relativt latta att kdanna igen (Widén & Widén 2008). Blomman ar zygomorf
vilket betyder att endast en linje kan dras genom blomman for att fa tva likadana delar
(Widén & Widén 2008). Nagra orkidéarter ar uteslutande sjalvpollinerande men de flesta ar

korspollinerade aven om de fortfarande ar sjalvfertila (Nilsson 1992).

Orkidéblommans foder- och kronblad kallas kalkblad da det inte gar att skilja dem at (Widén
& Widén 2008). Orkidéblomman bestar av en yttre och en inre krans av kalkblad (fig.1a)
(Widén & Widén 2008). Kransarna bestar av tre kalkblad vardera (Rittershausen &
Rittershausen 1999). Den inre kransen bestar av tva sidostallda kalkblad med ett tredje
mellan sig som kallas lapp eller labellum (Rittershausen & Rittershausen 1999). Lappen skiljer
sig oftast at fran de andra kalkbladen vad galler farg och form (Rittershausen &
Rittershausen 1999). Lappen ar en landningsplats for pollinatérer och kan antingen vara
stelt fastad eller rorlig (Rittershausen & Rittershausen 1999). Under knoppstadiet sitter
lappen overst hos de flesta orkidéer men sedan vrider sig skaftet 180° tills lappen befinner
sig nedat (Rittershausen & Rittershausen 1999). Det kallas att blommorna ar resupinata och
forekommer inom alla slakten av orkidéer (Rittershausen & Rittershausen 1999). Det finns
dven arter som behaller lappen 6verst som exempelvis hos blackfiskorkidé, Prosthechea

cochleata (Rittershausen & Rittershausen 1999).

Blommorna kan ha en sporre som ser ut som en tub och den kan innehalla nektar men
ibland ar den nektarl6s och producerar alltsa ingen nektar (Widén & Widén 2008). Sporren

ar i regel placerad bakat med en 6ppning vid lappen (Widén & Widén 2008).

| mitten av blomman finns kolumnen som bestar av bade hanliga och honliga
reproduktionsorgan (Rittershausen & Rittershausen 1999). Langst fram sitter
standarknappar med en pollenmdssa och under detta finns pollen (Rittershausen &
Rittershausen 1999). Pollen hos orkidéer bestar av sma gyllengula klumpar. En sadan klump
av pollen kallas pollinium medan det i plural heter pollinier (fig. 1b) (Rittershausen &
Rittershausen 1999). | regel finns tva men ibland forekommer fler pollinier i en blomma

(Rittershausen & Rittershausen 1999). Pollinium sitter pa ett skaft med en klibbig haftskiva
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och detta tillsammans kallas for pollinarium (fig. 1b) (Rittershausen & Rittershausen 1999;
Widén & Widén 2008). Pollinier ar inte unikt for orkidéfamiljen utan forekommer aven i

familjen Apocynaceae, oleandervaxter (Meve & Liede 1994).

Langre in pa kolumnens undersida sitter pistillmarket, en liten halighet med klibbig yta dar
pollen fastnar nar pollinatéren med pollen landar pa blomman (Rittershausen &

Rittershausen 1999).

De flesta orkidéer har bade han- och honorgan i samma blomma men de finns de som ar

enkonande (Rittershausen & Rittershausen 1999).

a) b)

Yttre kalkblad

Pollinium

Inre kalkblad
Skaft

La
Kolumn PP aftskiva

Fig. 1 a) Orkidéblommans uppbyggnad, b) Uppbyggnad av pollinarium.

3.2 Orkidéers beloningssystem
Beloning fran blommor kan vara allt fran en blomma eller blomstéllning som pollinerande

insekter kan anvanda till sin fordel (Simpson & Neff 1981). Nektar och pollen ar de vanligaste
beléningarna som vaxter erbjuder pollinatorer (Simpson & Neff 1981). Pseudopollen, oljor,
vax och kada ar andra beldningar som hittas i orkidéfamiljen (Van der Pijl & Dodson 1969;

Dressler 1993a; Reis et al. 2004).

3.2.1 Nektar
Nektar ar en energirik vatska som framst bestar av socker som pollinatérer kan anvdnda som

foda (Widén & Widén 2008). Inom orkidéfamiljen finns stor variation pa placering av
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nektarier och hur de ser ut (Hobbhahn et al. 2013). Ytliga nektarier pa basen av lappen och
sporrar med nektar i botten ar vanliga (Galetto, Bernardello & Rivera 1997; Van der Pijl &

Dodson 1969).

3.2.2 Pseudopollen
Pseudopollen dr mjolig och vit-gul i fargen. Det ar rikt pa protein och innehaller dven

starkelse men innehallet kan skilja sig at mellan slakten (Davies, Winters & Turner 2000).
Eftersom pollen fran de flesta orkidéer ar bundet i pollinier ar det inte tillgangligt for
pollendtande insekter (Davies, Stpiczynska & Kaminska 2013). Pseudopollen tros fungera
som foda for pollinatoren (Davies, Winters & Turner 2000). Observationer av insekter som
samlar pseudopollen ar fortfarande fa och man vet inte hur stort det nutritionella vardet av

pseudopollen ar (Davies & Turner 2004; Davies, Stpiczynska & Kaminska 2013).

3.2.3 Oljor
Oncidium ar ett orkidéslakte dar oljebeloning férekommer och oljan ar ofta producerad i

ytliga och 6ppna kortlar vilket gér dem latta att upptacka (Dressler 1993b; Pemberton 2008).
Dessa oljeproducerande blommor beséks och pollineras av bin som samlar oljan och det ar
framst honbin fran familjerna Melittidae och Apidae som samlar oljan (Winson et al. 1997).

Oljan anvands for att mata larver med eller for att bygga bon (Dressler 1993b).

3.2.4 Doftande oljor
Doft anvands framst for att attrahera pollinatorer men det finns dven hanbin inom slaktet

Euglossa som samlar doft och lagrar den i speciella organ pa sina bakre ben (Dressler 1993b).
Mojligtvis samlar de oljan for att attrahera honor fran samma art pa speciella
parningsplatser men annu vet man inte sakert att sa ar fallet (Reis et al. 2004). Stanhopea
lietzei och S. insignis ar doftoljebelonande orkidéarter som pollineras av bin fran slaktet

Euglossa (Elitz et al.1999).

3.2.5 Vax och kada
Orkidéer kan erbjuda vax- eller kada-liknande substanser som bel6ning till sina pollinatérer

(Rodrigo 2003; Van der Pijl & Dodson 1969). Vaxet eller kddan kan anvandas for exempelvis
bobyggning (Rodrigo 2003; Van der Pijl & Dodson 1969). Pa lappen hos Maxillaria divaricata
har man funnit utséndring av vax och insekter har setts samla in vaxet (Van der Pijl & Dodson

1969).
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3.3 Orkidéers bedragerimekanismer
| litteraturen finns beskrivet sju olika bedragerimekanismer vilka ar generellt fodobedrageri,

batesiansk blommimikry, parninsplatsbedrageri, sexuellt bedrageri agglaggningsbedrageri,
skyddsplatsbedrageri och imitation av inkraktare (Cozzolino & Widmer 2005; Dafni 1984;
Johnson 2008; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).

3.3.1 Generellt fodobedrageri
Generellt fodobedrageri ar den vanligaste formen av bedrageri hos orkidéer (Jersakova,

Johnsson & Kindlmann 2006). Genom att utnyttja den medfédda fédosokningen hos insekter
attraherar blomman pollinatérer genom generella blomegenskaper som ar typiska for
blommor med beldning (Schiestl & Schllter 2009). Blomstallningens form, blommans farg,
doft, nektarguider och sporrar samt pollenliknande utvaxter ar exempel pa sadana

egenskaper (Gumbert & Kunze 2001).

Karaktaristiskt for orkidéer som anvander sig av den héar typen av bedrageri ar att de ofta
blommar under tidig var och har skyltande farger (Internicola et al. 2010; Jersakova,
Johnsson & Kindlmann 2006). Det ar darfor framst unga och oerfarna insekter som blir
lurade (Internicola et al. 2010; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Erfarna insekter kan
bli lurade da likheten med belénande vaxter kan vara stor och speciellt om det i Gvrigt &r ont
om foda (Gumbert & Kunze 2001). Bin ar den grupp av pollinatorer som ar viktigast for
orkidéer som anvander sig av generellt fodobedrageri och blir lurade oftast (Faegri & van der
Pijl 1979). Peter & Johnsson (2013) menar pa att det inte behover betyda att bin &r mer

lattlurade an andra insekter utan att det kan reflektera att de ar sa vanliga pollinatorer.

Blommorna ar stora, rymliga och robusta for att klara av besdk av stérre pollinatérer, som
olika arter av bin (Peter & Johnsson 2013). De har ofta UV-absorberande flackar pa lappen
och det finns hypoteser om att flackarnas funktion ar att likna pollenkladda standarknappar

och darfor lockar pollendtande insekter (Peter & Johnsson 2013).

3.3.2 Batesiansk blommimikry
En orkidé som bedrar sin pollinatér med batesiansk blommimikry hdrmar en annan véaxtarts

blomutseende som ger beldning (Dafni 1984). Den belénande blomman blir modell for den
bedragande orkidén (Dafni 1984). Blommor hos orkidéer som anvander sig av batesiansk
blommimikry kan vara oerhort lika sin modellvaxt (Jersakova et al. 2012). Oftast ar det vaxter

som har en stark mutualistisk relation med sin pollinatér som blir utsatta for batesiansk
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blommimikry (Anderson, Johnson & Carbutt 2005). Ett exempel ar hur relationen mellan
nektarbelonande Zaluzianskya microsiphon och dess langsnablade pollinator Prosoeca
ganglbaueri utnyttjas av den nektarlésa orkidén Disa nivea som harmar Z. microsiphons

blommor med langa sporrar (Anderson, Johnson & Carbutt 2005).

Studier visar pa att farglikheten ar en av de viktigaste egenskaperna for att evolvera fram ett

framgangsrikt batesianskt blommimikry beteende (Jersakova et al. 2012).

Pollinatorer kan lara sig vilka blomfarger som brukar ge beléning och attraheras darfor
oftare till sddana farger (Newman, Anderson & Johnson 2012). Eftersom pollinatoren
kopplar modellvaxtens farger med beléning kommer pollinatéren oftare bli lurad av farger
som liknar modellvaxtens (Newman, Anderson & Johnson 2012). Det kan gora att selektion
for modellvaxtens farger framjas hos orkidén med bedrageri (Newman, Anderson & Johnson

2012).

3.3.3 Parningsplatsbedridgeri
Utnyttjande av hanbin som letar efter en passande partner kallas for parningsplatsbedrageri

(Jersdkova, Johnsson & Kindlmann 2006). Vaxten utnyttjar hanar som ar pa jakt efter
lampliga honor att para sig med (Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Hanen sdker
igenom blommor med nektar och pollen for att hitta fodosdkande honor, vilket orkidén drar
nytta av genom att likna belénande vaxter som blommar samtidigt (Jersdkova, Johnsson &

Kindlmann 2006).

Cephalanthera rubra ar ett exempel pa en europeisk orkidé som anvander sig av

parningsplatsbedrageri (Nilsson 1983).

3.3.4 Sexuellt bedrageri
Detta beteende kallas for sexuellt bedrageri da insekthanen kommer att forsoka para sig

med vaxten (Bergstrom 1978). Under parningsforsoket fastnar pollinarium pa hanens huvud
eller bakkropp och overfors till en annan blomma nar insekten forsoker para sig med den
(Borg-Karlson 1990). Det ar framst arter i insektsordningen Hymenoptera, steklar, som ar

involverade i pollinering med sexuellt bedrageri (Borg-Karlson 1990).

Vaxten harmar honinsekters parningssignaler som farg, form, kansel och dofter for att locka

till sig insektshanar (Bergstrom 1978). Visuella egenskaper ar viktiga hos orkidén for att
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guida pollinatoren till ratt position pa lappen sa en effektiv pollinering sker (Borg-Karlson
1990). Flera orkidéarter i slaktet Ophrys har evolverat beharing pa lappen for att guida

insekter till ratt position i samband med parningsrorelser i blomman (Borg-Karlson 1990).

Feromon fungerar som doftsignaler inom en insektsart och paverkar insektens beteende
(Peakall 1990). Till exempel kan honor utséndra feromon nar de ar redo for parning med
syfte att attrahera hanen (Peakall 1990). Genom att anvanda feromonlika dofter lyckas
orkidéer lura till sig hanar och doften kan locka hanarna fran langt hall (Kullenberg 1961;
Peakall 1990; Schiestl et al.1999). Doften vaxten sander ut maste vara sa pass lik det
naturliga feromonet att hanen inte kan upptadcka nagon skillnad (Schiestl & Ayasse 2002).
Ibland kan en mutation ske i vaxten som gor att den feromonlika doften skiljer sig for mycket
fran det naturliga feromonet (Schiestl & Ayasse 2002). Detta kan leda till att en annan
insektsart blir attraherad av mutanten (Schiestl & Ayasse 2002). D& mutanter kommer att
lyckas foroka sig kan selektionstryck komma att ske pa dessa nya doftegenskaper och

doftskillnaden kan skapa en isolering som ger upphov till en ny art (Schiestl & Ayasse 2002).

Orkidéerna Orphys fusca och Orphys bilunulata har extremt lika dofter (Schiestl & Ayasse
2002). Trots likheterna attraherar de olika arter av steklar vilket visades bero pa olika mangd
av amnen i doften (Schiestl & Ayasse 2002). Det tyder pa att det inte behdver vara stora
skillnader mellan @mnena i feromondofterna som danda kan vara artspecifika for insekterna

(Schiestl & Ayasse 2002).

Orkidéer med sexuellt bedrageri anvander sig framst av specialistpollinering da de oftast
bara pollineras av en enskild insektsart (Paulus & Gack 1990). Det gor att vaxten ar beroende
av en insektsart for sin reproduktion och det tros ha gett upphouv till stark
pollinatorsférmedlad selektion pa egenskaper som pollinatéren féredrar (Cozzolino &

Widmer 2005; Mant, Peakall & Schiestl 2005; Schiestl & Schliter 2009).

Eftersom den feromonlika doft som vaxten utsdndrar ar allt for lik fér att insektshanen ska
kunna kdnna igen vaxten som bedragare kan de inte lara sig att undvika blommorna (Wong
& Schiestl 2002). Istéllet kan de lara sig att undvika omraden dar de har lart sig att de blir
lurade (Wong & Schiestl 2002). Wong & Schiestl (2002) visade att orkidén Chiloglottis
trapeziformis kan paverka sin pollinatér negativt da insektshanarna kan lara sig att undvika

omraden med orkidéer som lurar dem och att dven honorna paverkas negativt eftersom de

16



inte blir parade. Pollinatoren till C. trapeziformis ar en myrstekel fran underfamiljen
Tiphiidae dar honorna ar vinglésa (Wong & Schiestl 2002). Eftersom honorna ar vinglésa

maste de forlita sig pa att hanen hittar dem nar de kallar for parning (Wong & Schiestl 2002).

3.3.5 Aggliggningsbedrigeri
En del orkidéer lurar insekter till pollination genom att likna dgglaggningsplatser. Denna

mekanism kallas for dgglaggningsbedrageri. Vaxter som anvander den har typen av
bedragerimekanism lurar insekter som letar efter attraktiva stallen att lagga sina dgg pa
(Jersakovad, Johnsson & Kindimann 2006). For att locka till sig pollinatérer harmar vaxterna
vanliga dgglaggningsplatser som dynga eller fruktkroppar av svampar (Jersakova, Johnsson &
Kindlmann 2006). Det ar framst honor fran arter i Diptera, tvavingar, som blir offer for
bedrageriet (Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Genom farg pa blommor och

framforallt doft efterliknar vaxten dgglaggningsplatserna (Stokl et al. 2010).

Satyrium pumilum ar ett exempel pa en orkidéart med den har typen av bedragerimekanism.
Arten anvander doft av kadaver for att attrahera honflugor fran familjen Sarcophagidae,

kottflugor vilkas larver lever pa kadaver (van der Niet, Hansen & Johnson 2011).

3.3.6 Skyddsplatsbedrageri
En del blommor harmar skyddsplatser for att locka till sig pollinatorer som séker skydd

(Grumprecht 1977). Det ar framst i orkidéslaktet Serapias som skyddsplatsbedrageri
forekommer och S. vomeracea ar en orkidéart som anvander sig av den har typen av
bedrageri (Pellegrino et al. 2005). Blomman har moérkroéda inre och yttre kalkblad som
formar en tub dar insekter kan krypa in. Man tror att blomman efterliknar utseendet hos bi-

nasten (Pellegrino et al. 2005).

Eftersom pollinatéren faktiskt kan stanna i blomman och fa skydd ar det delade meningar
om denna mekanism verkligen ska klassas som bedrageri (Jersakova, Johnsson & Kindlmann
2006). Det finns ocksa de som menar pa att pollinatéren kan fa beléning i form av varme
som gor pollinatdren mer aktiv da det tenderar att bli varmare i blomman &n vad det ar i
luften utanfér (Sapir, Shmida & Ne’eman 2006). An s& ldnge finns inga signifikanta skillnader
som stod for att insekter skulle vélja blomma att ta skydd i pa grund av hur varma de blir

(Sapir, Shmida & Ne’eman 2006) och darfor menar Vereeckenet et al. (2013) att det finns
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andra egenskaper som farg och form som paverkar vilken blomma insekten valjer att ta

skydd i.

3.3.7 Imitation av inkriaktare
Orkidéer kan utnyttja bins forsvarsbeteenden for att fa hjalp med sin pollinering genom att

harma inkraktare till bin (Jersdkovd, Johnsson & Kindlmann 2006). Blommorna star pa vippor
som far dem att vibrera i vinden vilket gor att bin uppfattar dem som inkraktare (Jersakova,
Johnsson & Kindlmann 2006). Det gor att insekterna attackerar dem och samtidigt kommer
de att pollinera orkidéerna (Ackerman 1986). Den héar bedragerimekanismen ar relativt
sallsynt och det finns inte sa mycket studier gjorda. Ackerman (1986) foreslar att relationen
kan vara mutualistisk da insekterna som attackerar blommorna kan trdna upp sig och pa sa
satt bli battre forsvarare men an sa lange finns inga bevis for detta. | slaktet Oncidium

forekommer den har typen av bedrageri (Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).

3.4. Hypoteser om evolution av bedrdgeri och skillnader mellan belénande
och icke-belonande blommor
Evolutionen av bedrageri hos vaxter har inte lyckats forklarats fullstandigt, dock har flera

hypoteser utvecklats (Pyke 1991; Johnson, Peter & Agren 2004; Nilsson 1992; Smithson &
Gigord 2001; Jersdkovd, Johnsson & Kindlmann 2006). Nektarkostnadshypotesen, lag-
densitethypotesen, utkorsningshypotesen och pollinium-avldagsnandehypotesen ar nagra av
de vanligaste hypoteserna om bedragerimekanismernas evolution. | detta avsnitt kommer
skillnader och likheter mellan belénande och icke-belénande orkidéer tas upp for att se

vilket stod de olika hypoteserna har.

3.4.1 Utkorsningshypotesen
Utkorsningshypotesen ar en hypotes som nyligen fatt mycket uppmarksamhet (Schiestl

2005; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Hypotesen foreslar att bedrageri minskar
sjalvpollinering och framjar utkorsning da pollen transporteras langre och pollinatorer
besoker farre blommor pa en och samma planta som inte ger beloning (Johnson, Peter &

Agren 2004).

Nar orkidéer pollineras tar pollinatéren med sig hela pollinariet med haftskiva och skaft
vilket gor att det oftast bara behovs ett besok for att exportera allt pollen (Oregon Orchid

Society 2014; Widén & Widén 2008). Eftersom hela pollenmangden kan forsvinna vid ett
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besok tror man att orkidéer ar sarskilt kansliga for sjalvpollinering da allt pollen vid
sjalvpollinering hamnar pa market (Oregon Orchid Society 2014; Widén & Widén 2008).
Sjalvpollinering kan forekomma inom samma blomma men ocksa inom samma planta.
Autogami ar sjalvpollinering inom blomman och geitonogami ar sjalvpollinering med pollen

fran en blomma fran samma planta (Johnson, Peter & Agren 2004).

Generellt ar sjédlvpollinering negativt for fitness hos utkorsandevaxter (Andersson &
Waldmann 2002). Fitness ar det genetiska bidraget fran en individs avkomlingar till framtida
generationer inom populationen (Nationalencyklopedin 2014a). En egenskap som innebar
hogre fitness i en viss situation kan innebara lagre fitness om omstandigheterna forandras

(Nationalencyklopedin 2014a).

Sjalvpollinering kan skapa inavelsdepression (Andersson & Waldmann 2002). Inavel 6kar
risken for en individ att fa dubbel uppsattning av recessiva gener eftersom det da ar storre
chans att foraldrarna bar pa samma anlag (Nationalencyklopedin 2014b). Darfor dkar inavel
risken att skadliga gener kommer att uttryckas. Sjalvbefruktning ar den starkaste formen av
inavel och inavelsdepression karaktariseras av lagre reproduktivitet och lagre livskraftighet

hos avkommorna (Andersson & Waldmann 2002; Nationalencyklopedin 2014b).

Sjalvpollinering kan reducera honfitness som betyder en negativ paverkan pa froé och
fruktutveckling (Peakall and Beattie 1996; Johnson, Peter & Agren 2004). Reducerad
honfitness pa grund av sjalvpollinering kan innebara att inavlade fréon utvecklas
langsammare eller aborteras i tidiga stadier av utvecklingen (Peakall and Beattie 1996;
Johnson, Peter & Agren 2004). Geitonogami kan ocksa paverka hanfitness negativt, vilket
betyder en minskning av pollenmangd och spridningen av pollen da mindre pollen kommer

vara tillgangligt for export (Schiestl 2005).

3.4.1.1 Stod for utkorsningshypotesen
Orkidéer som beldnar sina pollinatorer far hogre besdksantal, fler besdk per blomma och

langre besokstid dn icke-beldnande (Johnson & Nilsson 1999; Johnson, Peter & Agren 2004).
Det beteendet tenderar att ge upphov till hégre niva av autogami och geitonogami (Johnson,

Peter & Agren 2004).

Avsaknaden av nektar i manga orkidéer kan darfor fungera som ett satt att forhindra

geitonogami eftersom pollinatérerna tenderar att bestka farre blommor pa en sadan planta
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(Johnson & Nilsson 1999). Johnson, Peter & Agren (2004) visade detta experimentellt da
konstgjord nektar tillsattes i den nektarldsa orkidéarten Anacamptis morio, vilket
resulterade i hogre grad av sjalvpollinering. Det har dven visats att det i tva belénande arter,
Comparettia falcata och Microtis parviflora var mer an 70 % av pollenéverféringen som var
involverad i sjalvpollinering (Peakall & Beattie 1991). Aven om orkidéer typiskt ar
sjalvkompatibla ar fromangd och kvalitet normalt kraftigt reducerat efter sjalvpollinering

(Tremblay et al. 2005).

3.4.1.1.1 Pollinariumbdéjning
Pollinariumbdjning forekommer i flera orkidéarter for att forhindra sjalvpollinering (Johnson

& Edwards 2000). Nér pollinariet ar klistrat pa pollinatéren sa ar skaftet pa pollinarium bojt
pa ett satt som forhindrar att pollen kommer att traffa pistillens marke om pollinatéren slar
sig ned pa en blomma (Johnson & Edwards 2000). Det kan ta allt mellan nagra sekunder till
flera timmar innan pollinarium ar vant sa att befruktning kan ske (Johnson & Edwards 2000).
Tiden det tar for pollinarium att bdjas till ratt position ar ofta korrelerad med hur lange
pollinatéren uppehaller sig pa blomstallningen vilket betyder att pollinariet oftast bojs till

ratt position forst nar pollinatéren lamnat blomstallningen (Johnson & Edwards 2000).

Johnson & Nilsson (1999) visade att pollinariumbdjnigen hos bedrageriarten Anacamptis
morio var signifikant snabbare an i den nektarbelénande arten Platanthera chlorantha. Det
har aven foreslagits att vaxter som saknar pollinariumbdjning som exempelvis ett flertal
arter i slaktet Disa kan erfara starkare selektion for evolution av icke-belénande blommor fér

att forhindra sjalvpollinering (Jersdkova , Johnson & Kindlmann 2006).

3.4.1.1.2 Polliniumkrympning och kvarhallande av stdandarknappsmadssa
Polliniumkrympning ar en annan mekanism som tros verka for att férhindra sjalvpollinering. |

arter dar den har mekanismen forekommer maste pollinier krympa for att kunna foras in
genom den smala gangen in till pistillmarket (Johnson & Edwards 2000). Om pollinier ar for
stora kommer de inte att kunna ta sig in genom ingangen till market (Peter & Johnson 2006;
Johnson & Edwards 2000). Det kan ta 100-130 minuter innan pollinier har krympt sa pass
mycket (Johnson & Edwards 2000). Mekanismen bakom krympningen tros vara uttorkning
(Johnson & Edwards 2000). Hur denna mekanism fungerar for att férebygga sjalvpollinering

ar fortfarande relativt okdnd och mekanismen ar vad vi vet idag séllsynt (Peter & Johnson
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2006; Johnson & Edwards 2000). Borba & Semir (1999) fann denna mekanism i tva

belénande arter fran orkidéslaktet Bulbophyllum.

En annan mekanism som ocksa forekommer men som dven den ar ganska ovanlig ar
kvarhallande av standarknappsmaossa (Johnson & Edwards 2000). En standarknappsmadssa
tacker pollinium och gor pollen otillgangligt (Johnson & Edwards 2000). De flesta orkidéarter
tappar mossan direkt nar pollinariet avldgsnas av pollinatéren men i en del arter halls
mossan kvar ett tag vilket gor att polliner inte kan befrukta under den tiden tills méssan daker
av (Peter & Johnson 2006). Nar mossan ar borta kan pollen avlagsnas vid nasta blombesok
(Peter & Johnson 2006). Mossan kan ocksa fungera for att gora pollen for stort for att kunna
ga iniingangen till pistillmarket vilket aven det férhindrar sjalvpollinering (Peter & Johnson
2006). Eulophia foliosa ar en orkidé som anvander sig av bedrageri och Craig & Johnson
(2006) fann att denna art anvande kvarhallande av standarknappsmadssa, vilket férhindrade

sjalvpollinering. Men om denna mekanism forekommer i belénande arter verkar vara oklart.

Det verkar inte finnas nagra studier gjorda pa om mekanismerna polliniumkrympning och
kvarhallande av standarknappsmaossa ar vanligare eller mer sallsynt forekommande i

belénande eller icke-beldnande orkidéer (Borba & Semir 1999; Craig & Johnson 2006).

3.4.2 Nektarkostnadshypotesen
Riklig produktion av nektar kan forbruka en vasentlig andel av en vaxts fotosyntetiska

produktion under en blommande period (Harder & Barrett 1992). Pyke (1991) var den forste
som demonstrerade att nektar medfér en kostnad fér vaxten vad galler tillvaxt och
reproduktion. Nektar kan aterabsorberas efter pollination vilket ses som ett indirekt bevis
for nektarkostnad (Stpiczynska 2003). Formodligen sker aterabsorberingen for att omfordela
kolhydrater for fruktproduktion (Stpiczynska 2003). Den héar hypotesen foéreslar att det kan
forekomma situationer da nektarproduktion ar for kostsamt och att det da ar battre att
lagga den energin pa andra egenskaper sasom form och farg (Jersakova, Johnsson &
Kindlmann 2006). Om andra egenskaper som form och farg har storre betydelse for att
attrahera insekter an nektar sa kan det nar det finns manga pollinatorer vara en fordel att
lagga energin pa sadana egenskaper istillet. Daremot nér pollinatorer ar fa sa kan det vara
battre att l3gga energi pa nektarproduktion da det skapar aterbesdk (Johnson, Peter & Agren

2004; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Det verkar saledes inte finnas nagra uppgifter
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om hur stor kostnaderna for nektarproduktion respektive farg och form ar i forhallande till

varandra vilket gor det svart att avgéra om det ena kostar mer @n det andra.

3.4.2.1 Stod for nektarkostnadshypotesen
Belénande vaxters hogre besoksantal (Johnson, Peter & Agren 2004) bidrar till att orkidéer

med bedrageri lider av en hogre pollenbegransning dan vad belénande gor (Charlesworth &
Charlesworth 1987). Pollenbegransning innebar att vixten skulle kunna producera mer
frukter eller fron om den hade fatt tillgang till mer pollen (Jersakova, Johnsson & Kindlmann
2006). Var pollen kommer ifran har ocksa betydelse vid pollenbegransning da sjalvpollinering
oftare leder till en lagre fruktsattning och en avkomma med lag livskraftighet (Charlesworth

& Charlesworth 1987).

Det har darfor varit svart att med nektarkostnadshypotesen forklara varfér orkidéer med
bedrageri inte producerar nektar som skulle lindra pollenbegransningen (Jersakov3,
Johnsson & Kindlmann 2006). Ett forslag har varit att andra egenskaper sa som blommans
farg, form och storlek har mer betydelse for att attrahera pollinatérer (Jersdkova, Johnsson
& Kindlmann 2006). Men vid experiment med nektaraddition har besoksantalen okat
(Johnson, Peter & Agren 2004). Det finns dock forslag pa att egenskaper som storre
blommor och farg kan ha en storre betydelse nar pollinatoren lockas fran langt hall

(Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).

3.4.3 Tathetshypotesen
Tathetshypotesen foreslar att bedrdgerimekanismer evolverar nar populationens tathet ar

for lag for att bibehalla ett konstant fodosok av pollinatorer (Ackerman 1986).
Resurser som anvands for beloning kan da vara battre att lagga pa egenskaper som okar
fitness (Nilsson 1992). Sadana egenskaper kan vara storre blommor (Schemske 1980) eller

langre blomningsperiod (Proctor & Harder 1995).

3.4.3.1 Stod for tithetshypotesen
Pollinatorer kan lara sig att kdnna igen blomegenskaper som ger beléning och dven lara sig

att undvika blommor som pollinatéren forknippar med bedrageri (Salzmann et al. 2007). Det
kan darfor vara en fordel for orkidéer med bedrageri att vaxa utspritt eftersom pollinatéren
da inte kommer att lara sig undvika specifika omraden dar orkidéerna finns da belénande

vaxter ocksa kommer finnas inom samma omrade (Salzmann et al. 2007).
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Orkidéer som anvander sig av bedrageri har en hogre variation i blomegenskaper an vad
belénande orkidéer har. Variationen av blomegenskaper har tolkats som en anpassning till
fordrojning av inlarning hos pollinatéren (Salzmann et al. 2007). Dactylorhiza sambucina,
Adam och Eva, ar en orkidéart med generellt fodobedrageri dar blommorna férekommer i
tva fargmorfer (Gigord et al. 2001). Ungefar halften av plantorna har réd-lila blommor och
den andra halften har vit-gula vilket man tror forhindrar att pollinatoren lar sig kdnna igen
arten som bedragare (Gigord et al. 2001). Proportionerna av fargerna kan ocksa variera med
tiden. Det betyder att pollinatorer kan lara sig kdnna igen den morf som ar vanligast
forekommande. Da kommer pollinatéren lara sig att undvika den vanligaste morfen och
denna kommer att minska i populationen. Den andra morfen kommer istéllet att 6ka i antal
eftersom pollinatorerna inte annu har lart sig att associera den med bedrageri (Gigord et al.

2001).

Orkidéer forekommer generellt i sma utspridda populationer (Nilsson 1992) och det verkar
inte finnas nagra bevis pa att orkidéer som anvander bedrageri skulle vaxa mer utspritt.
Annu 3r mycket oklart om hur selektion fér blomegenskaper och vixtpopulationens tithet

hanger ihop (Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).

3.4.4 Pollenavlagsnandehypotesen
Den har hypotesen bygger pa att pollinium hos orkidéer kan avlagsnas vid ett enda besdk av

pollinatoren. Eftersom vaxten darfor inte behover fler besok for att avlagsna pollen féreslar
den har hypotesen att beloning inte behdvs for att framja aterbesdk av pollinatorer

(Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).

3.4.4.1 Stod for pollenavldgsnandehypotesen
Oleandervaxter har ocksa pollinium men de har oftast fem fasta pollinier per blomma vilket

gor att blomman maste bli besokt fler an en gang for att gora pollenéverforingen sa effektiv
som mojligt (Meve & Liede 1994). Det kan vara en anledning till varfor oleandervaxter i regel

ger riklig beloning till sina pollinatorer och orkidéer tenderar att lura (Meve & Liede 1994).

Smithson & Gigord (2001) féreslar att graden av pollinieravlagsnande okar vid bedrageri da
en studie gjordes dar nektar tillsattes vilket minskande pollinieravlagsnandet. Men andra
studier har inte visat ndagon markbar skillnad pa effektiviteten av pollinieravlagsnande

(Smithson 2002).
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Morris et al. (2010) visade att hogre besdksantal kan medfora kostnader da fruktsattningen
var hogst vid de blommor som hade en mellanniva av antal av pollinatorer. Vaxtarter som
anvandes av Morris et al. (2010) var Citrus paradisi, Capparis atamisquea, och Mertensia
paniculata, samtliga av dessa arter ger nagon form av beldning. Det kan darfor tankas att det

hogre besdksantal som syns i belénande orkidéer kan medféra en kostnad.

3.4.5 Transporthypotesen
Orkidéer har relativt hogt misslyckande vid avlagsnande av pollinier vilket betyder att

mycket pollen gar férlorat (Harder 2000). Men orkidéer tenderar att ha lag transportforlust
da pollinarium klistras fast pa pollinatéren (Harder 2000). Da transportforlusten ar lag och
oftast allt pollen tas med pa ett besok tros orkidéer ha mindre anledning att ge beléning som

uppmuntrar konstanta aterbesok (Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).

3.4.5.1 Stod for transporthypotesen
Det ar fa studier gjorda pa hur transportforlust skiljer sig at mellan belénande och icke-

belénande orkidéer och det verkar inte finnas nagra studier gjorda pa om graden av

klistrighet av pollinium skiljer sig mellan belénande och icke-belénande vaxter.

3.4.6 Pollenoverforingshypotesen
Overféring av pollen kan ske pa flera sitt hos orkidéer. Det kan ske i enstaka enheter eller

flera enheter som ar ihopklumpade (Knox & McConchie 1986; Pacini & Franchie 1998).
Orkidéer kan antingen ha fasta eller |6sa pollinier. Fasta pollinier ar vanligast bland orkidéer
och det 6verfors som en enda enhet (Dressler 1993a). Losa pollinier 6verfors i mindre
enheter och kan 6verforas till flera blommor (Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).
Darfor menar Jersakova, Johnsson & Kindlmann (2006) att pollenéverféring med fasta
pollinier borde vara mer begransande eftersom det ar mer kansligt for ett misslyckande da

allt pollen gar till spillo.

3.4.6.1 Stod for pollenéverforingshypotesen
An s& ldnge verkar det inte finnas ndgra studier p& om det ar ndgon skillnad mellan

forekomsten av fasta och |6sa pollinier hos orkidéer med eller utan beldning (Jersdkova,
Johnsson & Kindlmann 2006). Harder (2000) visade att mangden pollen som till slut nar
pistillmarket ar ungefar detsamma for beldnande och icke-belénande orkidéer. Mangden
pollen som insekten bar med sig var kontrollerad i studien vilket tyder pa att det inte

behover vara pollenéverforingen som ar begransande hos orkidéer med bedrageri.
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4. Diskussion

4.1 Bedriagerimekanismer och beloningssystem

Litteratursammanstallningen av orkidéers bedragerimekanismer visar att orkidéer har sju
olika mekanismer for att lura insekter till pollinering. Det ar framforallt genom fodobedrageri
och sexuellt bedrageri som orkidéer lurar sina pollinatorer (Jersakova, Johnsson &

Kindlmann).

En del av bedrdagerimekanismerna liknar varandra och kan darfor vara svara att skilja pa, som
t.ex. parningsplatsbedrageri och generellt fodobedrageri. | bada fallen anvands generella
signaleringar for att likna andra nektar- och pollenbelénande blommor (Schiestl & Schllter
2009; Jersakova, Johnsson & Kindlmann). Parningsplatsbedrageri lockar hanar som sdker
honor och generellt fodobedrageri lockar till sig fodosokande insekter. Skillnaden mellan
dem ar framst varfor pollinatéren ar motiverad att beséka blomman och inte vaxtens satt att
attrahera insekten. | batesiansk blommimikry anvander sig vaxten ocksa av egenskaper som
signalerar foda. Skillnaden mellan batesiansk blommimikry, generellt fédobedrageri och
parningsplatsbedrageri ar att batesiansk blommimikry harmar en specifik modellvaxt snarare
an att anvanda sig av generella signaler for att signalera bel6ning som ar fallet for generellt

fodobedrageri och parningsplatsbedrageri (Dafni 1984; Jersdkova et al. 2012).

En vaxts bedragerimekanismer for pollinering kan vara riktat mot specifika insektsarter eller
locka flera olika insektsarter. Generellt fodobedrageri, parningsplatsbedrageri,
skyddsplatsbedrageri och dgglaggningsplatsbedrageri ar bedragerimekanismer som ar mer
generellt riktade (Faegri & van der Pijl 1979; Jersdkovd, Johnsson & Kindlmann 2006;
Grumprecht 1977). Sexuellt bedrageri innebar ofta att det ar en specifik insektsart som blir
lurad och blommimikry utnyttjar ofta nara relationer mellan en specifik vaxt och pollinatér

(Paulus & Gack 1990; Anderson, Johnson & Carbutt 2005).

Man har inte uteslutit att det kan forekomma nagon slags beloning i en del av
bedragerimekanismerna. | fallet med skyddsplatsbedrageri finns det forslag pa att
pollinatoren kan fa beloning i form av skydd och en varmare plats da blomman har hogre
temperatur an luften utanfor (Sapir, Shmida & Ne’eman 2006). Det finns ocksa forslag pa att
bedrdgerimekanismen imitation av inkraktare skulle kunna fungera som bel6ning da det

kanske kan leda till att pollinatérerna blir battre forsvarare (Ackerman 1986). Om sa ar fallet
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skulle synen pa hur de har evolverat andras eftersom det da férekommer en beléning som

sakerstaller besok fran pollinerande insekter.

Det ar oklart om pseudopollen fungerar som beloning eller inte. Insekter har setts samla in
pseudopollen men dnnu vet man inte i hur stor omfattning insekterna anvander detta
(Davies & Turner 2004; Davies, Stpiczynska & Kaminska 2013). Strukturen av pseudopollen
skiljer sig mycket fran art till art inom orkidéfamiljen (Davies, Winters & Turner 2000) och
det kan vara sa att vissa anvander det som beléning medan andra anvander det som
bedrageri. Det skulle i sa fall kunna betyda att pseudopollen framst anvands for att harma

pollen.

Hur bedrageri fran vaxtens sida paverkar pollinatérer verkar vara relativt okant annu.

Wong & Schiestl (2002) visade i sin studie hur relationen med insekt och vaxt i sexuellt
bedrageri kan paverka pollinatéren negativt. Genom att titta pa bedrageri fran pollinatorens
perspektiv skulle fler slutsatser kunna dras ifraga om hur relationen paverkar pollinatéren

och man skulle da ocksa kunna klargora vad som ar beléning och vad som ar bedréageri.

4.2 Blomanpassningar
Studier pekar pa att morfologiska egenskaper hos blomman har betydelse fér framgangen i

pollineringsprocessen hos arter som anvander sig av bedrageri (Sletvold, Grindeland & Agren
2010). Det beror pa att morfologiska egenskaper hos blomman som pollinatéren foredrar
selekteras fram eftersom pollinatoren har en stark inverkan pa vaxtens reproduktion
(Papadopulos et al. 2013). Orkidéer som anvander sig av bedrageri i sin pollinering tenderar
att ha storre variation i sin blommorforlogi an andra belénande vaxter (Ackerman & Cuevas
2011) vilket tros beror pa att pollinatérerna inte ska kunna lara sig att kdanna igen dem

(Gaskett 2012)

Flera blomegenskaper som kan kopplas till bedrageri har identifierats genom den har
litteratursammanstallningen. UV-absorberande flackar som tros likna pollenkladda
standarknappar, skyltande farger och pollenliknande utvaxter ar egenskaper som hittas hos
de orkidéer som anvander sig av fodobedrageri (Peter & Johnsson 2013; Internicola et al.
2010). Sletvold, Grindeland & Agren (2010) visar i en experimentell studie att egenskaper
som blomproduktion, plantlangd och sporrelangd i en orkidé som anvander sig av

fodobedrageri, Dactylorhiza lapponica, var korrelerade med pollinatérsformedlad selektion.
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Doft av kadaver och vippande blommor ar ocksa exempel pa egenskaper som hittas bland
orkidéer som anvander bedrageri (Stokl et al. 2010; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006).
Orkidéer som anvander batesiansk blommimikry tenderar att vara valdigt lik sin modellvaxt
(Jersdkova et al. 2012) vilket ocksa kan ses som en anpassning. Sarskilt manga
blomegenskaper som ar kopplade till bedradgeri kan hittas hos orkidéer med sexuellt
bedrageri. Feromonlika dofter, beharing, insektsliknande former och farger ar

blomegenskaper som ofta hittas har (Borg-Karlson 1990; Bergstrom 1978).

4.3 Evolution av bedriagerimekanismer
Av de manga hypoteser som finns for att forklara evolution av bedrageri ar framjande av

utkorsning den hypotes som har visats ha mest stod genom teori och praktisk utférande
(Schiestl 2005; Jersakova, Johnsson & Kindlmann 2006). Flera av hypoteserna om evolution
av bedrageri ar 6verlappande och i grunden verkar det ocksa som att de flesta bygger pa
framjande av utkorsning. Bedragerimekanismerhar haft inverkar pa anpassningarna hos
blomman for att forhindra sjalvpollinering. Pollinariumbojning dr en sadan egenskap
eftersom bojningen tenderar att vara langsammare hos belénande orkidéer (Cozzolino &
Widmer 2005). Eftersom pollinatoren besoker farre blommor och stannar kortare tid pa en
planta med bedrigeri framjas utkorsning (Johnson & Nilsson 1999; Johnson, Peter & Agren
2004). Det tyder pa att anpassning av pollinariumbdjning for att férhindra utkorsning inte

behdvs i lika stor grad hos orkidéer med bedragerimekanismer.

Pa grund av orkidéers utspridda vaxtsatt och pollinatorers formaga att lara sig kdnna igen
icke-belénande blommor har tathetshypotesen vuxit fram. Den speciella pollenstruktur som
orkidéer har anses ocksa ha lett fram till utvecklingen av det stora antal arter i familjen som
bedrar sina pollinatérer. Férklaringen kan inte hittas i en hypotes utan det ar troligare en

kombination av flera hypoteser som kan foérklara evolutionen av bedrageri.

4.3.1 Ar bedrigeri evolutionirt stabilt?
En strategi ar evolutionart stabil nar strategin ar battre for individen an andra strategier och

darfor leder till att populationen ar immun mot genetiska foérandringar som skulle dndra
strategin (Nationalencyklopedin 2014c). Bedrageri som en strategi kan tankas vara labil
eftersom insekter inte vill bli lurade om det skulle ha en negativ inverkan pa deras fitness.
Det skulle kunna innebdra att det finns selektion for att sluta beséka blommor med

bedrégeri och det skulle leda till att blommor med bedrédgeri missgynnas. Men nagot maste
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gora bedrageristrategin stabil eftersom det annars skulle evolvera beloning i arter som

anvander bedrageri.

Det har dokumenterats flera fall dar nektarbelénade arter har utvecklats fran bedrageriarter,
vilket pekar pa att det inte ar saknad av mutation for nektar som ar anledningen till det
fortsatta bedrageriet utan det maste finnas andra anledningar till varfor bedrageri kan vara
ett stabilt system. Johnson, Peter & Agren (2004) foreslar att forekomsten av pollinatorer
kan paverka framgangen av mutationer for nektarproduktion. Johnson, Peter & Agren (2004)
menar att nar pollinatorer ar fa borde mutationer fér nektarproduktion spridas inom en
population. Eftersom fordelen med att fa fler blommor pollinerade och mer pollen
exporterat skulle uppvaga kostnaderna av inavelsdepression, pollenférlust och
resursanvandning (Johnson, Peter & Agren 2004). N&r pollinatorer diremot &r vanliga borde
mutationer for nektarproduktion inte spridas inom populationen eftersom kostnaderna av
inavelsdepression, pollenforlust och resursanvandning inte skulle uppvagas av den
marginella vinsten av fréproduktionen (Johnson, Peter & Agren 2004). Det &r saledes en
kombination av framjande av utkorsning och tathetseffekter som Johnson, Peter & Agren

(2004) menar skulle gora bedrageristrategin stabil.

Det ar inga tvivel om att mer forskning behovs inom d@mnet innan vi fullt ut kan forsta hur
bedragerimekanismer har evolverat och hur det har paverkat anpassningar hos vaxter. Men
antagligen finns det flera fordelar med att ha bedrageri da det anda verkar vara ett stabilt
system (Jersdkovd, Johnsson & Kindlmann 2006). Det kan ocksa vara sa att det kan finnas
olika forklaringar till de olika bedragerimekanismerna och att det ar en blandning av
hypoteser som ger férklaringen. Det kan tankas att sexuellt bedrageri och batesiansk
blommimikry skulle kunna vara mer evolutionart stabila da de utnyttjar nara relationer
mellan blommor och insekter. Sexuellt bedrageri utnyttjar insekters starka attraktion till
honor och batesiansk blommimikry utnyttjar mutualistiska férhallanden mellan sin
modellvaxt och dess pollinator. Bedragerimekanismer som generellt fodobedrageri skulle da
vara en mer labil strategi men generellt fodobedrageri ar anda en av de vanligaste
bedragerimekanismerna som orkidéer anvander vilket gor det svart att avgdéra om nagon

form av bedrageri ar mer stabil an andra.
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4.4 Framtida forskning
Aven om det linge har ansetts att artrikedomen inom orkidéfamiljen beror pa relationerna

de har till sina pollinatorer (Darwin 1862) sa har man annu inte lycklats forklara fullt ut hur
dessa relationer fungerar och hur de har evolverat. Det ar dock relativt klart att pollinatéren
paverkar selektion for blomegenskaper hos en vaxt med bedrageri men mycket ar

fortfarande oklart om hur relationen paverkar de pollinerande insekterna.

Eftersom det fortfarande ar mycket som ar oklart inom detta amne finns det stort utrymme
for framtida forskning. Forskning skulle kunna bedrivas pa fler hypoteser an
utkorsningshypotesen da det idag verkar finnas begransad forskning om andra hypoteser
som t.ex. hur transporten av pollen skiljer sig mellan belénande och icke-belénande

orkidéer.

For att fa en battre bild av hur bedrageri har evolverat och hur mycket det har paverkat
anpassningar hos vaxten behovs det mer forskning som utreder vad som ar beléning och vad
som ar bedrageri. Genom att titta pa fler skillnader mellan belénande och icke-belénande
orkidéer kan man fa en battre bild 6ver vad som kan ha lett till fordelen med att lura
pollinatorer. Kanske finns det skillnader mellan hur klistriga pollinier ar, vilket skulle kunna

paverka transporten.

Fasta pollinier anses vara mer begransande an I6sa pa grund av att de ar kdnsligare for ett
misslyckande i 6verfoéringsprocessen. Darfor vore det intressant att se om det finns nagon
skillnad mellan hur fasta pollinier dr hos belénande respektive icke-belonande orkidéer da

graden av fasthet paverkar éverféringen av pollen.

Problem som jag stotte pa i den har litteraturstudien vid jamforelser av skillnader och
likheter ar att det finns begransad litteratur om vissa bedragerimekanismer. Den mesta
forskningen har gjorts pa orkidéer som anvander sig av fodobedrageri och sexuellt bedrageri
och de andra mekanismerna ar relativt okdnda annu. Skillnaderna mellan belénande och
bedragande orkidéer kan dven bero pa andra faktorer sasom véaxtplatsen. Man kan ténka sig
att ett annat satt att studera evolution av bedrageri skulle vara att titta mer pa situationer
och omstandigheter. Till exempel skulle man kunna titta pa om det finns geografiska
omraden dar det ar vanligare med bedrageri. Ett annat satt skulle vara att titta pa hur vanligt

forekomsten av pollinatorer ar i omraden och se om det har paverkat graden av véaxter inom
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omradet som anvander bedrageri. Det skulle ocksa ga att gora experiment dar man
manipulerar beloningssystem hos halften av vaxterna och sedan féljer dem i flera
generationer. Skillnaderna i den har litteraturstudien kan ocksa bero pa att det ar olika arter
som studerats och det vore intressant att studera en art dar det finns bade plantor med och

utan bedrageri for att kontrollera skillnaderna mellan dem.

| och med att variation av blomegenskaper kan gynnas i arter som anvander sig av bedrageri
(Schiestl 2005; Salzmann et al. 2007) kan det tankas att detta har paverkat diversiteten i
orkidéfamiljen. Men det finns daven andra faktorer som troligen har haft inverkan pa
diversiteten vi ser bland orkidéer. Strauss, Sharon & Justen (2006) foreslar att biotiska
faktorer som herbivorer och abiotiska faktorer som varmestress kan paverkar selektion for

blomegenskaper som farg, form och storlek.

Orkidéer finns utspridda 6ver hela varlden varlden (Widén & Widén 2008) och har en nara
relation till svampar vid frogroningen (cozzolimo & widmer 2005) vilket ocksa kan vara
faktorer att ta hansyn till vid forklaringen av den enorma diversitet som aterfinns i

orkidéfamiljen.
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5. Slutsatser

Slutsatser som kan dras fran denna litteraturstudie ar féljande:

Sju olika bedragerimekanismer har an sa lange identifierats i orkidéfamiljen men det

rader fortfarande tvivel om alla mekanismer verkligen ar bedrageri.

Bedragerimekanismer har bidragit till anpassningar hos orkidéblomman. Variationen
av blomegenskaper hos blomman ar stérre hos orkidéer med bedrageri jamfért med
de som ger beldning. Stor anpassning kan ses hos de arter som anvander sig av
sexuellt bedrageri. Form, beharing och insektsferomonlik doft ar anpassningar som

kan hittas hos dessa orkidéer.

Morfologiskt kan orkidéblommor vara lika andra blommor. Speciellt lika andra arter
kan orkidéer vara som lurar pollinatorer med batesiansk blommimikry. Bedrageri
genom batesiansk blommimikry har lett till sma skillnader mellan blomutseende da

det ar fordelaktigt att likna modellvaxtens blommor sa mycket som moijligt.

Det finns flera hypoteser om evolutionen av bedrageri. Utkorsning tros vara en av de
framsta anledningarna till att evolvera bedrageri. Belénande vaxter har hogre
fruktsattning och hogre grad av sjalvpollinering vilket ar en konsekvens av ett hogre

antal besok fran pollinatorer.
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