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EWOLUCJA 1 ZROZNICOWANIE PREFERENCJI POKARMOWYCH POSTACI
DOROSLYCH MOTYLI

WSTEP

Motyle opanowaly wszystkie znane siedli-
ska ladowe, wystepuja na wszystkich konty-
nentach, z wyjatkiem Antarktydy, i sa jed-
nym z najliczniejszych rzedéw owadéw. Licz-
ba znanych gatunkow siega okoto 160.000
(KRISTENSEN i wspoétaut. 2007). Luskoskrzydie
w zdecydowanej wiekszosci sa konsumenta-
mi pierwszego rzedu. Postacie doroste odzy-
wiaja sie glownie nektarem i naleza do za-
pylaczy roslin kwiatowych. Ich roslinozerne
larwy maja niekiedy istotny wplyw na nasza
ekonomie, przede wszystkim jako szkodni-
ki zagrazajace uprawom, a takze szkodni-
ki domowe i magazynowe (COX i PINNIGER
2007). Pierwsze skamienialoSci motyli znane
sa z wczesne] kredy, choc¢ ostatnie bada-
nia molekularne wskazuja, ze tuskoskrzydte
moga by¢ o kilkadziesigt milionéw lat starsze
(WAHLBERG i wspoétaut. 2013, MISOF i wspot-
aut. 2014). Ewolucja tej grupy owadow jest
w duzej mierze réwnolegla z ewolucja roslin
okrytozalazkowych, z ktorymi motyle zwig-
zane sa zarowno w stadium larwalnym, jak
i stadium imago (GRIMALDI i ENGEL 2005).
Jako stawonogi o holometabolicznej meta-
morfozie, motyle w trakcie poszczegbdlnych faz
rozwojowych moga pobiera¢ bardzo r6zno-
rodny pokarm lub tez nie pobiera¢ go wca-
le. Cykl zyciowy tuskoskrzydltych sklada sie z
czterech stadiow: jaja, gasienicy, poczwarki i
imago. Stadia rozwojowe, ktére mozemy ana-
lizowac¢ pod katem preferencji pokarmowych,
to larwy i owady doskonale. Dieta w ciagu
zycia konkretnego gatunku moze byc¢ oparta
o te samag ro$line (lub ich grupe), ale ima-

go i larwa nigdy nie beda korzysta¢ z niej
w ten sam sposob, czego glownym powodem
jest wyeliminowanie konkurencji wewnatrz-
gatunkowej o zasoby pokarmowe (SCOBLE
1995, PaBIS 2008). Odmiennos¢ w diecie larw
i form dorostych objawia sie rézna budowa
aparatow gebowych oraz innym trybem Zzycia,
co zwiazane jest z inng funkcja biologiczna
tych etapow cyklu zyciowego owada. Zgodnie
z tymi réznicami, sam pokarm bedzie zréz-
nicowany pod wzgledem konsystencji, ktora
determinuje aparat gebowy oraz jakosci ener-
getycznej lub/i skladu pokarmu, bedacego
manifestacja glownych potrzeb na poszcze-
gélnych etapach zycia. Wobec tego zréznico-
wania troficznego na przestrzeni zycia osob-
nika wlasciwym podejsciem do zagadnienia
odzywiania motyli jest osobna analiza diety
gasienic i owadow dorostych. Nie nalezy jed-
nak zaklada¢, ze jesli dieta larwy i doroste-
go owada niekiedy nawet bardzo sie rézni, to
sa one od siebie niezalezne. Wrecz przeciw-
nie. Swoista wspoélpraca stadiéw larwalnego i
doroslego jest niezbedna, aby zapewni¢ owa-
dowi komplet koniecznych skladnikéw odzyw-
czych (BAUERFEIND i wspotaut. 2007). Gasie-
nica ma za zadanie zapewni¢ postaci doroslej
jak najlepszy start i w duzej mierze od tego,
jak wykona to zadanie, bedzie zaleze¢ zycie
imago. Dowodem moze by¢ wieksza liczba
gatunkow roslin pokarmowych, wykorzysty-
wanych przez gasienice motyli zupelnie nie-
odzywiajacych sie w doroslym stadium, choc¢
z drugiej strony, znane sa liczne gatunki ma-
jace polifagiczne larwy i przyjmujace pokarm
w stadium imago. Polifagia larw, niezaleznie
od sposobu odzywiania imago, moze bowiem
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zmniejsza¢ mozliwoS¢ wystapienia niedozy-
wienia, wplywajacego pozniej na rozréd (AL-
TERMATT i PEARSE 2011). Musimy caloSciowo
spojrze¢ na oba te etapy cyklu zyciowego i
okreslic ich glowne funkcje, aby zrozumiec
wybor pokarmu w danym stadium. Gasienica
jest larwa, a zatem jej glownym celem jest
akumulacja energii potrzebnej do przeobraze-
nia i rozpoczecia zycia owada dorostego. Nie
jest zatem niczym zaskakujacym, ze spedza
ona wiekszoS¢ czasu na zerowaniu, nie po-
dejmujac znaczacych wedréwek i skupiajac
sie na gromadzeniu zapasow. Gléwnag rolg
imago jest znalezienie partnera i rozrod. Za-
danie to wymaga nakladu energii niezaleznie
od plci: u samcow moze byé to energia wy-
korzystana na lot w poszukiwaniu partnerki
czy tez podarunku dla niej, a u samic jest
to glownie energia zmagazynowana w jajach,
a tych, zaleznie od diety samicy, moze by¢ w
efekcie wiecej lub mniej (STEVENS i wspotaut.
2002).

Dhtugos¢ zycia doroslych motyli to okres
trwajacy od kilku dni do kilku miesiecy,
co jest istotnym elementem historii zycio-
wej gatunkow, ktorych preferencje troficzne
chcemy analizowaé. Istnieja grupy moty-
li, u ktorych dojrzewanie narzadéw rozrod-
czych jest uwarunkowane uprzednim zero-
waniem (szczeg6lnie u motyli zimujacych w
postaci imago); sa to np. niektére sowki,
bielinki czy rusalki (MOLLEMAN i wspoétaut.
2007, Buszko 2012). Oczywistym jest, ze ta-
kie motyle beda zyly zauwazalnie dluzej, od
gatunkow posiadajacych zredukowane na-
rzady gebowe, gotowych do rozrodu =zaraz
po przepoczwarzeniu. Im dluzej zyje postac
dorosta, tym wiecej energii bedzie zuzywac
na aktywnoS¢ niezwiazang bezposrednio z
rozmnazaniem, co musi wigzac¢ sie¢ z zapo-
trzebowaniem na pokarm. O szczegélowych
kryteriach wyboru, w tym takze wartoSci
odzywczej pozywienia, bedzie decydowac
tryb zycia, morfologia rozwazanego gatunku
i dostepnos¢  preferowanego  pokarmu.
Przykladowo, wpisujace sie w tryb zycia
niektérych tuskoskrzydlych migracje, wiaza
sie z duzymi kosztami energetycznymi.
Wielkos¢ jest rowniez waznym czynnikiem
ze wzgledow ekonomicznych - im wigksze
cialo motyla, tym wiecej energii potrzebuje,
ale takze ze wzgledow praktycznych — np.
morfologia aparatu gebowego predestynuje
do korzystania z okreslonych zasobéw po-
karmowych (KRENN i wspotaut. 2005, KRENN
2010, ZASPEL i wspoétaut. 2011).

EWOLUCJA I FILOGENEZA MOTYLI W
KONTEKSCIE ODZYWIANIA IMAGINES

Aby kompleksowo przedstawi¢ odzywia-
nie tak licznej i zréznicowanej grupy jak

motyle, warto przyblizy¢ podstawowy za-
rys ich filogenezy oraz historii ewolucyjnej,
ktora doprowadzila do obecnego zr6znico-
wania preferencji pokarmowych. Najwaz-
niejszymi zmianami, z punktu widzenia od-
zywiania dorostych motyli, sa oczywiscie
ewolucyjne modyfikacje aparatu gebowego.
Rzad Lepidoptera podzielony jest na cztery
podrzedy, z ktorych trzy grupuja po jednej
rodzinie (Zeugloptera -  Micropterigidae,
Aglossata — Agathiphagidae, Heterobathmiina
— Heterobathmiidae) i jako najpierwotniejsze
maja aparat gebowy typu ortopteroidalne-
go (GRIMALDI i ENGEL 2005, KRENN 2010).
Czwarty podrzad, Glossata, do ktorego na-
leza wszyscy pozostali przedstawiciele rzedu,
obejmuje motyle posiadajace w mniejszym
lub wiekszym stopniu wyksztatcona ssawke,
a wiec ceche, ktora stala sie jednym z glow-
nych atrybutéw tuskoskrzydlych (GRIMALDI
i ENGEL 2005). Analiza sposobu odzywiania
pierwotnych grup motyli o gryzaco-zujacym
aparacie gebowym pokazuje jak wygladato
pozyskiwanie pokarmu u pierwszych moty-
li zyjacych jeszcze w erze mezozoicznej. Ro-
dzina Micropterigidae jest najstarszym, sio-
strzanym dla wszystkich pozostatych grup
w obrebie rzedu motyli kladem. Doroste Mi-
cropterigidae odzywiaja sie pylkiem i zarod-
nikami paproci (SCOBLE 1995, KRENN 2010).
Aparat gebowy tych motyli jest przystosowa-
ny do miazdzenia stalego pokarmu. Jest to
cecha o charakterze symplezjomorficznym w
stosunku do rodzin Agathiphagidae i Hete-
robathmiidae (GRIMALDI i ENGEL 2005, KRENN
2010). Aparaty gebowe u dorostych motyli z
wymienionych powyzej trzech rodzin (Ryc. 1)
charakteryzuje obecnos¢ w pelni wyksztal-
conych struktur, takich jak: warga goérna i
dolna, zuwaczki oraz para szczek z niewiel-

Ryc. 1. Szczeka (maxilla): po lewej u Aglossata,
po prawej u Glossata; 1 — kotwiczka (cardo), 2
— pieniek (stipes), 3 - zuwka wewnetrzna (laci-
nia), 4 - zuwka zewnetrzna (galea), 5 — glaszczek
szczekowy (palpus maxillaris).
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kimi zuwkami wewnetrznymi i zewnetrznymi,
a takze wydatnym pieciocztonowym glaszcz-
kiem szczekowym (KRENN 2010). Heteroba-
thmiidae réwniez odzywiaja sie pylkiem. Po-
karm postaci dorostych Agathiphagidae po-
zostaje nieznany. Wiadomo jednak, ze ich
gryzace aparaty gebowe stuza do przegryzie-
nia oprzedu w trakcie opuszczania kokonu
(STEKOLNIKOV i KORZEEV 2007, KRENN 2010).

Wszystkie motyle posiadajace ssawke
(podrzad Glossata) sa obecnie uznane za
grupe monofiletyczna, u ktérej przeksztalce-
nie aparatu gebowego w ssawke jest wioda-
ca apomorfia (KRISTENSEN i wspoétaut. 2007,
KRENN 2010, WAHLBERG i wspoélaut. 2013).
Ssawka motyli powstala przez szereg zmian
w wyjSciowym aparacie ortopteroidalnym.
Kluczowymi elementami aparatu gebowego
ulegajacymi przeksztalceniu w ssawke sa
szczeki, ktéorych pieniek i kotwiczka tworzg
pierscien wokotl wydhuzonych wklestych zu-
wek zewnetrznych formujacych rurke dzieki
dwoém polaczeniom (grzbietowemu i brzusz-
nemu), podczas gdy zuwki wewnetrzne zo-
staja calkowicie zredukowane (KRENN 2010).
Najprymitywniejsza ssawke obserwujemy w
rodzinie Eriocraniidae. Na poczatku ewolu-
cji tuskoskrzydlych takie pierwotne Glos-
sata nie wykorzystywaly jej jednak jeszcze
do spijania nektaru, tylko do uzupelniania
wody. Nieznacznie wydluzone, wkleste zuw-
ki zewnetrzne przedstawicieli tej grupy sa
potaczone dzieki dzialajacym na zasadzie
zamka blyskawicznego rzedom komplemen-
tarnych wzgledem siebie wyrostkow zloka-
lizowanych na krawedziach (SCOBLE 1995,
GRIMALDI i ENGEL 2005). U starszych ewo-
lucyjnie rodzin Glossata powierzchnia ze-
wnetrzna uformowanej w ten sposob ssawki
jest pokryta sensillami o funkcjach zmysto-
wych, ale umie$nienie tej pierwotnej struk-
tury ogranicza sie wylacznie do miesni ze-
wnetrznych (KRENN 2010). Stopniowe dosko-
nalenie ssawki szlo w parze z coraz wiek-
szym zréznicowaniem pobieranego pokarmu.
Wraz z ewolucja roslin kwiatowych, ssawki
motyli zaczely stawac¢ sie coraz doskonal-
szym narzedziem shluzacym do pobierania
nektaru z roznych typow kwiatow. Struktu-
ra ta data takze mozliwos¢ wykorzystywania
zupelnie innych rodzajow pozywienia, takich
jak sok wyciekajacy z drzew, sok z owocow
lub krew ssakéw. Od momentu oddziele-
nia sie linii ewolucyjnej Ditrysia obserwu-
je sie dalsze doskonalenie budowy ssawki i
jej specjalizacje lub wrecz przeciwnie, poja-
wiaja sie rewersje, czego przykladem moga
by¢ przedstawiciele nadrodziny Tineoidea, u
ktorych zuwki tworzace ssawke sa krotkie i
prezentuja relatywnie prymitywne potaczenie
lub jego brak (GRIMALDI i ENGEL 2005). Nie
spos6b wiec mowi¢ o preferencjach pokar-

mowych na wysokich szczeblach klasyfikacji,
gdy znaczaca zmienno$¢ moze pojawiaC sie
nawet pomiedzy gatunkami nalezacymi do
tej samej rodziny lub podrodziny, a nawet
rodzaju.

ADAPTACJA SSAWEK DO ROZNYCH
TECHNIK ZEROWANIA

Adaptacje zmierzajace do wiekszego wy-
specjalizowania ssawki moga polega¢ na
zroznicowaniu jej dhugosci, struktury, umie-
Snienia czy zaopatrzenia zmyslowego. Ssaw-
ke mozemy podzieli¢ na cztery zréznicowane
morfologicznie czesci: odcinek blizszy, rejon
zgiecia (w jednej trzeciej dlugosci ssawki),
odcinek wierzchotkowy i koncowke (KRENN i
MUHLBERGER 2002, KRENN i wspotaut. 2005,
ZASPEL 1 wspotaut. 2011). Dlugos¢ ssawki
motyla waha sie przecietnie od 40 do 90%
dtugosci calego ciala osobnika. Potwierdzo-
na jest takze wprostproporcjonalnos¢ dlugo-
Sci ssawki do diugosci ciata (KUNTE 2007).
Najdtuzsze ssawki, w stosunku do dlugosci
ciala, sa notowane u motyli odzywiajacych
sie nektarem kwiatowym, a ich ewolucja
thumaczona jest dostosowaniem do ksztaltu
i glebokosci kielichow kwiatowych, dzieki
czemu motyle uzyskuja dostep do zasobow
pokarmowych, niedostepnych dla niedosto-
sowanych konkurentow (KRENN i wspoétaut.
2005, BAUDER i wspétaut. 2011). Najdhuz-
sza odnotowana ssawke, mierzaca 280 mi-
limetréw, posiada ¢ma Amphimoea walke-
ri, nalezaca do rodziny Sphingidae (KUNTE
2007). Najczesciej badano ssawki przedsta-
wicieli Macrolepidoptera, zwlaszcza motyli
dziennych (Rhopalocera: Hesperiidae i Pa-
pilionoidea) (GRIMALDI i ENGEL 2005, KRENN
i wspotaut. 2005). Wsrod Rhopalocera, naj-
dtuzsza ssawke, mierzaca 44,8 milimetra,
opisano dla Eurybia lycisca; jest ona dwa
razy dluzsza niz cialo osobnika i w stanie
spoczynku zwija sie siedmiokrotnie (KUN-
TE 2007, BAUDER i wspoélaut. 2011). We-
dlug KRENNA i wspoélaut. (2005) oraz KRENNA
(2010) wsrod europejskich gatunkéw moty-
li dziennych, dlugosé¢ ssawek zawiera sie w
przedziale od ok. 5 do 17 milimetréw. Za-
leznie od dlugosci, zwijaja sie one od trzech
i pol do siedmiu razy. Wraz z wydluzeniem
ssawki, niezbedne bylo takze udoskonalenie
potaczenia zuwek. Przyjmuje sie, ze brzusz-
ne laczenie, oparte na dwoch rzedach kom-
plementarnych wyrostkow, jest stanem ple-
zjomorficznym; bardziej zaawansowana wer-
sja tego polaczenia sklada sie z haczyko-
watych wyrostkow w dalszej czesci, zapew-
niajacych wigksza stabilnos¢ (KRENN 2010).
Odpowiednie uszczelnienie jest zwigzane z
nawilzeniem polaczen ssawki, za ktore od-
powiedzialne sa jednokomorkowe gruczoty
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umiejscowione w poblizu polaczenia grzbie-
towego (KRENN 2010). Za transport pokarmu
w ssawce odpowiada silnie umiesniona pom-
pa ssaca, cho¢ plyn podnosi sie w cienkiej
rurce takze dzieki zjawiskom kapilarnym
(MONAENKOVA i wspoélaut. 2012)

Wzdhuz ssawki zlokalizowane sa struk-
tury pelniace funkcje receptorowe Ilub/i
mechaniczne. Wyroznia sie ich trzy glowne
typy: wloski mechanoreceptorowe (lac. sen-
silla trichoideqa), stozki cienkoscienne (lac.
sensilla brasiconica) i sensilla styloconica
(KRENN 1998). Wyrostki tego samego typu
roznia sie dlugoscia i rozmieszczeniem, w
zaleznoSci od rejonu ssawki, na ktéorym wy-
stepuja, oraz od pokarmu, do ktérego po-
bierania dostosowana jest ssawka (KRENN
1998, KRENN i MUHLBERGER 2002, BAUDER
i wspoétaut. 2011, ZASPEL i wspélaut. 2011).
Za najbardziej podstawowa mozna uznacé
ssawke motyli nektarozernych, posiadajaca
zestaw podstawowych sensilii i wymieniany
wczesniej, standardowy stosunek dlugosci
poszczegblnych rejonoéw ssawki do calej jej
dhugosci (KRENN 2010). Na podstawie badan
nektarozernej rusatki Vanessa cardui, KRENN
(1998) wskazal wzorce rozmieszczenia po-
szczegbdlnych typoéw receptorow. Wloski me-
chanoreceptorowe, odpowiadajace za odbiér
wrazen dotykowych, uczestnicza w lokaliza-
cji pokarmu i sa najgesciej upakowane w
okolicach zgiecia ssawki i na jej koncowce
(KRENN 1998, ZASPEL i wspoélaut. 2011). Wio-
ski mechanoreceptorowe ulegaja skroceniu
wraz ze zblizaniem sie do koncowki (KRENN
1998, KRENN i wspotaut. 2005). Stozki cien-
koscienne, to chemoreceptory rozmieszczone
w rzedach wzdluz ssawki, ktore najwieksza
koncentracje osiagaja w rejonie koncowki
(KRENN 1998). Sensilla styloconica lacza w
sobie funkcje chemo- i mechanoreceptorowe.
Wystepuja w dwoch podtypach, rézniacych
sie ksztaltem (piorkoszktaltne i prostokatno-
ksztaltne) i sa strukturami, z ktorych wy-
ewoluowaly dwa typy kolcow u grup motyli
nakluwajacych owoce lub skoére kregowcow
(ZASPEL i wspotaut. 2011).

Zréznicowanie wyposazenia zmyslowego
i mechanicznego ssawki jest dobrze widocz-
ne u nalezacych do nadrodziny Noctuoidea
ciem z podrodziny Calpinae, wsrod ktorych
ZASPEL i1 wspoétaut. (2011) wyrdzniaja sze$c
grup troficznych, ktére najprawdopodobniej
wyewoluowaly od przodka odzywiajacego
sie sokiem owocow. Zaleznie od sprawnosci
w pozyskiwaniu soku z konkretnych typow
owocow, wydzielono grupy spijajace sok bez
nakluwania owocu, z nakluwaniem miek-
kiej skorki, z nakluwaniem grubej skoérki i
nakluwaniem twardej skorki. Reprezentuja
one najprawdopodobniej kolejne ewolucyjne
etapy specjalizacji. Zasadniczo mozna roz-

dzieli¢c gatunki spijajace soki owocow na na-
kluwajace i nienakluwajace skorki. Z kolei
nakluwacze obejmuja tzw. nakluwaczy pier-
wotnych i wtérnych (BANZIGER 1982, ZASPEL
i wspoétaut. 2011). Pierwotni sa zdolni prze-
dostac¢ sie przez skorke owocu samodzielnie,
podczas gdy nakluwacze wtorni wykorzystu-
ja wczesniej naruszone miejsca do wbicia w
nie ssawki. Wsrod przedstawicieli Calpinae
znajduja sie takze lakrymofagi i hematofagi
(BANZIGER 1980, BUTTIKER i wspétaut. 1996).
Poszczegolne grupy troficzne wykazuja odpo-
wiadajace swoim preferencjom pokarmowym
zroznicowanie w wyposazeniu zmyslowo-
-mechanicznym ssawek, przy czym najbar-
dziej zmiennym rejonem jest dystalny frag-
ment ssawki, razem z koncowka (BUTTIKER
i wspoétaut. 1996, ZASPEL i wspoétaut. 2011,
KRENN 2010).

Motyle odzywiajace sie¢ krwia sa hema-
tofagami fakultatywnymi, dla ktérych gltow-
nym zrodlem pokarmu pozostaja owoce, co
jest jednym z argumentow przemawiajacym
za pochodzeniem krwiopijnych gatunkéw od
przodkéw zdolnych nakluwaé aktywnie owo-
ce o twardej skoérce (KRENN 2010, ZASPEL i
wspotaut. 2011). Ssawki gatunkow odzy-
wiajacych sie krwia sa morfologicznie bar-
dzo podobne do ssawek gatunkéw zdolnych
aktywnie przekluwac¢ skorke twardych owo-
cow. Wystepuja na nich te same, uszkadza-
jace tkanki struktury pokrywajace koncow-
ke ssawki: hakoksztaltne i chropowate wy-
rostki z kutikuli, zabkowane krawedzie oraz
zestaw standardowych sensilli i ich prze-
ksztalconych w zadry form (BANZIGER 1980,
ZASPEL i wspotaut. 2011). Struktury zdolne
do usztywniania sie¢ sa uznawane za homo-
logiczne do sensilla styloconica, a struktury
o stalym ksztalcie za homologiczne do sen-
silla brasiconica (KRENN 2010). Hematofagia
jest bardzo rzadkim zjawiskiem u motyli.
Odnotowano ja do tej pory jedynie u Kkil-
ku gatunkow z rodzaju Calyptra (BANZIGER
2007). U przedstawicieli Noctuidae, Erebidae
(w tym podrodzinie Calpinae), Geometridae,
Pyralidae, Thyatiridae, Notodontidae i Sphin-
gidae odnotowano gatunki odzywiajace sie
Izami kregowcow oraz niekiedy dosc¢ gestymi
plynami odzwierzecymi, np. ropa (BUTTIKER
i wspotaut. 1996, KRENN 2010, DE LA RoOsA
2014). Ssawki motyli spijajacych lzy w wiek-
szoSci sa wyposazone w delikatng koncéowke,
z ktorej wystaja mocno wydluzone wyrostki,
bedace elementami spojenia grzbietowego
ssawki (BUTTIKER i wspoétaut. 1996). W tym
typie ssawki, rola wyrostkow jest podraz-
nianie tkanek oka, aby zapewni¢ zwiekszo-
ny naplyw lez (BUTTIKER i wspoélaut. 1996,
KRENN 2010). Dodatkowa cecha ulatwiajaca
pobieranie bardziej lepkich plynéw sa sze-
rokie przetoki wystepujace przy koncéwce
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ssawki, prowadzace wprost do swiatla kana-
hu pobierajacego pokarm (BUTTIKER i wspol-
aut. 1996). Podobienstwa w budowie ssa-
wek 1zopijnych motyli z niespokrewnionych
ze soba rodzin wskazuja na konwergentna
ewolucje tych struktur w réznych grupach
(KRENN 2010). Charakterystyka wiekszosci
ssawek stuzacych spijaniu lez wskazuje, ze
nie pochodza one od struktur obecnych u
przodkow odzywiajacych sie przez nakiluwa-
nie owocow, gdyz przeciwnie do nakluwaczy,
najliczniejsze wyrostki na ssawkach pocho-
dza ze struktur laczacych zuwki i nie sg
przeksztalconymi sensillami ani wytworami
kutikuli (BUTTIKER i wspotaut. 1996, BANZI-
GER 2007, KRENN 2010). Wyjatkiem jest en-
demiczna ¢éma Hemiceratoides hieroglyphica
z Madagaskaru, ktéra, jako jedyny znany
do tej pory gatunek, odzywia sie lzami Spia-
cych ptakow (HILGARTNER i wspotaut. 2007).
Ssawka tej ¢my pod wzgledem uzbrojenia
bardziej przypomina ssawki gatunkow krwio-
pijnych i nakluwajacych owoce. Podejrzewa
sie, ze gatunek ten moze by¢ blisko spo-
krewniony z krwiopijnymi przedstawicielami
rodzaju Calyptra. Brak jest jednak badan
genetycznych potwierdzajacych te hipoteze, a
sama morfologia nie jest wystarczajaco pew-
na podstawa, aby zakwalifikowac¢ ten gatu-
nek do Calpini (ZASPEL i wspétaut. 2011).

MOLLEMAN i wspétaut. (2005b), badajac
rusatki lasow tropikalnych Ugandy, skupili
sie na podziale motyli niezainteresowanych
nektarem kwiatowym, wyrdzniajac wsrod
nich grupy nakluwajace i grupy omiatajace
powierzchnie owocow lub innych zrodet po-
karmu. Jako sztandarowa grupa ,nakluwa-
czy owocow” wsrod rusalek zostala wskaza-
na podrodzina Charaxinae, przy czym warto
zaznaczy¢, ze w stosunku do zastosowanej
przy Calpinae klasyfikacji inwazyjnosci na-
khuwania, sa one nakluwaczami miekkich
owocow 1 mechanizmy ich postepowania
roznia sie od tych prezentowanych przez
Calpinae. Ssawki nakluwajacych Charaxinae
charakteryzuja: szerszy kanal pokarmowy,
krotkie sensille i silny wierzchotek pozbawio-
ny wyrostkéw. Ssawki rusalek omiatajacych
powierzchnie pokarmu wyrozniaja dlugie w
stosunku do catej ich dlugosci rejony kon-
cowek, na ktorych rozmieszczenie i wiasci-
wosci sensilli sa zroéznicowane zaleznie od
przynaleznosci do nizszych taksonéw. Ich
zasadniczym zadaniem jest stworzenie na
koncu ssawki struktury szczotki zbierajacej
material odzywczy.

Roznicowanie zachowan pokarmowych
doroslych motyli mialo zwiazek z wydtuze-
niem sie zycia imago, jednak nie wszystkie
grupy motyli podjely ten kierunek w ewolu-
cji (MOLLEMAN i wspoétaut. 2009). Niektorzy
przedstawiciele rodzin takich jak Lasiocam-

pidae, Psychidae, Saturniidae i Erebidae, po
przepoczwarzeniu zyja krotko i nie odzywiaja
sie, bazujac calkowicie na zapasach z okre-
su larwalnego (SCOBLE 1995, Buszko 2012).
Brak odzywiania, przykladowo u roéznych
gatunkow Lasiocampidae, jest polaczony z

redukcja ssawki (SCOBLE 1995, POMETTO
2014).
Podsumowujac najwazniejsze informa-

cje o adaptacji ssawek nalezy zaznaczy¢, ze
wiekszos¢ motyli odzywia sie nektarem. W
obrebie samych ssawek nektarozernych ga-
tunkow najbardziej widocznym przystosowa-
niem jest ich znaczaca dlugosc¢, zwiazana z
uzyskaniem dostepu do ukrytych we wne-
trzach kwiatow nektarnikow. W grupach,
ktore upodobaly sobie pokarm inny od nek-
taru kwiatowego, nastepowaly adaptacje
zwiazane ze zmianami dlugosci poszczegol-
nych rejonéw ssawki, przeksztalceniami w
rozmieszczeniu i morfologii sensili, wyksztal-
caniem odpowiednich struktur mechanicz-
nych czy tez modyfikacja wyrostkow uczest-
niczacych w laczeniu zuwek (KRENN 2010).

SKLADNIKI ODZYWCZE ORAZ ICH
ZRODELA

Zdobywanie pokarmu jest niezwykle
istotnym elementem zycia kazdego zwierze-
cia, co najlepiej obrazuja inwestowane w
jego poszukiwania czas i energia. Dorosty
motyl, jako stadium zyciowe, jest odpowie-
dzialny za rozréd i dyspersje. Cele te osia-
ga wykorzystujac rézne strategie, a jedna z
nich jest niewatpliwie behawior pokarmowy,
charakterystyczny dla poszczegélnych rodzin
lub gatunkow i determinujacy poszukiwa-
nie pokarmu o optymalnym skladzie. Moty-
le lokalizuja i oceniaja zrodla pokarmu przy
pomocy zmysléow zapachu, smaku i wzro-
ku (YURTSEVER i wspoétaut. 2010), jednak o
rozpoczeciu ruchéw zasysajacych decyduja
wrazenia smakowe (INOUE i wspétaut. 2009).
Warto zaznaczy¢, ze za odbior bodzcow che-
micznych u motyli odpowiedzialne sa nie
tylko receptory usytuowane wewnatrz ssaw-
ki oraz w jej poblizu, ale takze na innych
czeSciach ciala owada, przykladowo na sto-
pach, jak ma to miejsce u rusatki admirala
(Vanessa atalanta), rusalki zatobnika (Nym-
phalis antiopa) czy bielinka rzepnika (Pie-
ris rapae) (SCOBLE 1995, INOUE i wspoétaut.
2009).

Glownymi skladnikami odzywczymi sa
trzy grupy zwiazkow organicznych: weglo-
wodany, tluszcze i zwigzki zawierajace azot,
czyli biatka i aminokwasy. Poza tymi glow-
nymi zwiazkami, w diecie motyli pojawiaja
sie wtorne metabolity roslinne, takie jak al-
kaloidy pirolizydynowe i glikozydy kardeno-
lidowe oraz woda i rézne pierwiastki, z kto-
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rych najlepiej udokumentowanym w bada-
niach jest so6d. Warto zaznaczy¢, ze choc¢ nie
stwierdzono ich funkcji odzywczej, w diecie
motyli pojawiaja sie tez alkohole (ADLER
1982, SMEDLEY i EISNER 1996, BOGGS i DAU
2004, MOLLEMAN i wspoétaut. 2005a, ZASPEL i
wspoétaut. 2014). Dla zdecydowanej wiekszo-
Sci motyli najpowszechniejszym skladnikiem
pozywienia sa weglowodany, wykorzystywane
dla zaspokojenia energetycznych potrzeb or-
ganizmu, oraz zwiazki azotowe, przyjmowa-
ne najczesciej w postaci aminokwaséw lub
bialek (MURPHY i wspoétaut. 1983, DIERKS i
FISHER 2008). Sensille zwiazane z ruchami
ssawki i rozpoczeciem ssania sg u wielu ga-
tunkéw wrazliwe na roztwory cukrowe, co
zostalo stwierdzone dla Papilio xuthus przez
badania impulséw nerwowych w tracie sty-
mulacji roztworem sacharozy (INOUE i wspol-
aut. 2009). Nie wszystkie cukry maja jed-
nakowo aktywizujacy wplyw na mechanizmy
odpowiedzialne za rozwijanie ssawki i zasy-
sanie pokarmu. Atrakcyjnym pozywieniem
sg cukry proste, glukoza i fruktoza, oraz
dwucukier, sacharoza, podczas gdy cukier
zlozony, jakim jest skrobia, wykazuje dzia-
tanie inhibicyjne w stosunku do receptoréow
pobudzajacych pobieranie pokarmu (INOUE
i wspétaut. 20009). DIERKS i FISHER (2008)
opisali kolejnos¢ preferowania poszczegol-
nych weglowodanow przez tropikalng rusal-
ke Bicyclus anynana. Najbardziej pozadanym
cukrem jest dla niej sacharoza, nastepne w
kolejnosci sa glukoza, fruktoza i maltoza. Ta
sama hierarchia w wyborze cukrow od sa-
charozy przez fruktoze, a nastepnie glukoze,
charakteryzuje sie aktywny w dzien zawisak
fruczak golgbek (Macroglossum stellatarum),
a takze przedstawiciel Papilionidae Battus
philenor (ERHARDT 1991, NICOLSON 2007).
Preferencje w wyborze zrodla weglowodanow
sa zwiazane ze stezeniem cukru, wplywaja-
cym na ekonomie odzywiania (mozliwoscig
pobrania roztworu, czasem spedzonym na
zerowaniu i ryzykiem ataku ze strony dra-
pieznika), ktérg zestawia sie z zyskiem ener-
getycznym (INOUE i wspoétaut. 2009, KRENN
2010). Zbyt rozcienczone zrodla cukru sg
energetycznie nieoptacalne w eksploatacji, a
nadmiernie stezone moga byc¢ zbyt lepkie i
sprawia¢ problemy przy pobieraniu (KRENN
2010). Model pobierania plynéw przez ssaw-
ke, uwzgledniajacy parametry jej kanatu
pokarmowego, lepko$s¢é pobieranego plynu i
czas pobierania wskazuje, ze optymalnym
stezeniem cukrow dla motyli jest 30-40%
roztwér sacharozy (KRENN 2010). Zeby zaan-
gazowa¢ owada w zapylanie, rosliny w toku
ewolucji wyksztalcily zdolnos¢ postugiwania
sie odpowiednio dobranymi do swoich za-
pylaczy stezeniami cukréw, zapewniajacy-

mi odpowiedni bodziec do korzystania z ich
nektaru (INOUE i wspélaut. 2009).

Aminokwasami wyodrebnionymi z prefe-
rowanych przez motyle kwiatéw sa: prolina,
seryna, alanina, arginina i lizyna (MURPHY i
wspoétaut. 1983). Badania ERHARDT i RUSTER-
HOLZ (1998) na Inachis io pokazaly, ze mo-
tyl ten potrafi rozrézni¢ w nektarze zawar-
tos¢ argininy i proliny. MURPHY i wspoétaut.
(1983), na podstawie analizy diety Euphy-
dryas editha wskazali, ze stezenia wolnych
aminokwaséw nie powinny by¢ zbyt wyso-
kie. W przeciwnym razie nie pelnia swojej
funkcji, poniewaz ich metabolizowanie jest
na tyle energochlonne, ze niweluje pozytyw-
ny efekt ich pozyskania. Enzymy trawienne
pozwalaja motylom na trawienie bialek, np.
niektore lakrymofagiczne ¢my posiadaja ze-
staw enzymoéw pozwalajacych na trawienie
biatek charakterystycznych dla tez (KRENN
2010). EBERHARD i wspotaut. (2007) udo-
wodnili takze obecnos¢ proteaz w Slinie mo-
tyli z rodzaju Heliconius.

Thuszcze i wielonienasycone kwasy tlusz-
czowe sa waznymi komponentami jaj, jednak
lipidy nie sa istotnymi skladnikami w diecie
dorostych motyli. Zrédlem lipidéw dla doro-
slego motyla jest cialo tluszczowe znajdujace
sie w odwloku i bedace zapasem gromadzo-
nym jeszcze w stadium larwalnym (BAUER-
FEIND i wspétaut. 2007). Thuszcze moga bycé
jednak optymalnym zrodlem energii dla ga-
tunkoéw migrujacych, takich jak Danaus ple-
xippus (BROWER i wspétaut. 2006).

Etanol jest skladnikiem towarzyszacym
diecie opartej o fermentujace owoce. Nie
shuzy jako sktadnik odzywczy, jednak odgry-
wa role w poszukiwaniu i identyfikacji po-
karmu, a takze jako bodziec inicjujacy roz-
poczecie odzywiania (BAUERFEIND i wspoétaut.
2007, DIERKS i FISHER 2008). Motyle odzy-
wiajace sie fermentujacymi owocami posia-
daja sensilla styloconica reagujace na obec-
nos¢ etanolu (KRENN 2010). Wiadomym jest,
ze stezenia etanolu powyzej 5-7% moga byc
dla motyli zabdjcze. Alkohole, w tym etanol,
moga by¢ takze wykorzystywane jako zro-
dlo energii u niektérych owadéw, jednak nie
potwierdzono tego u motyli (BAUERFEIND i
wspotaut. 2007).

Wybor zrédla pokarmu wiaze sie z hi-
storig zyciowa motyla. Wazne sa takze jego
potrzeby zwiazane ze stezeniami poszczegdl-
nych skladnikéw, jak i przystosowania mor-
fologiczne shuzace do wykorzystania konkret-
nych rodzajow pokarmu. Weglowodany, ami-
nokwasy i biatka sg w wiekszosci zawarte
w tych samych zasobach, a wiec: nektarze
kwiatowym i owocach, a takze: pyltku, spa-
dzi, sokach roslinnych, miodzie, krwi, tzach
(KRENN 2010, POMETTO 2014).
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Nektary kwiatowe sa mnajczesciej prostg
kompozycja kilku cukrow i niekiedy wolnych
aminokwasow z wodg (MURPHY i wspotaut.
1983). Sa one najczestszym zrodiem pokar-
mu motyli i ciem, ktore w wiekszosci nie
sa przywigzane do jednego gatunku rosli-
ny nektarodajnej (POMETTO 2014). Nektar
pozyskiwany jest z nektarnikow, ktore sa
umieszczone najczesciej wewnatrz kwiatow,
rzadziej bezposrednio w innym, niezwigza-
nym z zapylaniem miejscu na pedzie (PACI-
NI i wspotaut. 2003, VILA i EASTWOOD 2006).
Odzywianie nektarem jest istotnym elemen-
tem zwiazku pomiedzy roslinami okrytona-
siennymi a motylami. Oddzialywania mie-
dzygatunkowe mna linii owad-roslina moga
by¢ klasyfikowane jako symbioza lub paso-
zytnictwo nektarowe, zaleznie od tego, czy
korzystajacy z nektaru owad jest zaangazo-
wany w zapylanie rosliny czy tez nie (PACINI
i wspolaut. 2003). Eurybia lycisca, wspomi-
nany wczesniej jako motyl dzienny o naj-
dhuzszej ssawce, jest uwazany za ,ztodzieja”
nektaru, korzystajacego z kwiatéw Calathea
crotalifera, gdyz nic nie wskazuje na to, aby
gatunek ten potrafit uruchomic¢ specyficzny
dla kwiatow tej rosliny mechanizm umozli-
wiajacy uczestniczenie w przenoszeniu pytku
(BAUDER i wspétaut. 2011). Odzywianie sie
nektarem pochodzacym z nektarnikéw poza-
kwiatowych zostalo stwierdzone przez VILA i
EAsTWOOD (2006) u modraszka Strymon ja-
cqueline, zwigzanego z gatunkiem kaktusa
Neoraimondia arequipensis. Scista zalezno§é
pokarmowa tych dwéch organizméw moze
by¢ kluczowa w trudnych, silnie kseroter-
micznych warunkach, dla ktorych zostala
opisana.

Pylek kwiatowy jest wykorzystywany nie
tylko przez najbardziej pierwotne motyle z
rodzin Micropterigidae czy Heterobathmiidae,
majace gryzace aparaty gebowe, ale takze
jako dodatek do diety nektarozernych rusa-
tek z rodzajow Heliconius i Laparus (KRENN
2010). Pylek jest obfitym zrodiem zwiazkoéw
azotowych, jednak dla motyli wyposazonych
w ssawke umozliwiajaca pobieranie plynne-
go pokarmu, niezbedna jest jego odpowied-
nia obrobka, aby mégt zosta¢ wykorzysta-
ny. Przedstawiciele wspomnianych powyzej
rodzajow gromadza pylek na ssawce i przez
nawilzenie $ling i szybkie ruchy ssawki po-
woduja miazdzenie ziaren i uwolnienie ptynu
bogatego w aminokwasy (EBERHARD i wspol-
aut. 2007).

Owoce sg pod wzgledem popularnosci
kolejnymi, po nektarach kwiatowych, zrodia-
mi skladnikéw odzywczych. Gatunki odzy-
wiajace sie owocami najczesciej nie zjadaja
nektaru i odwrotnie (MOLLEMAN i wspélaut.
2005b, KRENN 2010). Sok z owocow charak-
teryzuje sie ztozona kompozycja substancji

odzywczych, ze szczegdélnym wskazaniem na
weglowodany, zwigzki azotowe i witaminy
(DIERKS i FISHER 2008). Pokarm skladajacy
sie glownie z rozkladajacych sie i/lub przej-
rzalych owocow preferuja niektére gatunki z
rodzin Nymphalidae, Riodinidae, Lycaenidae
i Noctuidae (KRENN 2010). Odzywianie sie
sokami roslinnymi czesto towarzyszy die-
cie owocowej, ale moze tez wystepowac sa-
modzielnie, jak u imago Tuta absoluta, na-
lezacego do Gelechiidae, odzywiajacego sie
sokami z lisci pomidoréw, ktére jest zdolny
samodzielnie uszkadzac¢ (BAETAN i wspoétaut.
2015).

Spadz to bardzo bogata w cukry lepka
wydalina mszyc i czerwcow. Korzystaja z
niej émy z rodzin Noctuidae i Erebidae oraz
motyle dzienne z rodziny Lycaenidae (SAN-
suM 2013, POMETTO 2014). Istnieja donie-
sienia o modraszkach, ktére celowo glaskatly
mszyce przy pomocy ssawki, aby sprowoko-
wac je do wydzielenia kropli spadzi (KRENN
2010, PoMETTO 2014).

Bardzo kalorycznym  pokarmem  jest
mioéd, ktorego bezposrednim konsumentem
wsrod Lepidoptera sa przedstawiciele oka-
zatlych zawisakow z rodzaju Acherontia, po-
siadajacy szereg przystosowan (np. twarda i
krotka ssawka, imitowanie pszczelich fero-
mondéw) umozliwiajacych zakradanie sie do
pszczelich uli i wykradanie tego cennego su-
rowca (KITCHING 2003, POMETTO 2014).

Krew, lzy i plyny odzwierzece sa war-
tosSciowym pokarmem bogatym w bialka,
weglowodany i tluszcze. Moga by¢ one wy-
korzystywane przez wyspecjalizowane ga-
tunki z rodzin: Noctuidae, Erebidae, Pyrali-
dae, Thyatiridae, Notodontidae, Sphingidae,
ktore cechuja sie wspomnianymi wczesniej
przeksztalceniami ssawek, umozliwiajacymi
przebicie skory lub dostanie sie pod powie-
ke (ZAspPEL i wspélaut. 2011, HILGARTNER i
wspoétaut. 2007). Znane sa gatunki odzy-
wiajace sie wylacznie lzami. Hematofagia u
motyli zostala do tej pory stwierdzona tylko
jako dodatkowe zrédio pokarmu, uzupelnia-
jace diete owocowa (BANZIGER 2007, KRENN
2010).

Role diety w cyklu zyciowym motyli moz-
na podzielic na dwie kategorie: efekty zwia-
zane bezposrednio z osobnikami i te, ktore
wplywaja na ich sukces rozrodczy. Parame-
trem zwiazanym bezposrednio z osobnikiem
jest dlugosé zycia, natomiast o sukcesie roz-
rodczym mozna wnioskowaé¢ na podstawie
liczby i jakosci skladanych jaj (masa, liczba
wyklutych gasienic) oraz przezywalnosci po-
tomstwa. Zaréwno odpowiednie odzywienie
weglowodanami, jak i zwigzkami azotowy-
mi, ma wplyw na plodnosé i dlugosé¢ zycia
motyli (MURPHY i wspotaut. 1983, STEVENS
i wspoétaut. 2002, BAUERFEIND i wspolaut.
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2007, GEISTER i wspoétaut. 2008, MOLLEMAN
i wspoétaut. 2009, JORDAO i wspotaut. 2010).
U niektorych tuskoskrzydlych, jak np. Bicyc-
lus anynana czy pewnych gatunkéw sowek,
rozpoczecie rozmnazania jest uzaleznione od
nutrientéow pozyskanych przez dorostego mo-
tyla, dzieki ktérym mozliwy jest kompletny
rozw0Oj ukltadu rozrodczego (DIERKS i FISHER
2008, Buszko 2012). STEVENS i wspoétaut.
(2002), na podstawie poréwnania grup osob-
nikéw Ctenopseustis obliquana karmionych
roztworem miodu i osobnikéw glodzonych,
wykazali nawet pieciokrotnie wydhuzony czas
zycia tych pierwszych. JORDAO i wspotaut.
(2010) badali wplyw pobierania weglowoda-
néw na rozrodczo$é Phthorimaea operculella,
karmiac grupe badanych samic roztworem
miodu, a grupe kontrolnag czysta woda. Sa-
mice otrzymujace wode okazaly sie gorzej
przystosowane od swoich odzywianych mio-
dem odpowiedniczek, skladaly mniej jaj i
szybciej redukowaly ich liczbe wraz z uply-
wem kolejnych dni, podczas gdy u grupy
karmionej miodem spadek liczby skladanych
jaj postepowal znacznie wolniej (JORDAO i
wspotaut. 2010). Badania prowadzone na
Euphydryas editha braly pod uwage wplyw
na rozrodczo$¢ i dtugosé zycia zaré6wno spo-
zywania weglowodanéw, jak i aminokwaséw
(MURPHY i wspotaut. 1983). W eksperymen-
cie uzyto szesciu roznych wariantow diet dla
poszczegolnych grup badanego motyla: gru-
pa nie karmiona, dostajgca wode, karmiona
20% roztworem mieszanki cukrow, karmio-
na woda z mieszanka aminokwasow, kar-
miona 20% roztworem mieszanki cukrow z
dodatkiem mieszanki aminokwaséw, nazwa-
nym sztucznym nektarem, oraz grupa kar-
miona sztucznym nektarem o pieciokrotnie
wyzszym stezeniu aminokwasow. Wydtuzenie
zycia obserwowano u wszystkich osobnikéw
badanego gatunku odzywianych roztworem
cukrowym, przy czym nie wykazano znacza-
cego wplywu aminokwasow na ten parametr.
Podobnie jak u Phthorimaea operculella, mo-
tyle hodowane na diecie bogatej w cukry
sktadaly wiecej jaj. Rola aminokwasow uwi-
docznita sie dopiero przy sktadaniu czwarte-
go zloza jaj, ktére u grup korzystajacych z
diety bogatej w aminokwasy cechowalo sie
wyzsza masg niz u grup pozbawionych ami-
nokwasow w diecie. Na podstawie wynikéow
tych eksperymentéw mozna wnioskowaé o
zasadniczym wplywie przyjmowania cukrow
na rozrodczos¢ i dlugosé zycia motyli. Dieta
bogata w cukier okazala sie nie tylko wy-
dtuza¢ zycie osobnikow, ale takze pomagala
utrzymac¢ wysokie tempo skladania jaj, skut-
kujace ostatecznie ich wieksza liczbg niz w
przypadku osobnikéw nieodzywianych cu-
krem (MURPHY i wspétaut. 1983, JORDAO i
wspotaut. 2010).

Wplyw zwiazkow azotowych na rozrod-
czo$¢ i dlugos¢ zycia nie jest tak oczywi-
sty, jak w przypadku weglowodanéw, jednak
wsrod wielu motyli widoczne jest zaintereso-
wanie tymi skladnikami, a zatem maja one
swoj wklad w podniesienie dostosowania.
Jednoznaczne wyniki dotyczace dodatniego
wplyw aminokwasow na jakos¢ i ilos¢ pro-
dukowanego potomstwa uzyskano dla Ara-
schnia levana i Bicyclus anynana (CAHENZLI
i ERHARDT 2012). Ciekawych wnioskow do-
starczyly wykonane przez tych badaczy te-
sty uwzgledniajace diete larw Coenonympha
pamphilus, ktorych imago badano pod ka-
tem wplywu aminokwaséw na rozrodczosc.
Wykazano zaleznos¢ wykorzystania pozyska-
nych przez dorostego osobnika aminokwasow
od ich obfitosci w diecie larwalnej. Samice,
ktore jako gasienice mialy do dyspozycji po-
karm bogaty w aminokwasy, inwestowaly w
jakos¢ potomstwa. Osiggalo ono wieksze roz-
miary. Natomiast samice, ktére jako gasieni-
ce nie przyjmowaly aminokwasow, pozyska-
ne zasoby przekladaly na podniesienie liczby
skltadanych jaj (CAHENZLI i ERHARDT 2012).

Wprowadzenie tluszczow lub/i wielonie-
nasyconych kwasow tluszczowych do diety
dorostych przedstawicieli Bicyclus anynana,
wg badan BAUERFEIND i wspétaut. (2007),
nie wplynelo na jakosé¢ skladanych jaj ani
dtugos¢ zycia badanych owadéw. Brak wi-
docznego wpltywu niektorych skladnikéw
na badane parametry nie oznacza jednak,
ze ich obecnos¢ jest bez znaczenia. Ba-
dacze podkreslaja, ze najlepszymi wynika-
mi charakteryzowaly sie samice karmione
zgniecionymi bananami, majacymi unikalng
kompozycje skladnikow, nie tylko tych wy-
branych do oceny (BAUERFEIND i wspoétaut.
2007, MOLLEMAN i wspotaut. 2009). Pokazuje
to konieczno$¢ dalszych, znacznie doktad-
niejszych badan, uwzgledniajacych szersze
spektrum analizowanych parametrow.

Omoéwione powyzej skladniki odzywcze
sa u wiekszosci motyli w réwnym stopniu
obiektem zainteresowania osobnikéw obu
plci. Jesli jednak chodzi o suplementacje
sodem i wtérnymi metabolitami roslinnymi,
widoczna jest rozbieznos¢ zachowan u sam-
cow i samic. Morfologiczny i behawioralny
dymorfizm plciowy jest, zaraz za nierownym
wysitkiem rozrodczym, intuicyjnym wyjasnie-
niem zréznicowania diety dorostych motyli w
zaleznosci od plci. Motyle bardzo czesto wy-
kazuja dymorfizm plciowy, ktory nie ograni-
cza sie wylacznie do najbardziej oczywistych
roznic kolorystycznych czy wielkoSciowych
pomiedzy osobnikami przeciwnych pici (HALL
i WiLLmMoTT 2000, MOLLEMAN i wspoétaut.
2005a). Miedzyplciowe roéznice behawioralne
moga byc¢ wynikiem alokacji zasobow, wobec
ktorej najlepsza strategia jest rozdzielenie
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funkcji, dzieki czemu samiec i samica zaj-
muja sie szukaniem innych elementow nie-
zbednych do przezycia i wydania potomstwa.
Jest to szczegodlnie istotne jesli istnieje moz-
liwos¢ przekazania zebranych dobr w trakcie
kopulacji (TIGREROS i wspoétaut. 2013).
Angielskie okreslenie ,puddling”, ktoremu
brak polskiego odpowiednika, odnosi sie¢ do
powszechnego wsrod motyli zachowania po-
legajacego na spijaniu plynéw z kaluz, wil-
gotnej ziemi, plam moczu, morskiej wody
oraz zerowaniu na padlinie i odchodach
(ADLER 1982, MOLLEMAN i wspoétaut. 2005a,
PoLA i GARCIA-PARIS 2005). Niewykluczone
jest takze powiazanie ewolucyjne tego typu
zachowan ze spijaniem tez kregowcow, ta-
kich jak zo6twie, krokodyle, a nawet ptaki
(HILGARTNER i wspoétaut. 2007, DE LA RosaA
2014). Wsrod wielu gatunkéw motyli, korzy-
stanie ze wspomnianych zasobow jest zdecy-
dowanie bardziej powszechne u samcéw, a u
samic zdarza sie pod koniec zycia (gdy kon-
cza sie pozyskane zapasy, zwlaszcza u samic
kopulujacych raz w zyciu), lub u gatunkow
niedokonujacych wymiany skladnikéw od-
zywczych przy kopulacji (ADLER 1982, SME-
DLEY i EISNER 1996, HALL i WILLMOTT 2000,
MOLLEMAN i wspélaut. 2005a). Pierwszg 2z
prawdopodobnych przyczyn jest mozliwosc
transferu substancji odzywczych pomiedzy
plciami przez deponowanie ich w sperma-
toforze. Oznacza to, ze w trakcie kopulacji
samce moga obdarzy¢ samice tzw. poda-
runkiem godowym. Samice, uzywajace sodu
otrzymanego od samcéw, wzbogacaja nim
skladane jaja i zaspokajaja wlasne potrzeby.
Dzieki temu, nie musza poswiecac¢ czasu na
samodzielne poszukiwania jego zrédel (SME-
DLEY i EISNER 1996). Zaleznie od zwyczajow
godowych charakterystycznych dla konkret-
nych gatunkéw, samice moga kopulowaé raz
lub kilka razy w zyciu. Druga grupa samic
zdecydowanie rzadziej podejmuje sie szuka-
nia mokrej gleby czy podobnych zasobéw, co
sugeruje, ze zaspakaja swoje potrzeby dzieki
samcom. Moze to w konsekwencji powodo-
wac bardziej zacieta konkurencje nasienia i
roznice w obfitosci sktladanego przez samce
podarunku godowego (BoGGs i Dau 2004,
MOLLEMAN i wspoétaut. 2005a). W konkuren-
cji o partnerke samce umieszczaja w sper-
matoforze optymalne ilosci sodu, aby zapas
ten powstrzymal dostatecznie dlugo samice
przed kolejna kopulacja, tym samym zapew-
niajac im wiekszy sukces rozrodczy (MOLLE-
MAN i wspoélaut. 2005a). Séd jest istotnym
makroelementem, bioracym udzial w gene-
rowaniu skurczu miesni i przewodnictwie
impulsow nerwowych. U innych zwierzat
jest takze waznym jonem w procesie wyda-
lania, jednak motyle, ktérych dieta w nie-
go nie obfituje, zastapily go jonem potasu

(INOUE i wspoélaut. 2015). Zapotrzebowanie
na sod moze by¢ u dorostych motyli wiek-
sze, gdyz, jak pokazuje przyklad Gluphisia
septentrionis czy badania nad wydalaniem
u japonskich paziowatych, dieta gasienic
jest w niego uboga (SMEDLEY i EISNER 1996,
INOUE i wspoétaut. 2015). U kilku gatunkow
korzystajacych z wilgotnej gleby, kaluz czy
odchodéw wykazano, ze w sklad podarunku
wchodza znaczace ilosci sodu, ktéry stanowi
gtowny czynnik sklaniajacy motyle do podje-
cia takich zachowan (MOLLEMAN i wspélaut.
2005a). SMEDLEY i EISNER (1996) zbadali
transfer sodu u ¢émy Gluphisia septentrio-
nis, Sledzac jego droge poprzez badanie jego
zawartosci u réznych osobnikéw, na roz-
nych etapach zycia. Po pobraniu ze Srodo-
wiska, séd podlegal akumulacji w uktadzie
rozrodczym samcoOw, nastepnie po kopulacji
nastepowal wyrazny spadek jego koncentra-
cji. U dziewiczych samic zawartos¢ sodu w
uktadzie rozrodczym byla wyraznie nizsza
niz po kopulacji, a konicowym efektem takiej
byly jaja wzbogacone o ten pierwiastek.
Zrodia sodu, z ktérych korzystaja motyle,
sg bardzo zréznicowane pod wzgledem
stezenia jonow, lokalizacji i dostepnosci w
Srodowisku. W oparciu o badania BOGGS
i DAU (2004) mozna wyrozni¢ nastepujaca
hierarchie stezenia jonéw sodu w uzytych
przynetach. Najbardziej zasobnym zrédlem
sodu byly odchody drapieznika (wilk), na-
stepnie odchody roslinozercy (Swistak), a
najmniej zasobnym bloto. Poza naturalnymi
zrodtami sodu wykorzystano takze proby z
pojemnikami wypelnionymi piaskiem nasa-
czonym woda ze znanym stezeniem sodu.
Obserwacje wskazaly, ze istnieja gatunkowe
preferencje konkretne zrédla pozyskiwania
sodu, np. u Pieris napi (Ryc. 2) preferowa-
ne jest bloto, w ktérym stezenie jonéw so-
dowych jest nizsze niz w przypadku pozo-
stalych przynet. Gatunek ten czesciej byt

:’éy.f- § 'A‘.’\v

Ryc. 2. Bielinki bytomkowce (Pieris napi) pozysku-
jace sole mineralne z wilgotnej gleby (fot. Sylwia
Pietrzak).
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notowany takze na pojemnikach o stezeniu
sodu zblizonym do stezenia obecnego w blo-
cie (ok. 55 pg Na/g suchej masy pisaku).
INOUE (2015), na podstawie badan nad wy-
dalaniem u paziowatych sugeruje, ze prze-
wod pokarmowy motyli moze byé wrazliwy
juz na niewielkie ilosci jonéw sodowych i
mozliwe, ze ich zbyt wysokie stezenie moze
by¢ dla pewnych gatunkéw szkodliwe. Ko-
rzystanie z zasobu o mniejszym stezeniu po-
zadanego skladnika wiaze sie z wydluzeniem
zerowania, oraz miedzy innymi ze zwiekszo-
nym ryzykiem ataku drapieznika (MOLLEMAN
i wspotaut. 2005a).

Charakterystyczne dla zachowan zwiaza-
nych z pozyskiwaniem sodu sa zmiany w
intensywnosci przejawiania tych zachowan
nie tylko w zaleznosci od plci, ale takze od
wieku osobnika. Wedlug SCULLEY i BOGGS
(1996) najbardziej aktywna grupa pod tym
wzgledem sa mlode samce. Ws§rod star-
szych samcéw istnieje niezbyt wyrazny trend
wskazujacy, ze sa bardziej zaangazowane w
ten typ zachowan, jesli ich behawior rozrod-
czy przewiduje poliandrie. Jest to spodzie-
wana zaleznos¢, jesli wezmiemy pod uwage
potrzebe uzupelnienia zapasow po kazdej
kopulacji, ktéra w warunkach konkuren-
cji wymaga wiekszych nakladow energii dla
zebrania odpowiednio zasobnego podarunku
dla samicy. ADLER (1982) w swoich wyni-
kach z obserwacji ciem wskazuje, ze, poza
jednym gatunkiem Zale undularis, wszystkie
obserwowane na zrodlach sodu samice byly
stare, co wnioskowal na podstawie zuzycia
skrzydel. SCULLEY i BOGGS (1996) wysune-
li hipoteze, moéwiaca o odwrotnej zaleznosci
pomiedzy mozliwa liczba kopulacji w zyciu
samicy, a jej potrzeba eksploatowania za-
sobow bogatych w sod. Wigksza liczba ko-
pulacji dostarcza wiekszej liczby podarkéw
godowych, co oznacza mniejsza potrzebe ze-
rowania skierowanego na séd, podczas gdy
zapasy dostarczane przez samce sa wystar-
czajace (SCULLEY i BoGGs 1996). Wyjatkiem
od przedstawionych tu najbardziej prawdo-
podobnych schematow okazuje sie by¢ ga-
tunek rusatki z podrodziny oczennicowatych
Coenonympha tullia ochracea, ktérego sami-
ce wykazuja intensywniejszy od samcow be-
hawior poszukiwania zrodetl sodu. SCULLEY i
BoGGs (1996) tlumacza to inna rola sperma-
toforu u tego gatunku. Blokuje on kolejna
kopulacje i nie pelni roli odzywcze;.

W kontekscie pozyskiwania substan-
cji mineralnych i pokarmowego dymorfizmu
plciowego warto wspomnie¢ o krwi, ktora
zostala juz przedstawiona jako dodatkowe
zrodlo pokarmu dla niektérych owocozer-
nych przedstawicieli rodzaju Calyptra (BANzI-
GER 1980, 2007). Krew jest plynem ustrojo-
wym bogatym w soéd, a obserwacje zwiazane

z piciem krwi kregowcow dotycza wylacznie
samcow tych tuskoskrzydlych. W sSwiecie
owadow picie krwi jest przewaznie domeng
samic lub/i larw, jak ma to miejsce cho-
ciazby u wielu muchéwek. Motyle stanowia
wiec wyjatek. Celem pobierania krwi przez
samce Calyptra nie sa wigc typowe substan-
cje dostarczajace energii, ale wlasnie sod
(BANZIGER 2007).

Pierwiastek ten jest najpopularniejszym
celem siadania na wilgotnych powierzch-
niach, odchodach czy padlinie, cho¢ w po-
dobny sposéb moze byc¢ takze pobierany
azot, obecny w formie aminokwasow, kwa-
su moczowego lub jonéw amonowych (ADLER
1982, BoGgGs i DAuU 2004). Stwierdzono, ze
zwiazki azotowe zostaja wbudowane w tkan-
ki, jednak w wiekszosci poddanych bada-
niom gatunkow, same zwigzki azotowe nie
sa wystarczajacym bodzcem, aby wywolac
zachowanie polegajace na siadaniu na wil-
gotnych powierzchniach (ADLER 1982).

Ostatnim rodzajem zwigzkéw chemicz-
nych pobieranych przez doroste motyle sa
roznego rodzaju wtorne metabolity roslinne.
Aktywne poszukiwanie i pozyskiwanie takich
substancji okreslane jest jako farmakofa-
gia. Przedstawiciele motyli farmakofagicznych
akumuluja wtérne metabolity roslin zywiciel-
skich na réznych etapach zycia. NajczeSciej
dzieje sie to juz w stadium larwalnym, ale
istnieja takze gatunki przejawiajace takie za-
chowania jako owady doroste. W farmakofa-
gii dorostych motyli, podobnie jak w zacho-
waniach zwiazanych z sodem, czeSciej spe-
cjalizuja sie samce (BOPPRE 1983, ZASPEL i
wspotaut. 2014). Obiektem zainteresowania
motyli z podrodzin Danainae i Arctiinae sg
wtorne metabolity roslin, takie jak: alkalo-
idy pirolizydynowe i glikozydy kardenolidowe
(BopPRE 1983). Sa one wykorzystywane w
zachowaniach godowych, jako prekursory do
syntezy feromonéw oraz w celach obronnych,
poprzez uczynienie owada niesmacznym dla
drapieznika (NISHIDA 2002). Przykladem ga-
tunku, u ktorego wystepuje pozyskiwanie
alkaloidow pirolizydynowych w stadium ima-
go jest Cosmosoma myrodora. Samce tego
gatunku w trakcie kopulacji przekazuja sa-
micom tzw. ,Slubny welon” skladajacy sie z
alkaloidow pirolizydynowych, ktorymi impre-
gnowane sa wyrostki na brzusznej stronie
odwloka samca. Substancje te zapewniaja
samicy i jajom ochrone przed drapieznikami
(ZAasPEL i wspotaut. 2014). HRISTOV i CON-
NER (2005), badajac wplyw spozywania al-
kaloidow pirolizydynowych i glikozydow kar-
denolidowych na atrakcyjnos¢ pokarmowa
Cosmosoma myrodora i Utetheisa ornatrix
dla owadozernych nietoperzy zauwazyli, ze
motyle, ktérych gasienice byly hodowane na
diecie pozbawionej tych skladnikéw, nie byly
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odrzucane przez drapiezniki, a sytuacja ta
zmienila sie diametralnie po udostepnieniu
dorostym osobnikom zrodla alkaloidow.

Pozyskiwanie wtérnych metabolitéw z ro-
Slin przez dorosle motyle jest utrudnione ze
wzgledu na ssacy aparat gebowy, ktory w
swojej podstawowej formie nie pozwala na
bezposrednie wyssanie interesujacych zwie-
rze substancji w plynnej postaci. Niezbed-
nym okazalo sie by¢ odnalezienie odpowied-
nich zZroédel i technik pobierania tego typu
zwiazkoéw. Motyle z podrodziny Danainae od-
zywiaja sie wyszukujac sok wyciekajacy ze
zranionych tkanek lub rozpuszczajac krysz-
tatki alkaloidow z powierzchni uschnietych
roslin. Wykazano ponadto, ze monarcha
(Danaus plexippus) potrafi takze samodziel-
nie uszkodzi¢ 1is¢, aby spowodowac wyciek
sokow (BOPPRE 1983). Motyle korzystajace z
wtornych metabolitow, ale niemajace zdol-
nosSci aktywnego uszkadzania roslin chetnie
korzystaja z tych zranionych przez monar-
chy lisci. Przykladem sa niedzwiedziowki z
rodzaju Rhodogastria (BOPPRE 1983).

Zroznicowanie strategii pokarmowych tu-
skoskrzydtych jest stosunkowo duze, pomi-
mo faktu, ze znaczna grupa gatunkéw odzy-
wia sie gléwnie nektarem kwiatowym. Nasza
wiedza o ewolucji upodoban pokarmowych
motyli jest jednak nadal w duzym stopniu
niepelna. Szczegoly biologii poznano dla sto-
sunkowo nieduzej grupy gatunkow. Niewie-
le jest opracowan dotyczacych diety Micro-
lepidoptera. Ograniczona jest takze wiedza
o fizjologicznych mechanizmach stojacych
za pozyskiwaniem, przyswajaniem i wyko-
rzystywaniem poszczegolnych substancji po-
bieranych przez motyle w czasie zerowania.
Pierwsze generalizacje i wskazanie ogoélnych
prawidlowosci jest oczywisScie mozliwe, jed-
nak z pewnoscia na odkrycie czeka jeszcze
wiele réznych przykladéw wykorzystywania
roznorodnych zasobéw przez motyle. Nawet
wsrod pospolitych motyli dziennych lub w
obrebie waskich grup troficznych, takich jak
krwiopijne ¢émy, pomimo intensywnych ba-
dan istnieje nadal wiele niewiadomych wy-
magajacych kolejnych analiz. Dlatego zapre-
zentowany powyzej przeglad informacji sta-
nowi przede wszystkim probe podsumowania
dotychczasowych postepéw badawczych oraz
wskazania obszaréw wymagajacych dalszych
szczegbdlowych opracowan.

Streszczenie

Praca omawia ewolucje i réznorodnos¢ preferencji
pokarmowych dorostych motyli. Oméwiono adaptacje
wplywajace na odzywianie sie dorostych osobnikéw, w
tym przede wszystkim przeksztalcenia aparatu gebowe-
go oraz jego budowe i funkcje u réznych grup motyli.
Przedyskutowano takze problematyke zwigzana ze zroz-
nicowaniem, funkcja i przyswajaniem skladnikow od-
zywezych. Szczegolowo omoéwiono pozyskiwane z nekta-

ru kwiatowego oraz owocow najwazniejsze skladniki po-
karmowe, takie jak cukry i zwiazki azotowe. Zwrdécono
takze uwage na wyspecjalizowane grupy motyli takie jak
hematofagi i lakrymofagi. Przeanalizowano wykorzystanie
przez motyle soli mineralnych, ktore pozyskiwane sa z
wilgotnej gleby, odchodéw, padliny czy morskiej wody.
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EVOLUTION AND DIVERSITY OF TROPHIC PREFERENCES OF ADULT BUTTERFLIES AND MOTHS

Summary

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

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



