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Kritosjemenjace i kukci pripadaju najmnogobrojnijim i najrasprostanjenijim grupama zZivih
bi¢a na Zemlji. Medusobno dijele dugu koevolucijsku povijest i dan danas su iznimno
povezani u razli¢itim odnosima. Visoko specijalizirani i s velikim brojem ekoloskih funkcija i
nisa sudjeluju u formiranju gotovo svih kopnenih ekosustava. Od predatorstva i kemijskih
obrambenih mehanizama do mutualno korisnog oprasivanja, pratimo niz strategija i
morfoloskih promjena ovih skupina. Svi odnosi nisu jednostavni i jos uvijek ne razumijemo
sve njihove dijelove tako da smo daleko od konacnog objasnjenja kako i na koji nacin se

cjelovita koevolucija dogodila.
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Angiosperms and insect belong to the most numerous and widespread groups of living
beings on Earth. Together they share a rich history and remain tightly connected in various
forms to this day. Both are highly specialised and provide a variety of environmental
functions, meanwhile providing bilogists and ecologists with a plethora of information. From
predatory relationships and chemical defenses to mutually beneficial pollination, we follow
the strategies and morphological chnages of these groups. Of course, not all relationships
are simple, and some parts of the conclusive explanation on the coevolution of these two

groups are missing.

Keywords: Angiosperms, Insects, Coevolution, Polination, evolution, mutualism.



Sadriaj:

B U 1Yo Yo PRSPPI 1
0 Yo (ol | = T o111 -1 TP UPPPPUPP 1
1.2 Evolucija KritOSJEMENJACA ....uveeeeeiiiiee ettt et e e et e e e e s ate e e e e e ateee s e ennaaaeeeeeenanees 1
1.3 Znacajne progresije tiEKOM EVOIUCITE......ccccuiii ittt e e et e e e et re e e e ssreeeeeeeanes 2
1.4 RAZVOj (PravOg CVIJETA)....ceicuieeicieeeieee ettt e st e et e et e et e e e ta e e etee e ebaeesneeesnsaeesnseeeanseessnseesnnses 3
2. KroNOIOZija @VOIUCTTE ... eiiiiieiiiee ettt e e st e e s s abe e e e e s ataaeessnsaeeeeaenannees 4
3. Primjeri i Znacenje KOBVOIUCITE........eii ittt e e et e e e et e e e s ebaae e e eeeabaeaaeeans 5
3.1 OdNosi KUKACA i DIlJAKa.....ccceciiieeeeeiiie et e e e e s e e b e e e e e eabe e e e e eatree e e eannes 5
R I e de] o] (= 0 a1l eT o121 V- [ - TR URUPUPRRRN 5
3.3 Modeli i Mehanizmi KOBVOIUCHE......c.uuiiiiiiiie et e e e 7
Y oY I 5] =1 (ol <TS O U SR 8
3.5 JUKA T JUKIN MIOLJAC ittt e e et e e e e et e e e e e abeaeeeesaabaeeeeenbaeeeeennbeeeaeennreenas 9
3.6 OS5 1 SIMOKVA. ..ttt e st st e b et st e e bt e s he e e bt et e n e s ne e e e re e s e e eare s 11
I A Y oY W o T 11 (o - T PSPPI 13
3.8 KArNIVOINE DIlJKE....eee ettt e e e e et e e e e e e bt e e e e eebbaeeeseeabaseeseansaeeee e eanres 15
O | Vot | USRI 16
T 1 (=] - (U - PP PP OO PO PPR 17
B ZIVOTOPIS. cv.vvvveieieeeeeeeeteseeeseseee st et setseet et esesess et et et et et e s essasase s et et et et et et et eeeeeee et et et et et e s et esesee e e st et et et enns 19



1. Uvod

1.1 Evolucija biljaka

Biljke su se razvile iz akvati¢nih predaka sli¢ni danasnjim algama. Za biljke je znacajno da su iz
vodenog stanista presle na kopneno staniste. Taj prijelaz zahtjeva niz prilagodbi i rjeSenja za

dotad ne nastanjivi ekosustav.

Tijelo algi prilagodeno je za Zivot u vodi: nema prave biljne strukture ve¢ je gradena od
rizoida, filoida i kauloida, relativno jednostavnih struktura koje svoju funkciju obavljaju u
obilju vode. Za spolno razmnozZavanje imaju pokretne spermatozoide koji su takoder

znacajka vodenih okolisa.

Za prijelaz na kopno, biljkama najvecu prepreku predstavlja nepredvidiva koli¢ina vode u
okolisu. Strukture i organi prilagodavaju se manjoj koli¢ini vode i pojaanom utjecaju
gravitacije zbog smanjenog uzgona u zraku. Unatoc ozbiljnim evolucijskim izazovima za
nastanjivanje kopna, biljkama u korist ide nenastanjenost kopna. Nedostatak kompeticije i

mogucénost autotrofije bitne su prednosti u ranom naseljavanju kopna.

1.2 Evolucija kritosjemenjaca

Kod kritosjemenjaca dolazi do znacajnih morfoloskih adaptacija na nestalnu koli¢inu vode u
okolisu, uglavnom orijentirane na zastitu sjemenke i njenog lakSeg rasprostranjivanja. Dolazi
do raznih specijalizacija organa za opraSivanje, oplodnju i rasprostranjivanje ovisno o
uvjetima stanista. Makromorfoloski najznacajnija je pojava cvijeta, spolnog organa na kojem
se zbiva opraSivanje i oplodnja, te ploda koji pruzadodatnu zastitu sjemenkama, odnosno
embrijima u njima. Na stani¢noj razini znacajna je pojava sekundarnog endosperma koji se

javlja kao tkivo za prehranu embrija.

Pretpostavlja se da su prve kitosjemenjace bile biljke srednje veli¢ine s muskim i Zenskim
plodnim listovima unutar istog cvijeta. Zenski plodni listovi se adaptiraju za zastitu sjemenog
zametka srastajuci u plodnicu. Sterilni listovi u cvijetu se gube u nekim evolucijskim linijama

ili postaju latice i lapovi kod drugih (Barlett i Specht, 2009.).



Tocna evolucijska linija iz koje su se razvile kritosjemenjace nije jos utvrdena, smatra se da
nisu iz grupe golosjemenjaca vec iz neke od sestrinskih linija. Pteridosermales i Cycadeoidales
su dvije potencijalne grupe koje pokazuju morfoloSke novitete koji dodatnom izmjenom ili

specijalizacijom bi mogli dovesti do modernih kritosjemenjaca.

Nakon golosjemenjaca koje su svoje opraSivanje i rasprostranjivanje obavljale vjetrom,
kritosjemenjace suraduju sa mnogim vrstama Zivotinjskog carstva u mutualistickim
odnosima. Prepoznajemo tri znacajne etape u odnosu kritosjemenjaca i Zivotinja koje su
pridonijele koevolucijskom razvoju; prvo dolazi do stvaranja uocljivih cvjetova, Sarenih boja
koje uglavnom privlace kukce, zatim specijalizacije cvjetova s bilateralnom simetrijom i
sraslim cvjetnim dijelovima namijenjenim razlic¢itim skupinama kukaca, medu kojima vazno
mjesto zauzimaju opnokrilci, te pticama, i kona¢no trecu etapu ¢ini razvoj plodova i sjemenki

koje raznose sisavci i ptice.

1.3 Znacajne progresije tijekom evolucije

Kada govorimo o morfoloSkim adaptacijama biljaka ,u kontekstu koevolucije s kukcima,
uglavnom govorimo o spolnim dijelovima biljke. Cvijet, plod i sjemenka su dijelovi biljke koji
prolaze niz evolucijskih adaptacija i na temelju njih uglavnom dijelimo kritosjemenjace u
redove i razrede. Broj latica, plodnih listova, segmentiranost, srastenost cvjetnih dijelova, tip

ploda tipi¢ni su pokazatelji evolucijskog polozaja biljke i njezine pripadnosti odredenoj grupi.

Pocetak razvoja razvijenijih spolnih struktura krece s golosjemenja¢ama. Najstariji oblik
oprasivanja je pomocu vjetra. Proizvodnja gameta se odvija u razdvojenim organima,
muskim i Zenskim ¢eSerima. Polinacija se odvija tako da vjetar ponese muske gamete
smjestene unutar peludnih zrna s muskih ¢esera do Zenskih ¢eSera odnosno mikropila
sjemenih zametaka, nakon ¢ega slijedi oplodnja. Ovakav oblik oprasivanja vjetrom

omogucuje vecéu ucestalost oplodnje u uvjetimasuse klime u kojoj evoluiraju golosjemenjace.

Slijededi bitan razvoj je potaknut kukcima. Nekad tijekom razvoja golosjemenjaca pojavili su
se kukci sa usnim organima koji su sposobni dosegnuti polinacijske kapljice Zenskih ¢esera.
Ovo bi mogli smatrati prvim slu¢ajem entomofilije; oprasivanje kukcima. Medutim, gledajuci

danas, veéina golosjemenjaca se i dalje oprasuje vjetrom, osim kod nekih cikasa i efedri koje



su zadrzale polinacijski odnos sa kukcima. Tek stupanjem kritosjemenjaca na scenu dolazi do
nagle diversifikacije i kod biljaka i kod kukaca. Smatra se da je polinacija kritosjemenjaca
kukcima pocela prije 120 milijuna godina i rezultirala izmjenom karakteristi¢ne flore
mezozoika (smatra se da je sacuvano 200 000-250 000 vrsta do danas) (Rodet, 2013.). Taj
oblik polinacije donosi jo$ jedan oblik nezavisnosti od prirodnih uvjeta, tako $to za polinaciju
ne treba vjetar. To omogucuje lakSe zauzimanje nisa na staniStima s malo vjetra ili na

zaSticenim dijelovima staniSta kao prizemni dijelovi Sumskih sustava.

Kod kukaca je slijede¢a najznacajnija etapa bila razvoj antofilnih kukaca, koji se prehranjuju
cvjetnim nektarom i peludi. Danas su to uglavnom pripadnici redova Hymenoptera,

Lepidoptera i Diptera.

1.4 Razvoj (pravog) cvijeta

Najkarakteristi¢nija struktura kritosjemenjaca i struktura iznimno velike vaznosti za
koevoluciju s kukcima je cvijet. lako neke strukture kod golosjemenjatama moZemo nazvati
primitivnim cvjetovima, prva struktura koju zovemo pravim cvijetom se javlja kod

kritosjemenjaca.

Tesko je odrediti preciznu razvojnu liniju modernih kritosjemenjaca. Fosilni podaci su
nepotpuni (prvi fosili polena se pojavljuju prije 130 milijuna godina a prvi fosili koje moze
svrstani u kritosjemenjace nalazimo sredinom krede) i vecinu pretpostavki povla¢imo iz
postojeéih bazalnih linija koje smatramo medusobno sestrinskim. Pod sestrinskim bazalnim
linijama promatramo redove Amborellales, Nymphaeales i Austrobaileyales (Barlett i Specht,

2009.).

Cvijet koji smatramo pretecom cvijeta modernih kritosjemenjaca bi bio dvospolni cvijet, s
cvjetnim dijelovima rasporedenim spiralno po produzenoj cvjetnoj osi, slabo diferenciranim
laticama i lapovima, te neodredenim brojem cvjetnih elemenata. Glavne inovacije kod
cvijeta su zastita sjemenog zametka u zatvorenom plodnom listu i sekundarni endosperm.
Obje strukture ne postoje kod golosjemenjacda. Bolja zastita i prehranjivanje embrija
omogucuju njihovo bolje prezivljavanje, lakse rasprostranjivanje i poboljSano preZivljavanje

mladih biljaka.



Morfoloski cvijet se pojavljuje u ogromnom broju formi, boja, mehanizama oplodnje, raznih
veli¢ina i razli¢itog broja cvjetnih elemenata. Zbog takve raznolikosti tesko je to¢no odredit

tijek razvoja ¢ak i unutar porodice ili roda.

Svejedno, karakteristike cvijeta upuéuju koje bi reproduktivne strategije biljka mogla imati.
Na primjer, veliki cvjetovi bolje privlace kukce, ali ih biljka proizvodi u manjem broju od

biljaka s manjim cvjetovima (Glover i Moyroud, 2017.).

Za evoluciju kritosjemenjaca je znacajno stapanje ili srastanje cvjetnih struktura. Srastanje
moZze nastati na vise nacina, nekad tijekom razvoja cvjetni dijelovi srastu zajedno, nekada se
prvo razviju, a zatim prolaze kroz proces takozvanog postgenitalnog srastanja. Novonastali
organi su vrlo specijalizirani i modificirani, te ¢esto znacajno utjecu na odnos polinatora

prema biljci (Glover i Moyroud, 2017.).

2. Kronologija evolucije

Tijekom kambrija (541-485 milijuna g.pr.n.e.) dolazi do porasta broja terestrijalnih alga, a
time i porasta koncentracije kisika te postepenog sniZzavanja temperature. Takva blaza klima
stvorila je uvjete za razvoj velikog broja novih vrsta i taj period dobiva naziv Kambrijska

eksplozija.

Prvi kukci se smatraju da su se pojavili u ordoviciju (485-443 milijuna g.pr.n.e.). Biljke su vrlo
rano zapocele interakciju sa kukcima. Pretpostavka je da je koevolucijski odnos znacajno
doprinio periodi¢nim ekplozijama u broju vrsta pojedinih grupa kukaca kroz geoloSku

proslost.

U siluru (443-419 milijuna g.pr.n.e.) pojavljuju se prve vaskularne biljke Sto im omogucuje

lakse Sirenje u okoliSe udaljenije od izvora vode.

Tijekom devona (419-358 milijuna g.pr.n.e.) dolazi do specijalizacije vaskularnih biljaka,
stvaranja kore, provodnih sustava i usloZznjavanja spolnih organa. Biljke imaju dominantnu

poziciju i stvaraju se prve Sume.



Nadalje, tijekom devona se pojavljuju prvi leteéi kukci (Sciencedaily, 2014.). Novitet koji
definira mnoge buducde redove kukaca i otvara vrata kompleksnijim interakcijama

kukac/biljka.

Primitivne golosjemjnjace se pojavljuju u karbonu (358-298 milijuna g.pr.n.e.) i do kraja
trijasa (251-201 milijuna g.pr.n.e.) postaju dominantne biljke na kopnu. Prva znacajna

diversifikacija leteéih kukaca (Pterygota) se odvija tijekom karbona.

Tek kritosjemenjace, koje se pojavljuju u juri (201-145 milijuna g.pr.n.e.), tijekom krede (145-
66 milijuna g.pr.n.e.) zauzimaju sve dominantniju ulogu u flori ekosustava. Dolazi do
znacajnog porasta broja vrsta kritosjemenjaca i kukaca, te se formiraju redovi kukaca koji su
do danas ostali usko povezani s kritosjemenjacama (Hymenoptera, Lepidoptera, Coleoptera i

Diptera).

3. Primjeri i znacenje koevolucije
3.1 Odnosi kukaca i biljaka

U potrazi za pokreta¢ima i cimbenicima koevolucije kukaca i biljaka moramo promatrati
njihove odnose. Odnosi se uglavnom svrstavaju pod komenzalne, mutualisticke i
antagonisti¢ke. Pod komnezalnim smatramo one odnose gdje jedan ¢lan ima korist bez
ikakvog utjecaja na drugog ¢lana u odnosu. Antagonisti¢ni odnosi su odnosi u kojima jedan
¢lan ima korist i uzrokuje Stetu na drugog ¢lana u odnosu. Komenzalizam je odnos u kojem je
obostrano uzimanje koristi bez nanosSenja medusobne Stete. Najbitnije odnose kukaca i

biljaka, opraSivanje i raznosSenje sjemena svrstavamo u mutualisti¢ke odnose.
3.2 Problemi oprasivanja

Oprasivanje kukcima donosi mnoge pogodnosti za biljke, ali kao i sve u prirodi, nijedna
interakcija nije potpuno izolirana i bez mogudih varijacija. Cvjetovi su ranjiviji i s obzirom da
proizvode hranjive tvari za kukce te ujedno postaju podloga za razvoj raznih patogenih
mikroorganizama. Ovaj problem dodatno potenciraju kukci koji svojim brojem i ve¢im
podruéjem kretanja povecavaju vjerojatnost prijenosa patogena. Jedan od mogucih razloga

stvaranja usko povezanih mutualisti¢nih odnosa kukac-biljka je minimiziranje kretanja



kukaca u potrazi za raznim izvorima hrane. Sekundarno, biljke moraju odrzavati balans
izmedu privlacenja dovoljnog broja kukaca za kvalitetno oprasivanje, ali istovremeno ne
prevelikog broja koji bi mogao povedati vjerojatnost prijenosa bolesti. Takav pristup bi
trebao znatno utjecati na mehanizme koje biljke koriste za privla¢enje kukaca, od boje,

mirisa do oblika cvijeta i proizvodnje nektara (Schatz i sur., 2017.).

Slika 1.

Odnosi polinatora i biljaka kroz geoloSku proslost. Kukci su ve¢ kod golosjemjenjaca preuzeli

ulogu oprasivaca; znacajno za danas izumrle vrste iz redova Bennettilales i Pinales (Schatz i

sur., 2017.)
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3.3 Modeli i mehanizmi koevolucije

Uzimajuci u obzir moguce interakcije biljaka i kukaca, moZzemo bar ugrubo ustanoviti
redoslijed razvoja odnosa. Fosilni ostaci nisu potpuni i mnogo toga nedostaje, ali moZzemo

pratiti porats broja vrsta i obostrano usloZnjavanje skupina.

Medu mogucim odnosima najprimitivniji i prema tome najvjerojatnije prvi odnos bi bio
fitofagija; antagonisticki odnos u kojem, u ovom slucaju, kukci koriste biljke, preje svega

pelud za prehranu.

Biljke i kukci koji tek nastanjuju kopnena stanista jo$ uvijek imaju primitivna obiljezja. lako
nam nisu poznati svi koraci u evoluciji linija s obje strane, preko fosila terestrickih biljaka s
znakovima Stete fitofagijom mogli bi pretpostavit da su kukci poceli konzumirati biljke na

kopnu tijekom paleozoika (Carpenter, 1971.).
Jedan od modela kronologije diversifikacije kukaca i biljaka ima Cetiri etape:

Prvo, tijekom silura i devona, Myriapoda i beskrilni kukci se hrane primitivnim vaskularnim
biljkama. Drugo, od devona do perma javljaju se grinje i leteéi kukci koji se hrane
papratnjacama i prvim golosjemenjac¢ama. Treca etapa, tokom trijasa, donosi modernije
kukce i golosjemenjace. Takve kukce smatramo blize modernim redovima Hemiptera,
Holoptera i bazalnim holometabola. Zadnju etapu vidimo i danas, i najznacajnija je

prekretnica pojava kritosjemenjaca od krede do danas.

Ovaj oblik antagonisti¢nog odnosa je bitan za koevoluciju jer biljke pocinju stvarati
sekundarne spojeve u pokusaju da se obrane od fitofagije kukaca. Kukci nasuprot postaju
otporni na nove spojeve. Takva medusobna dinamika stvara odnos gdje kukci imaju
adaptacije na specifi¢ne vrste ili rodove biljaka jer selektivnom adaptacijom nemaju prirodnu

obranu od sekundarnih spojeva biljaka na kojima se nisu hranili.



3.4 Leptiri i krstasice

Idealni primjer antagonistickog odnosa kao pokretaca evolucije je odnos krstasica
(Brassicaceae) i leptira bijelaca (Pierinae). Leptiri polijeZu jaja na krstaSice koja nakon
izlijeganja kao gusjenice konzumiraju tkivo biljke. Kao odgovor na Stetu pretvaraju spojeve
glukosinolate u toksi¢ne spojeve nama poznate po mirisu i okusu hrena ili senfa. Kao
prilagodbu na toksine, leptiri razvijaju enzime koji razlazu unesene toksine u inertne

metabolite.

Pretpostavljase da se gen za izmjenu glukozinolata pojavio prije 90 milijuna godina i veé¢ 10
milijuna godina nakon toga mozemo pratiti specijalizaciju leptira na prehranu krstasicama.
Konstantan pritisak tjerao je krstasSice na stvaranje kompleksnijih spojeva te genska analiza
pokazuje da se pocetno (prije 92 mil. god.) sinteza glukozinolata vrsi samo iz fenilalanina
(Edger i sur., 2015.). Prva evolucijska etapa (sa pocetkom prije 77 mil. god.) uvodi i triptofan
kao spoj za stvaranje novih toksina. Zanimljivo je da geni u uporabi za sintezu glukozinolata
nisu dio generalnih gena za biosintezu metabolita, ve¢ nezavisno koriste zasebne puteve
sinteze i duplikacije (Edger i sur., 2015.). Ova Cinjenica pokazuje da je sama proizvodnja
glukozinata zajednicko svojstvo krstasica kao porodice, a ne samo evolucijski odgovor.
Sljedeca etapa uvodi i gene za biosintezu u funkciju proizvodnje toksina, uz prethodno
navedene izvorne puteve. Konac¢na etapa dodatno povecava broj varijacija i kompleksnosti u
proizvodniji glukozinolata. Sve ovo je znacajno jer paralelno s tim adaptacija primjecujemo

znacajnu diversifikaciju kod leptira i njihov razvoj detoksificirajucih prilagodbi.



Slika 2.

A Prikaz porasta ucestalosti diversifikacije krstasica kroz vrijeme B Prikaz biosintetskih
puteva i poratsa sloZzenosti obrambenih spojeva krstasica C Slika li¢inki roda Pieris D Prikaz

razvoja i podjela unutar roda Pieris (Edger i sur., 2015.).
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3.5 Juka i jukin moljac

Kad govorimo o odnosima biljaka i kukaca jedan od najdulje promatranih mutualisti¢nih
odnosa je odnos vsta roda Yucca (Agavaceae) i jukinih moljaca (Tegeticula). Smatra se da je
ovo direktan primjer prijelaza s antagonistickog odnosa fitofagije u polinacijski mutualizam.
Moljci imaju posebne antene kojima skupljaju polen i utiskuju ga u ¢asku cvijeta i tako ga
oprasuju. Nakon oprasivanja moljac polaZe jajasca u cvijet koja nakon izljeganja pocinju jesti
sjeme biljke. Nakon Sto dostignu potrebni razvojni stadij li¢inke izlaze van iz cvijeta i stvaraju

kukuljicu. (Pelmyr, 2003.)

lako je u poCetku smatran primjernim odnosom za razvoj i specijalizaciju izmedu kukca i

biljke, ovaj odnos ima odstupanja zbog kojih ga ne bi mogli smatrati modelnim; osim



porodice Tegeticula, od kojih pojedine vrste oprasuju specifi¢ne vrste roda Yucca, postoji jos
jedna grana opraSivackih moljaca roda Parategeticula. Ovi moljci oprasuju sve biljke kao i
srodna grupa ali manje selektivno. Takoder, ne pokazuju jednaku osjetljivost na signale biljke
kao Tegeticula grupa. Osim druge porodice moljaca ima i drugih oportunistic¢kih polinatora,

vec¢inom Hymenoptera, koji se mogu pronaci oko juka. (Pelmyr, 2003.).

Ovdje moZzemo vidjeti preobrazavanje jednog od prvotnih odnosa, fitofagije, u novi
mutualisti¢ni odnos. Jedna vrsta obavlja bitnu funkciju oprasivanja i od druge vrste dobiva

zaStitu i hranu za svoje potomke.

Slika 3.

Prikaz oprasivanja; juka i jukin moljac (uwm.edu, 2013.).
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3.6 Osa i smokva

Jos jedan odnos koji se znacajno promatra u kontekstu mutualno uvjetovane koevolucije je
odnos smokava Ficus spp. i osa (Aganoidaei Chalcidoidea). Odnos se smatra jednim od
najizraZzenijih primjera mutualne koevolucije, kospecijacije i paralelne kladogeneze. Rod Ficus
je jedan od najmnogobrojnijih rodova kritosjemenjaca po broju vrsta. Opisano je skoro 750
vrsta. Jednako znacajno, smatra se da svaka vrsta unutar roda ima vlastitu vrstu ose kao
polinatora, Sto razvija pravilo “jedan na jedan”. Unutar odnosa smokva treba ose za
raznoSenje polena, a ose koriste cvatove kao mjesto za polijeganje jaja i kasnije kao izvor

hrane za licinke.

Genska analiza pokazuje da nije sve jednostavno i da postoji odredeni broj nejasnoda i
nepodudaranja usporedujudi razvoj obiju strana zasebno. Tocnije, promatrajudi stranu
smokava i njihovo srodstvo vidimo da srodstvo na jedno strani ne povlaci isto na drugoj.
Tako sestrinske podgrupe Ficus i Sycidium oprasuju podgrupe osa koje nisu medusobno u
sestrinskom odnosu. Podaci sugeriraju nekoliko izmjena tijekom kladogeneze, sa izmjenom
polinacijskih vrsta ili nastankom novih vrsta smokava neke od starijih rodova osa bi
promijenile domacina. Takoder se pronalaze dokazi da viSe vrsta osa oprasuje viSe vrsta

smokvi i “jedan na jedan” nije apsolutno pravilo (Machado i sur., 2005.).

Jedna od teoretiziranih razloga ovoj necjelovitosti je raspodjela broja jedinki u okolisu i
podruéje na kojem se odvija opraSivanje i prijenos polena osama. U pocetku se smatralo da
su jedinke rijetko rasporedene u okoliSu i da se polen ne prenosi na velike udaljenosti u
okolini. Dokazi pokazuju obrnuto, polen se moze prenijeti na velike udaljenosti (do 10km na
podruéju do 100 km?) i tako zahvaéa znatno vedi broj jedinki od pretpostavljenog (Machado i
sur., 2005.). Ova spoznaja otvara pitanje medusobne hibridizacije smokava i koje posljedica
ona moze imati na koevolucijske procese mutualizma. Jo$ znacajnije postavlja moguci model
kladogeneze gdje su upravo nespecificna polinacija i hibridizacija razlozi za tako velik broj

vrsta sa obje strane.
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Slika 4.

Rodovi smokvi i osa i njihovi medusobno povezani polinacijski odnosi

(Machado i sur., 2005.). Vidimo da dolazi do prekidanja pravila jedan na jedan npr. kod

rodova Liporrhopalum i Kradibia koji oboje oprasuju Sycidium.
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3.7 Leptir i pasiflora (Gilbert, 1982.)

Jos jedan primjer antagonistickog odnosa kao pokretaca promjena je parazitizam leptira
Heliconius na listovima pasiflore (Passiflora). Oba roda sadrze veliku raznolikost vrsta, kod
pasiflore preko 500 i slicno kao kod smokve, veliki broj vrsta je usko vezan za specifi¢nu vrstu
parazitskog leptira. Leptiri polijeZu jajaSca na mlade listove pasiflore koje njihove gusjenice
koriste za hranu. Gubitak mladih listova je koban za mlade biljke, a kod odraslih jedinki moze
odgoditi ulazak u spolnu fazu. Zbog toga postoje razne taktike za suzbijanje parazitima

unutar roda.

Kod odraslih biljaka ne postoji opasnost od ozbiljnog gubitka listova. Odrasle biljke koriste
Zlijezde koje proizvode nektar kako bi privukle okolne predatorne vrste kukaca — mrave i ose.
Ti kukci redovito obilaze biljku i nakon odredenog gubitka listova, a time i Zlijezda, pocinju

konzumirati jajasca i gusjenice leptira.

Sljededa prilagodba je nastala s obzirom na nacin prepoznavanja koje leptiri upotrebljavaju u
potrazi za domacinom. Gilbertova teorija (1982.) kaze da leptiri prvenstveno koriste vizualne
signale za prepoznavanje. Mogude je da prvo razdvajaju biljke na lijane i biljke koje to nisu.
Zatim slijedi podjela po obliku lista. Leptiri imaju sekundarni bihevioralni test kojim traze
domacdina, koriste udove kako bi bubnjali po listu i tako nasli odgovarajuci. Sve ove metode
mogu rezultirati sa izborom krivog domacina (Gilbert, 1982.). Daljnjim promatranjem se
opaza da su listovi pasiflora sli¢ni listovima biljaka u direktnom okolisu. Takoder, oblik lista
se drasti¢no mijenja od pocetka razvoja do odrasle biljke. Sve to otvara moguénost da je

veliki broj znacajki pasiflore nastao kao odgovor na parazitizam leptira.

Zadnja adaptacija najdirektnije ukazuje na medusobno uvjetovanu adaptaciju leptira i
pasiflore. Naime, gusjenice mogu biti kanibalisti¢cke, tako da leptiri izbjegavaju polijeganje
velikog broja jaja na listove. Tu ¢injenicu pasiflore iskoriStavaju stvaranjem zutih oznaka na
listovima koji izgledaju kao jajasca leptira (mimikrija). Strukture koje sli¢e jajascima su
preobraZene nektarijske Zlijezde. Te lazne strukture daju dodatno vrijeme listovima da rastu
jer leptiri jako selektivno biraju mjesta za polaganje o mogu posjetit vise puta isto mjesto
prije konacne odluke. Te oznake ¢ak mogu biti heterogene, kao kod vrste P. candollei gdje je

pozicija i broj zZutih oznaka prividno nasumican (Gilbert, 1982.)
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Slika 5.
Primjer preobracenih nektarijskih Zlijezda koje sli¢e jajascima leptira roda Heliconius

(Gilbert, 1982.).
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3.8 Karnivorne biljke

.....

na neplodnim tlima vlaznih staniSta neke biljke koriste kukce i manje Zivotinje kao izvor
nutrijenata. Koriste¢i mehanicke ili ljepljive klopke love plijen koji zatim vlastitim enzimimaili
simbiozom s bakterijama i praZzivotinjama razlazu na nutrijente. Evolucijski su mehanizmi
razvijeni neovisno jedni od drugih iz desetak razli¢itih evolucijskih linija. Procjenjuje da se
ovakav mehanizam razvio izmedu 8 i 70 milijuna g.pr.n.e. sa najranijim fosilnim ostatkom
datiranog prije 40ak milijuna godina. Mogucénost vanjskog unosa nutrijenata uz fotosintezu

donosi prednost takvim biljkama u konkurenciji (Cross, 2019.).

Jedan rod mesoZderki, Roridula, odskace od tipi¢nih kriterija mesoZderki. Proizvodi ljepljivu
tvar na lovkama i time lovi kukce. Medutim ne koristi ulovljene kukce direktno kao
nutrijente, ve¢ kukci roda Pameridea dolaze konzumirati uhvacene kukce i svojim izmetom
obogacuju biljku dusikom. Biljka na taj nacin dobije i preko 70% potrebnog dusika. Ovaj
odnos dosta ovisi o ravnotezi broja jedinki u populaciji jer visak kukaca pocinje konzumirati i

liepljivi nektar (Givnish, 2015.).

Kod jedne vrste roda Nepenthes, N. bicalcarata tvori simbiozu sa mravima. Mravi obitavaju
oko biljke , stite biljku od nametnika i mi¢u velike komade iz klopke. Ovo je znacajno jer kod

ostalih vrsta u ovome rodu mravi su jedan od glavnog plijena (Givnish, 2015.).
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4. Zakljucak

Kritosjemenjace i kukci, dvije su iznimno vazne grupe Zivog svijeta. Svoju dugu povijest
postojanja nam pokazuju iznimnom raznolikosti vrsta i znacajnim velicinama populacija.
Osim bioloske vaznosti opéenito, ljudima donose iznimne pogodnosti i odrZzavaju nas nacin
Zivota. Biljke kao hrana, lovci atmosferskog ugljika, vode, lijekova, goriva i estetski se
postavljaju kao najbitnija bica iz ljudske perspektive. Naravno, sve to bi izgledalo mnogo
drugacije da na scenu nisu dosli kukci. Kao polinatori vrse funkcija koja je danas izrazito

potrebna nama i svakom kopnenom okolisu.

Ove dvije skupine medusobno ¢ine ogroman broj razli¢itih odnosa, prilagodbi i strategija.
lako ne poznajemo svaki korak u njihovom evolucijskom putovanju, jasno nam je koliki
medusobni utjecaj su ove dvije skupine imale. Ove interakcije su daleko od istrazenih i
mnogo vremena ¢e nam trebati da bi utvrdili sve tesko vidljive i kompleksne zakonitosti i
mehanizme koji se i dan danas zbivaju u ovom koevolucijskom partnerstvu. Najveéi problem
nam predstavlja sloZzenost ekosustava jer organizmi nisu izolirani, imaju viSestruke odnose, a
razni faktori poput vremenskih uvjeta ili ekolo$kih nezgoda mogu izmijeniti nacin i ucestalost

interakcija organizama.

Ljudski utjecaj predstavlja dodatnu vaznu stavku u moguc¢em narusavanju tih odnosa.
Unistavanje ekosustava, koristenje toksina kao insekticida i pesticida, koriStenje genski
izmijenjenih kultura — sve su faktori koji narusavaju ili izmjenjuju odnose u prirodi i kao
najgora mogucnost, prekidaju neke od odnosa kukaca i biljaka koji bi mogli donijeti kljuéne

odgovore ili postaviti jos vise kljuénih pitanja.
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