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Sammandrag

Blomvixterna ér en véldigt artrik grupp. En av de mest accepterade forklaringarna till det &r
deras nédra interaktion med djur, frimst géllande pollinering. Djurpollinering kan leda till att
populationer divergerar, dir forsta steget dr att det uppstér nagon form av reproduktiv
isolering emellan dem. Specifika pollinationssystem, dir det forekommer f& pollinatorer per
blomart, tros i sérskilt stor utstrackning kunna ge upphov till reproduktiv isolering mellan
véxtpopulationer. Dérfor dr vaxtgrupper som béde dr artrika och har en specifik form av
pollinering bra system for att studera detta fenomen. Sexuellt vilseledande orkidéer &r ett
sadant fall, da de pollineras genom att insektshanar férsdker para sig med blomman i tron om
att det dr en insektshona. De mest studerade sldktena inom denna grupp ér Ophrys och
Chiloglottis. Hos bada dessa grupper har man funnit sympatriska arter som &r reproduktivt
isolerade fran varandra enbart for att de brukar skilda pollinatorer. Skillnader i arternas
doftsignaler verkar vara orsaken till de skilda pollinatdrerna. Dessa skillnader kan vara
mycket smd, som en dubbelbindning som skiljer sig mellan arterna. Genetiska analyser visar
ocksa att arterna dr valdigt lika varandra och inte alltid uppvisar den grad av differentiering
som det forvintas for individer pa artniva. Det tyder pd att smé fordndringar i de genetiska
végar som styr doftsignaler kan fa stora fenotypiska effekter som paverkar artgranser. En
annorlunda doftsignal som leder till brukande av en annan pollinatdr kan vara en tidig form av
differentiering mellan populationer inom slékten av sexuellt vilseledande orkidéer.

Inledning

Blomvixterna utgdr med sina dver 300 000 arter 90 % av landvixterna och dr dirmed deras
storsta grupp (Crepet & Niklas 2009, Soltis & Soltis 2014). En av de mest studerade och
accepterade forklaringarna till blomvixternas stora diversitet och framgang ér att blomman
har mojliggjort specialiserade interaktioner med djur (Crepet & Niklas 2009). I denna hypotes
ingdr interaktioner bade i form av frospridning och pollinering via djur. De flesta blomvixter
ar pollinerade av djur och denna interaktion skulle kunna vara drivkraften for divergens hos
blomvixterna (Kay & Sargent 2009, Ollerton ef al. 2011). Divergens dr den evolutionira
process ddr tva arter som hérror fran samma forfader blir skilda fran varandra. Darmed ses
den starka associationen med pollinatdrer vara en bidragande faktor till blomvixternas stora
artantal och deras stora utbredning.

Djurpollinering kan driva diversifiering genom att ge upphov till reproduktiv isolering (Kay
& Sargent 2009). Reproduktiv isolering hindrar genflode mellan populationer som leder till
att populationer divergerar fran varandra, vilket kan leda till bildandet av nya arter (t.ex.
Lowry et al. 2008, Moyle et al. 2014). Reproduktiv isolering kan uppsta till foljd av att tvd
populationer exempelvis dr geografiskt skilda (Lowry et al. 2008). Om populationer
forekommer 1 samma geografiska omrade, i sympatri, och det uppstér en reproduktiv barridr
som hindrar genflode mellan dem kan det leda till divergens (Johnson 2006, Bird et al. 2012).
Detta kallas da sympatrisk artbildning. Populationer i sympatri kan ha olika typer av
reproduktiva barridrer mellan sig, till exempel i form av urvalsparning dir individer med
liknande fenotyp tenderar att para sig med varandra eller s kan det bero pd genetisk
inkompatibilitet (t.ex. Surget-Groba & Kay 2013). Temporala skillnader som olika
blomningstider kan ocksé verka reproduktivt isolerande (Boas et al. 2013). Ett slags
reproduktiv isolering hos blomvéxter som forekommer bland djurpollinerade arter &r
pollinatorsisolering (floral isolation) (Grant 1949, Kay & Sargent 2009, Whitehead & Peakall
2014). Pollinatorsisolering innebér att pollendverforingen fran stdndarknapp till marke ar
mindre mellan arter 4n vad den dr inom arter, dar minskningen orsakas av karaktdrsdrag hos
blomman. Ett exempel pd det dr nér tvd sympatriska arter attraherar skilda pollinatorer vilket



ddrmed leder till minskat eller hindrat genflode mellan dem. Detta kan forekomma hos
véxtpopulationer som inte har andra reproduktivt isolerande barridrer (t.ex. Peakall &
Whitehead 2014). Sadan specialisering i pollinationssystem har setts som en drivkraft for
uppkomst av reproduktiv isolering hos blomvéxter och deras diversitet (Gegear & Burns 2007,
Kay & Sargent 2009, Schiestl & Schliiter 2009). Anpassningar till de mest effektiva
pollinatdrerna leder till divergens om tva populationer &r isolerade ifran varandra och i
forldngningen till pollinatorsdriven artbildning. Om dessa populationer skulle aterférenas kan
pollinatdrernas specifika preferens verka som en stark reproduktivt isolerande mekanism
(Johnson 2006, Peakall et al. 2010).

Den vanligaste strategin for att attrahera pollinatdrer dr att erbjuda dem ett slags beloning,
vilket kan vara i form av mat men ocksa eteriska oljor (sammanstillt av Schiestl & Johnson
2013). Det forekommer dock fall dir pollinatdren inte far ndgon beloning. Hos vilseledande
véxter lurar vixten pollinatdren till att tro att vixten erbjuder beloning i form av till exempel
néring eller yngelplats. Om véxterna &r sexuellt vilseledande tror pollinatéren att blomman dr
en individ av det motsatta konet och pollination sker genom parningsférsok. Sexuellt
vilseledande arter uppvisar en specialiserad form av pollinering eftersom det ofta enbart ar ett
fétal pollinatorer eller en insektsart som pollinerar samma blomma (sammanstillt av Xu et al.
2012a). Eftersom insekters parningssignaler ofta &r specifika blir dirmed attraktionen av
pollinatdrer via sexuell vilseledning ocksa specifik. Vaxtgrupper som ar sexuellt vilseledande
uppvisar inte bara hog grad av specificitet till sin pollinatdr utan de uppvisar dven stor
diversitet och artrikedom (Schiestl & Schliiter 2009).

Artrikedomen och den morfologiska diversiteten hos sexuellt vilseledande vixter kan
mdjligen forklaras av specifika interaktioner med pollinatdrer, dér pollinatdren potentiellt kan
ge upphov till reproduktiv isolering mellan populationer vilket kan leda till divergens och
artbildning (t.ex. Scopece et al. 2007). I och med att detta har jag for avsikt att utreda om
pollinatdrer kan ge upphov eller bidra till reproduktiv isolering hos sexuellt vilseledande
véxter, vilket kan leda till diversifiering inom dem. Spelar pollinatdrer en viktig roll for
reproduktiv isolering hos sexuellt vilseledande vixter?

Reproduktiv isolering fore pollinering

Pollinatorsisolering myntades av Grant (1949) som delade in den i tva typer: isolering som
beror pd blommans morfologi och isolering som beror pa pollinatorens beteende. Den forsta
ar en mekanisk form av isolering, dér till exempel olika typer av pollenplacering kan
forhindra genflode mellan populationer och arter. En sddan form av mekanisk isolering
uppvisas hos nagra arter av orkidésliktet Ophrys (Orchidaceae) (t.ex. Borg-Karlson 1990).
Orkidéer har sitt pollen i pollinier, sma pollenpaket, som fastnar ndgonstans pa pollinatdren
for att pollenplaceringen ska bli sd precis som mojligt. Orkidéarter som lever i sympatri kan
ddrmed pollineras av samma pollinator eftersom de olika arternas pollinier placeras pa olika
delar av pollinatdrens kropp. Detta blir ddrmed ett mekaniskt hinder for pollendverforing
mellan arterna. Enligt Cortis et al. (2009) verkar denna mekaniska barriér inte vara sérskilt
starkt isolerande mellan tvd sympatriska arter inom Ophrys (O. iricolor och O. incubacea).
De tva arterna bildar ndmligen hybrider i naturligt forekommande populationer till f61jd av
brukandet av samma pollinatdr. Forfattarna menar att det istéllet finns postzygotiska barridrer
som verkar starkare mellan just dessa tvé arter. Det skulle kunna indikera att mekanisk
isolering hos slidktet Ophrys inte dr en sé stark barridr mot genflode.



Den andra typen av pollinatorsisolering &r nér pollinatdrens beteende, till foljd av blommans
karaktérer, verkar reproduktivt isolerande pa véxtpopulationer (Grant 1949, Kay & Sargent
2009, Schiestl & Schliiter 2009). Det kan innebidra brukandet av skilda pollinatdrer eller
skillnader i beteende hos dem.

Béde mekanisk isolering och isolering som beror pa pollinatorens beteende sker fore
pollinering och utgér ddrmed exempel pa prezygotiska barridrer (t.ex. Kay & Sargent 2009).
Postzygotiska barridrer dr de som verkar efter det att en zygot har bildats. Lowry et al. (2008)
menar att postzygotiska barridrer har mindre effekt pa reproduktiv isolering hos blomvéxter
an vad prezygotiska har, dér en del av forklaringen skulle vara att reproduktiva barridrer som
verkar tidigt i en organisms livscykel bidrar mer till den totala isoleringen &n barridrer som
verkar senare. Forfattarna menar ocksa att prezygotiska barridrer kan vara viktiga under tidigt
skede av artbildning och att de dr viktiga for att minska genflode mellan arter.
Pollinatorsisolering formodas ha varit en bidragande faktor till blomvéxternas utbredning och
diversitet. (Kay & Sargent 2009, Whitehead & Peakall 2014).

Sexuellt vilseledande vaxter

Pollinering genom sexuell vilseledning &r vanligast forekommande hos orkidéer dir sexuellt
vilseledande fenotyper har uppstatt oberoende hos flera arter i Australien, Europa,
Sydamerika och Sydafrika (sammanstéllt av Xu et al. 2012a). Orkidéer har linge studerats for
deras specifika interaktioner med sina pollinatorer, dar de mest studerade sldktena &r Ophrys i
Europa och Chiloglottis 1 Australien. Ophrys forekommer framst i regioner kring medelhavet
och innehéller 6ver 200 arter, vilka till storsta del pollineras av olika slékten av solitéra bin.
Chiloglottis pollineras av olika arter av myrsteklar inom sléktet Neozeleboria.

Sexuellt vilseledande orkidéer harmar parningssignaler hos honliga insekter for att locka till
sig pollinatdrer av det motsatta konet. Blomman pollineras sedan genom att insektshanen
forsoker para sig med blomman, vilket kallas pseudokopulering. Blommornas doft efterliknar
honornas konsferomoner vilka ar kopplade till deras parningsbeteende (t.ex. Vereecken &
Schiestl 2009). Det har visat sig att doft &r en stark signal som é&r viktig vid attraktion av
specifika hanliga pollinatorer hos sexuellt vilseledande véxter (t.ex. Stokl et al. 2007). Doft ar
ocksa en av de forsta signalerna som pollinatoren upptécker hos blomman och doftsignaler
kan verka pa langre avstdnd &n visuella signaler (t.ex. Phillips et al. 2013). Eftersom doft ar
en tidigt attraherande signal for pollinatorer borde den ocksé ge upphov till en tidig form av
pollinatdrsisolering om pollinatdrens beteende fordndras av signalen.

Dock ger dven blommans férg, form och olika kdnselmekanismer tillsammans en hirmande
bild av en insektshona (sammanstéllt av Schiestl & Johnson 2013). De flesta sexuellt
vilseledande orkidéer har blommor som hdrmar sina insektspollinatorer dven till utseendet
(Schiestl & Johnson 2013). Det dr ofta blommans underldpp (labellum) som é&r av vikt for
attraktion da den &r néra associerad med pollendverforing. Nér insekter viljer partner vid
parning spelar flera sensoriska parametrar roll, dirmed borde sexuellt vilseledande vixters
skyltning av blomman ocksé gora det (sammanstillt av Gaskett 2011).

De flesta arter av sexuellt vilseledande orkidéer reproducerar sig genom korsbefruktning, men
ett fatal arter kan sjdlvfertilisera (sammanstéllt av Schiestl & Johnson 2013). Hos orkidéer
forekommer dven andra typer av pollinering som har med vilseledning att gora. Dessa arter
pollineras genom att efterlikna arter som ger matbeloning eller genom att hirma en yngelplats



eller ett skydd. S&dana typer av vilseledande pollinering férekommer 1 storre utstrickning dn
sexuell vilseledning och ses som mindre specialiserade former av pollinering.

Specialister, diversitet och reproduktiv isolering

Okad specialisering hos pollinatérer eller byte av pollinatdr kan potentiellt leda till
reproduktiv isolering mellan populationer och ddrmed bidra till diversifiering genom att
paverka genflodet mellan och inom populationer (Vereecken et al. 2010, Scopece et al. 2010).
Orkidéer ses som ndgra av de mest specialiserade védxterna med avseende pa interaktionen
med sin pollinatdr (t.ex. Schiestl & Schliiter 2009).

I en metaanalys, dér andras publicerade data och resultat analyseras, kom Schiestl och
Schliiter (2009) fram till att orkidéer generellt hade en hog grad av pollinatorsisolering.
Vilseledande orkidéer hade en starkare reproduktiv isolering &n de orkidéer som pollineras av
fodosokande insekter. De vilseledande orkidéerna innefattade inte bara de som vilseleder
pollinatoren sexuellt utan dven de som pollinerades av insekter som letade efter yngelplats
eller eteriska oljor. De vilseledande orkidéerna hade generellt ett ligre antal gemensamma
pollinatdrer mellan arterna och hade mer specialiserade pollinationssystem én de som inte var
vilseledande. Forfattarna hivdar att det &r just de vilseledande vixternas specifika
pollinationssystem som ger en hogre grad av reproduktiv isolering. Det visade sig dven finnas
en positiv koppling mellan slékten som var vildigt specialiserade och artrikedom inom dem,
detta jAimfort med grupper som var mindre specialiserade. En mojlig forklaring till att de
vilseledande orkidéerna uppvisar en hogre grad av reproduktiv isolering &r att det enligt
Schiestl och Schliiter (2009) skulle ge en storre lojalitet mellan pollinatdren och blomman nér
ett beteende utvecklats under sexuell selektion, i motsats till beteenden som ar relaterade till
fodosok. Eftersom beteende som &r kopplat till fortplantning ofta &r specifikt borde det kunna
bidra starkt till pollinatdrsisolering (Schiestl & Schliiter 2009). Pollinatorers svar pa
konsferomoner kan vara foremal for inldrning vilket har setts hos vissa pollinatdrer av
sexuellt vilseledande orkidéer (Ayasse ef al. 2000). I studien av Ayasse et al. (2000) slutade
pollinatdrerna att svara pa blandningar av konsferomoner nér de var associerade med icke
mottagliga honor, det vill siga blommor. Om pollinatdren lir sig kdnna igen att blommorna
faktiskt inte &r honor skulle de inte ldngre bli pollinerade (sammanstillt av Schiestl &
Schliiter 2009, Xu et al. 2011). Detta skulle kunna ge upphov till negativt densitetsberoende
selektion, dar hog populationsdensitet leder till ldgre grad av pollinering eftersom
pollinatdrerna lér sig att undvika de vilseledande blommorna. Detta kan medfora en 6kad
variation i signaler, eftersom variation i de signaler som attraherar pollinatdrer ar till fordel
hos individer i populationer som uppvisar detta fenomen.

Sexuellt vilseledande orkidéarter har starka prezygotiska barridrer men svaga postzygotiska,
enligt Scopece et al. (2007). De arter som é&r vilseledande géllande mat uppvisar istéllet svaga
prezygotiska barridrer och starka postzygotiska barridrer. Forfattarna jamforde dven samband
mellan graden av den reproduktiva isoleringen med det genetiska avstdndet mellan arter.
Detta kan vara ett slags tidsmatt pa divergensen arter emellan. Forfattarna fann en positiv
korrelation mellan graden av postzygotisk isolering och det genetiska avstdndet hos gruppen
som var sexuellt vilseledande géllande mat. Hos den sexuellt vilseledande gruppen, dar
forfattarna undersokte prezygotiska barridrer, fann de inget samband med genetiskt avstand.
Scopece et al. (2007) menar att det kan bero pé att sexuellt vilseledande orkidéer &r en mer
nyligen divergerad grupp och att postzygotiska barridrer inte har uppkommit dnnu, da
prezygotiska barridrer oftast uppkommer mer plotsligt och oregelbundet.



Enligt ett par metaanalyser verkar pollinatorsisolering som en starkt reproduktivt isolerande
barridr i olika familjer av blomvéxter men att den ofta kan samverka med andra reproduktiva
barridrer som isolering efter pollinering eller geografiska barridrer (Lowry ef al. 2008, Kay &
Sargent 2009).

Signaler av betydelse for pollinatorsisolering

Genom att analysera dofterna som olika arter producerar med hjélp av gaskromatografi kan
man kvantifiera skillnader och faststilla den kemiska sammanséttningen hos dofterna (t.ex.
Sedeek et al. 2014). Utifran detta kan man &ven producera syntetiska varianter av dofterna for
att gora beteendestudier (s kallade bioassays). Man kan &ven anvénda riktiga doftprov fran
blommorna. Detta gors for att undersdka pollinatorens beteende i forhallande till doftsignalen
och didrmed ocksa eventuell koppling till reproduktiv isolering. For att forsta fargers inverkan
pa pollinatdren, &r det viktigt att man sétter fargerna i pollinatdrens perspektiv.
Spektrofotometri kan da anvdndas pa blommans delar och resultatet jimfors sedan med
insektens fargrymd.

Ophrys

Det dr mycket som tyder pa att doft &r den signal som till storsta delen leder till
pollinatdrsisolering mellan nigra arter inom sléktet Ophrys. Xu och medforfattare fann att de
tre arterna Ophrys sphegodes, O. exaltata och O. garganica ér reproduktivt isolerade fran
varandra och att detta beror pé att pollinatdrernas beteende paverkas av doftskillnader dé de
olika arterna attraherar varsin specifik pollinatdr (Xu et al. 2011). Arternas doftsignaler
skiljde sig i komposition nér de analyserades med gaskromatografi, dér den storsta skillnaden
var i proportionen alkener dem emellan. For de tva arterna O. sphegodes och O. exaltata
fanns det dven en korrelation mellan deras skillnader i doft och deras genetiska differentiering.
Genom vidare beteendeforsok har Xu och medforfattare forsokt jamfora attraktionen av
pollinatdrer via doftsignaler for O. sphegodes och O. exaltata (Xu et al. 2012b). Nir dofter
associerade med O. sphegodes placerades pa blommor av O. exaltata sd minskade
attraktionen av den senares pollinatdr. Detsamma géllde for det motsatta forhallandet.
Variationerna i doftsignalerna menar forfattarna orsakas av sma variationer i genuttryck som
paverkar biosyntesen av alkener. Dessa variationer verkar racka for att en annan doftsignal
ska produceras och for att en annan pollinatdr ska attraheras, vilket innebér att variation i
doftsignalen kan péverka attraktionen av specifika pollinatdrer. Resultaten frdn dessa
beteendeforsok tyder pé att fa fordndringar pd genniva ger stora fordndringar pa fenotypniva
(Xu et al. 2012b). Schliiter et al. (2011) kom fram till att det &r tva gener som &r inblandade 1
produktionen av doftsignalerna som O. sphegodes och O. exaltata producerar. En forklaring
till skillnaderna dem emellan &r att doftsignalen paverkas av i hur hog grad generna uttrycks,
och att detta skiljer sig mellan arterna. I tidigare studier har andra forfattare ockséd kunnat visa
att doft dr en signal som har en inverkan pa pollinatdrens beteende hos sliktet Ophrys och
ddrmed kan bidra till reproduktiv isolering (t.ex. Schiestl & Ayasse 2002, Mant et al. 2005).

For att undersoka det mest troliga karaktirsdraget som bidrog till pollinatorsisolering mellan
de fyra arterna O. exaltata, O. garganica, O. incubacea och O. sphegodes sa analyserade
Sedeek et al. (2014) blommornas morfologi, firg och doft. Morfologin visualiserades i 3D
med hjdlp av mikrotomografi och jimfordes mellan arterna. Trots att fa skillnader 1 storlek
uppmidttes sa visade 3D-analysen att arternas blommor var tydligt morfologiskt skilda fran
varandra. For att analysera fargerna mellan arterna anvéndes spektrala reflektansdata som
kartlades pa insektens fargrymd. Utifran vad de fick fram menar forfattarna att fargsignaler
eventuellt kan bidra till attraktion av en specifik pollinatér och ddrmed bidra till



pollinatdrsisolering. Detta menar forfattarna beror pa att blommorna forvéntas efterlikna och
ddrmed dela egenskaper med insektshonan den hdarmar, samt att det bidrar till att blomman
urskiljs frén andra arter. Sedeek et al. (2014) kom dven fram till att underldppen (labellum)
skiljde sig mellan arterna, da i form av ljushetsgrad. Har menar forfattarna att farg pa
underldppen kan vara resultat av pollinatorsdriven selektion men att lite tyder pé att enbart
blomfirg skulle bidra till pollinatorsisolering. Doft undersdktes med hjélp av gaskromatografi
och tydliga skillnader mellan arterna uppmattes. Skillnaderna bestod av olika ldngd pa
kolkedjor samt olika dubbelbindningar i alkener. Forfattarna menar att flera karaktérsdrag
mojligen kan bidra till pollinatorsisolering men att blomdoft &r den signal som bidrar mest till
reproduktiv isolering i det har fallet.

Sedeek och medforfattare (2014) utforde dven genetiska analyser som visade att arterna var
mycket svagt differentierade fran varandra. Gener som mest troligt &r kopplade till produktion
av doft var de som visade tydligast skillnader mellan de fyra arterna. Forfattarna tycker dock
att den genetiska differentieringen dr forvanande lag eftersom arterna trots allt uppvisar
skillnader i flera fenotypiska karaktirer och de loci som styr dessa karaktérer borde skilja sig i
storre utstrackning. En fordndring i en regulatorisk del som péverkar genuttrycket hos flera av
dessa fenotypiska karaktdrer kan eventuellt forklara dessa fa genetiska skillnader. De
patraffade genetiska skillnaderna menar forfattarna tyder pé tidig och kanske éven fortgaende
artbildning. Brist pd differentiering kan vara resultatet av en nyligen intréffad radiering,
okning av artantal, eller resultat av genflode mellan arter, introgression.

Tva Ophrys-arter (O. arachnitiformis och O. lupercalis) har visat sig ha en kontaktzon dér de
bildar hybrider (Vereecken et al. 2010). Genom att jamfora dofterna fran vardera fordldraart
samt forsta generationens hybrider kunde forfattarna komma fram till att dofternas
sammanséttning skiljer sig at. Genom beteendeforsok kunde de dven visa att pollinatdrerna
till respektive fordldraart visade mindre intresse for hybriden én for sin fordldraart.
Forfattarna sdg dven att en ny pollinatdr som inte varit involverad i fordldraarternas
pollinering visade intresse for hybridernas doft. Detta tyder pa, enligt forfattarna, att doft &r en
signal som kan bidra till eventuell reproduktiv isolering mellan hybriderna och deras
foréldraarter.

O. arachnitiformis, som studerades ovan, uppvisar variation i kronbladens farg mellan
populationer men pollineras 4nda av samma pollinator (Vereecken & Schiestl 2009). De bada
morferna producerar flyktiga &mnen som &r kemiskt identiska och &r de som framst visade sig
ha betydelse for pollineringsbeteende hos pollinatéren. Pollinatéren gjorde ndmligen
parningsforsok med latsasblommor som utsondrade doftsignalen. Resultaten tyder pa att
blommans morfologi spelar en liten roll for pollinatdrens beteende och dérmed for
pollinatdrsisolering. Dock verkar morfologi kunna paverka antalet besok hos en annan art
(Spaethe et al. 2007). Genom att halla doften intakt hos O. Heldreichii och dndra blommans
morfologi kunde man notera att antalet besok minskades. Forfattarna menar att visuella
signaler dr av vikt nér pollinatoren ska landa men att de ensamt inte &r av betydelse for
attraktion av pollinatdren. I ytterligare en studie med samma art menar Rakosy et al. (2012)
att visuella signaler kan 6ka reproduktiv framgang hos arten. Hér studerades blommor dér
kronbladen tagits bort, blommor med konstgjorda kronblad och en oférdandrad grupp, i alla
grupper fanns underlidppen kvar. Forfattarna kom fram till att om kronbladen togs bort helt
minskade bade hanlig och honlig reproduktiv framgéng hos orkidén.



Chiloglottis

De kemiska dmnen som utgdr doftsignalerna hos arter inom sléktet Chiloglottis har fatt
namnet chiloglottoner. Genom beteendeforsok har Peakall et al. (2010) kommit fram till att
sympatriska arter inom Chiloglottis attraherar varsin art av pollinator och dr dirmed mycket
specifika. For att undersoka om doft 4r det som bidrar till pollinatérernas specificitet gjordes
en kemisk analys av chiloglottonerna och sedan producerades syntetiska kopior av
doftdmnena. Dessa kopior anvéndes sedan i beteendeforsok dér forfattarna jamforde arter i
sympatri med arter i allopatri fOr att se pollinatorernas beteendemonster. Forsoken
demonstrerade att nigra arter attraherade insekter som annars inte forekom i deras geografiska
omréde, vilket forfattarna menar tyder pa att vissa komponenter i insekters feromoner delas
mellan olika steklar. Forfattarna kom fram till att det 1 de flesta fall enbart var en forening
som krivdes for att en specifik pollinator skulle attraheras. I de fall dir det var tva foreningar
involverade var det enbart en sérskild blandning av dessa tva foreningar som fungerade for
attraktion. Peakall och medforfattare (2010) jamforde dven arternas utbredning samt deras
kemiska och genetiska skillnader. De kemiska dmnena tillhorande respektive art kartlades pa
en fylogeni over sldktet, dér fordndringar i chiloglottonerna och byte av pollinator oftast
overensstimde med artbildningshéndelser. Forfattarna tror dven att det ar fa gener som é&r
involverade 1 att kontrollera de kemiska skillnaderna som bidrar till pollinatérsdriven
reproduktiv isolering for arter i sympatri. Pollinatorsdriven selektion kan leda till att en ny
doftsignal blir bestdndig, vilket kan resultera i en ny pollinatdr, menar forfattarna, och att
pollinatdrsbyte &r det som skulle vara den starkast drivande kraften for artbildning hos
Chiloglottis. 1 tvd av fallen verkar pollinatdrsbyte dock ha forekommit utan att en foréndring i
doft har uppstétt. I det ena fallet dr det tva allopatriska arter som anvénder samma doftsignal,
ar morfologiskt lika men har skilda pollinatdrer. Deras pollinatorer tycks dock vara
nérbesldktade systertaxa. Det andra fallet &r tva allopatriska arter med lika doft som har skilda
pollinatdrer vilka inte tycks vara narbeslédktade.

I vidare studier fann Peakall & Whitehead (2014) att chiloglottonerna hos tre arter i sympatri
skilde sig i komposition nér de jimfordes med hjélp av gaskromatografi. Skillnaderna ledde
till att de tre arterna lockade till sig skilda pollinatorer i deras beteendeforsok. Morfologiska
jamforelser, ddr man mitte olika blomdelar under mikroskop, visade ingen mérkbar skillnad
mellan arterna. Forfattarna menar att detta dr ett exempel pa pollinatdrsisolering dér
pollinatdrens beteende verkar isolerande till f61jd av olika doftsignaler.

Andra exempel

Monster och firg pd blommorna tycks stimma bra §verens med pollinatdrens bild av
insektshonan hos fyra arter av sexuellt vilseledande orkidéer inom sléktet Cryptostylis
(Gaskett & Herberstein 2010). Dessa specifika signaler ska gora att pollinatorens landning
och beteende blir precist sa att blomman blir pollinerad. Det gor det dven léttare att urskilja
blomman frén bakgrunden. Arterna uppvisar variation i blommorfologi men pollineras trots
detta enbart av en stekelart. Phillips ef al. (2013) menar att morfologi kan spela en viktig roll
for pollineringen pd néra hall hos tva andra arter. Arterna Drakaea livida och Caladenia
pectinata fran tvd avldgsna orkidésldkten pollineras av samma myrstekel Zaspilothynnis
nigripes trots att de bada arterna skiljer sig mycket at morfologiskt. P& langt hall tycktes inte
morfologi spela en stor roll for pollinatorens attraktion. Forfattarna menar att fordndringar i
morfologi kan paverka pollineringsbeteendet och dess effekt. Bdda dessa studier tyder pé att
morfologi kan vara av vikt for pollinatorens effektivitet men det &r inte exempel pa
pollinatdrsisolering dé pollinatorer delas mellan arter.



Reproduktiva barriarer: korsning och beteendeforsok

Nér man vill undersdka hur mycket pollinatdrsisolering bidrar till den totala reproduktiva
isoleringen samt leta efter eventuella andra reproduktiva barridrer som kan finnas niarvarande
iar det nigra saker man kan gora. Arterna som studeras bor vara nérbesléktade och antalet
kromosomer bdr dverensstimma (t.ex. Xu ef al. 2011). Att uppskatta graden av sympatri dr av
vikt dé& geografisk dverlappning och blomningstid kan variera och darfor bidra till reproduktiv
isolering. Genom att handpollinera individer kan man ta reda pd om arterna kan bilda hybrider.
Det blir da mojligt att jamfora livsdugligheten for inomartskorsningar med hybrider, vilket
kan goras genom att till exempel rédkna deras fron eller avkomma. Detta dr ett sétt att se om
det finns eventuella reproduktiva barridrer efter pollinering och fertilisering. For att studera
reproduktiva barridrer fore pollinering anvénds oftast observationer pa plats (in situ
experiment), didr man noterar pollinatéren samt pollinationsbesdken den gor. Genom att farga
pollinierna kan man se vilka individer som har blivit pollinerade.

Ophrys

Xu och medforfattare har visat att sympatriska arter inom Ophrys har formégan att vara
reproduktivt isolerade fran varandra som en foljd av skillnader 1 doftsignal (Xu ef al. 2011).
Forfattarna ville undersdka hur stark pollinatdrsisolering dr hos dessa sympatriska arter och
vilka reproduktiva barridrer det &r som bidrar mest till den totala reproduktiva isoleringen
mellan dem. De tre arterna som studerades var O. sphegodes, O. exaltata och O. garganica,
vilka dr nédrbesléktade, forekommer i sympatri, bade vad géller geografi och blomningstid,
och har samma antal kromosomer. Via handpollineringsforsok sag forfattarna att alla tre
arterna kan bilda livsdugliga och fertila hybrider med varandra, d& det inte forekom ndgon
skillnad 1 livsdugliga fron mellan inomartskorsningar och hybrider. Forfattarna kom dédrmed
fram till att reproduktiva barridrer som verkar efter pollinering var mycket svaga och ddrmed
inte forekommer mellan arterna. Det finns heller ingen mekanisk pollinatorsisolering mellan
arterna dé pollinier placeras pd samma stille pa pollinatorerna. Genom att kartldgga
pollineringen kunde forfattarna se om det forekommer pollinatorsisolering till foljd av
beteende, detta gjordes genom observationer pé plats. Forfattarna observerade enbart
pollendverforing inom samma art och ingen mellan arterna. Eftersom doft ses som den signal
som bidrar mest till attraktion inom Ophrys och doftanalyser visade att arternas dofter var
tydligt olika menar forfattarna att pollinatdrernas beteende beror pa doft. Resultaten indikerar
att pollinatorsisolering dr den viktigaste barridren mot genflode mellan dessa tre arter inom
Ophrys. Enbart ett fatal hybrider patréffades i de naturliga populationerna nér man utférde
genetiska analyser och arterna hade en lag grad av differentiering. Deras resultat visade ocksa
att de tre arterna kan bilda hybrider, d4 reproduktiva barridrer efter pollinering dr svaga och de
kan forekomma i naturliga populationer. Dock dr hybriderna inte vanligt forekommande 1
naturliga populationer pa grund av pollinatérernas doftdrivna beteende.

Det finns ytterligare studier av olika former av reproduktiv isolering hos sympatriska arter av
Ophrys, Sedeek med flera (2014) undersokte olika mojliga former av reproduktiv isolering
mellan O. exaltata, O. garganica, O. incubacea och O. sphegodes. De fyra arterna pollineras
av fyra olika arter av solitdra bin. For att undersdka om pollinatdrsisolering forekommer
gjordes observationer pé plats for att folja pollineringen. Korsningsférsok och métning av
antalet kromosomer utfordes for att kunna utvérdera styrkan i reproduktiva barridrer efter
pollinering, dar mingden frukt samt livsdugliga fron som produceras anvindes som en
indikation pé reproduktiv framgéng. I detta fall kom forfattarna fram till att de reproduktiva
barridrer som verkar efter pollinering var véldigt svaga och bidrog litet till den totala
reproduktiva isoleringen mellan arterna. I de fall dir olika blomningstid forekom var det den
starkaste reproduktiva barridren. I sympatriska fall var pollinatorsisolering fullstdndig och



ddrmed den starkaste agerande barridren mellan arterna. Sedeek et al. (2014) menar ocksa att
mekanisk reproduktiv isolering som beror pa olika pollenplacering mellan arter har liten
effekt pd den totala reproduktiva isoleringen.

En kontaktzon for de tva sympatriska arterna O. arachnitiformis och O. lupercalis har nyligen
patréaffats av Vereecken et al. (2010). Dessa tva Ophrys-arter ar annars reproduktivt isolerade
fran varandra pd grund av brukandet av tva skilda pollinatorer och till viss del pa grund av
mekanisk isolering. Hybriderna som dessa arter bildar menar forfattarna kan ge upphov till
nya fenotyper och dessa nya kombinationer av karaktiarsdrag kan leda till att nya pollinatdrer
brukas. Nér byte av pollinator har skett bidrar detta starkt till reproduktiv isolering, som
forfattarna menar &dr framst av betydelse for specifika pollinationssystem. Forfattarna menar
dven att just hybridisering ger en mdjlighet for uppkomst av reproduktiv isolering, exemplevis
pollinatdrsisolering, som leder till diversifiering hos blomvéxter.

Chiloglottis

Inom orkidéslédktet Chiloglottis har doft visat sig vara en starkt reproduktivt isolerande
karaktdr. Nyligen visade Peakall och Whitehead (2014) att skillnader i doftsignaler dr det som
gOr tre sympatriska arter inom sléktet reproduktivt isolerade fran varandra. De jimforde tre
arter som Overlappade bade geografiskt och i blomningstid samt en allopatrisk art. De fyra
arternas morfologi skiljer sig sa lite att mekanisk isolering inte forekommer. For att undersoka
om det finns reproduktiva barridrer efter pollinering och efter fertilisering s& handpollinerades
och korsades de fyra arterna med varandra. Eftersom de kunde {4 livsdugliga och fertila
hybrider kunde andra reproduktiva barridrer uteslutas. De fyra arterna ar inte differentierade 1
sadan utstrickning som forvéntas av divergerande populationer pé artniva enligt forfattarna.
Detta menar de indikerar att &ven smé genetiska variationer dr nog for att definiera grénser
mellan arter. Whitehead och Peakall (2014) undersokte vidare pa tvd av de sympatriska
arterna inom Chiloglottis som studerades ovan. Dér fann forfattarna genom beteendeforsok att
pollinatdren for vardera art enbart attraherades av respektive arts doftsignaler. Arterna kunde
bilda livsdugliga hybrider, vilket innebér att inga postzygotiska barridrer verkar mellan de tva
arterna. Detta pekar 4n en géng, enligt forfattarna, pa att det &r pollinatorens beteende som
verkar reproduktivt isolerande mellan dessa tva arter.

I en tidigare studie visade Peakall och medforfattare (2010) att tvd andra arter inom sliktet (C.
valida och C. jeanesii) inte heller uppvisar nagra postzygotiska barridrer nir de jamforde
fronas livsduglighet mellan och inom arterna. Inga av arterna inom Chiloglottis uppvisar
ndgon form av mekanisk isolering da pollinierna alltid blir placerade pa insektens
mellankropp. Resultaten fran dessa tre studier tyder pa att sympatriska arter inom Chiloglottis
ar reproduktivt isolerade fran varandra till f61jd av pollinatdrsisolering som beror pa
pollinatdrens beteende.

Diskussion

Arter kan vara reproduktivt isolerade pa grund av flera barridrer men tidigt agerande barridrer
ar de som bidrar mest till den totala reproduktiva isoleringen och de kan dven paverka senare
verkande barridrer (Lowry et al. 2008, Sedeek et al. 2014). Eftersom pollinatorsisolering kan
samverka med andra reproduktiva barridrer &r fall dér pollinatorsisolering dr den enda
forekommande barridren viktiga att studera (t.ex. Kay & Sargent 2009, Xu et al. 2011). Detta
blir tydligt i studien av Sedeek et al. (2014) dér nagra av de studerade Ophrys-arterna inte
alltid 6verlappade i blomningstid och da var blomningstid den barridr som verkade mest
reproduktivt isolerande mellan arterna. Blomningstid &r en tidigare verkande barridr &n



pollinatdrsisolering och nér den finns nérvarande sd bidrar den mest till den totala
reproduktiva isoleringen. For ndgra Ophrys-arter som forekommer helt i sympatri, dér
blomningstid helt dverlappar, dr det pollinatdrsisolering som dr den mest betydande barridren
for reproduktiv isolering (t.ex. Xu ef al. 2011). I dessa fall forekommer inte heller
reproduktiva barridrer som verkar efter pollinering. Exempel pé detta har man dven patréffat
hos det australiensiska sldktet Chiloglottis, dér artgrénser for sympatriska arter utgors av
reproduktiva barridrer som beror pa pollinatorens beteende (t.ex. Whitehead & Peakall 2014).
Det tycks inte forekomma mekanisk isolering inom dessa grupper och Cortis et al. (2009)
menar att mekanisk isolering inte heller dr av stor vikt inom dessa orkidéslékten.

Att det inte forekommer postzygotiska barridrer hos grupper som Ophrys menar Scopece et al.
(2007) kan bero pa att dessa grupper dr relativt nyligen divergerade och att postzygotiska
barridrer inte har hunnit bildas. Det kan dven bero pé att utvecklingen av postzygotiska
barridrer dr langsammare hos grupper dér prezygotiska barridrer dr véldigt starka, som hos
ndgra arter av Ophrys och Chiloglottis. Schiestl och Schliiter (2009) menar i sin metaanalys
att grupper som ar sexuellt vilseledande har en starkare form av pollinatdrsisolering dn
grupper som dr mindre specialiserade i sitt pollinationssystem. De sexuellt vilseledande
grupperna hade ocksa en storre mangfald och artrikedom, vilket indikerar att
pollinatdrsisolering kan leda till diversifiering och en stérre mangfald. Specificitet i
pollinationssystem och koppling till reproduktiv isolering har dven pétréaffats hos en viss art
av fikon och fikonsteklar som pollinerar den (Wang ef al. 2013). Det stdrker bevisen for
kopplingen mellan specifik pollinering och reproduktiv isolering.

Skillnader i doftsignaler dr den faktor som tycks spela storst roll for pollinatorsisolering hos
sympatriska arter inom bade Ophrys och Chiloglottis (t.ex. Whitehead & Peakall 2014). Man
har man funnit att karaktirer hos blomman, i form av doftsignaler, kan uppratthalla granser
mot genflode mellan populationer och arter vilket tyder pé att pollinatorsisolering
forekommer (t.ex. Xu et al. 2011, Peakall & Whitehead 2014). Doft forefaller ddrmed kunna
verka som en tydlig reproduktiv barridr hos sympatriska arter av sexuellt vilseledande
orkidéer. Det dr dock svart att dra en slutsats om hur pass vanligt forekommande denna
pollinatdrsisolering dr bland dessa system men i fall dédr det forekommer tycks det vara den
starkast bidragande faktorn for den totala reproduktiva isoleringen. Blomdoft verkar vara en
viktig signal for attraktion av specifika pollinatorer samt vilken typ av beteende som
pollinatdren uppvisar (t.ex. Xu ef al. 2012b, Peakall & Whitehead 2014). Det i doftsignalen
som verkar ha betydelse for pollinatérens beteende ar signalens méngd eller proportionen av
olika kemiska &mnen i den. Variationer i doft verkar kunna leda till brukandet av skilda
pollinatdrer och ddrmed vara en reproduktivt isolerande karaktér hos sexuellt vilseledande
véxter. Om en pollinatdr dndrar sitt pollineringsbeteende till foljd av férdndring i en
doftsignal kan det begrénsa eller forhindra genflode mellan véxtpopulationer och dédrmed leda
till divergens. Det verkar som nérbesléktade sympatriska arter inom bade Ophrys och
Chiloglottis har 14g nivé av differentiering mellan dem men en mérkbar differentiering nér det
kommer till gener som dr kopplade till doft. Eftersom blomdoft &r den signal som sexuell
vilseledning till storsta delen bygger pa, da den hdarmar insekthonans kdnsferomoner, borde
den ocksé vara en viktig bidragande faktor till pollinatorsisolering (t.ex. Sedeek et al. 2014).

Mgjligen ir det sé att forandringar 1 doftsignalen sker fore forandringar hos andra
blomkaraktirer vid divergens av arter inom dessa slékten (Sedeek et al. 2014). Darfor ar det
mdjligt att genetiska fordndringar som pdverkar blomdoft kan paborja divergens vilket kan
leda till nya arter. Detta géller dven andra tidigt verkande reproduktiva barridrer som till
exempel blomningstid. Detta kan mojligen appliceras pd andra arter som divergerar till foljd
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av starka reproduktiva barridrer innan pollinering. Enligt Xu ef al. (2012a) &r blomningstid
och morfologi komplexa karaktérer som kontrolleras av genetiska mekanismer i flera nivaer.
Blomdoft och farg har mindre komplexa vigar och skulle darfor lattare och i storre
utstrdckning kunna éndra vilka pollinatorer som attraheras och bidra till reproduktiv isolering.
Det innebir att smé fordndringar pa genniva kan leda till stora fenotypiska forandringar. Att
kvantitativt kunna utvdrdera geners fenotypiska effekt i falt ar nddvandigt for att kunna siga
mer om detta (Xu ef al. 2012b). Detta skulle kunna goras genom manipulering av karaktérer 1
félt eller manipulering av genuttryck. For att kunna veta mer om pollinatdrsisolering och dess
roll som reproduktiv barridr for artbildning behover man veta mer om den genetiska
bakgrunden samt kunna kvantifiera hur vanligt forekommande pollinatdrsisolering ar i
naturliga populationer (Xu et al. 2011). Sedeek et al. 2014 menar att arterna som studerats &r i
ett tidigt skede i artbildningsprocessen och dérfor dr forandringarna mycket smd. De menar
ocksa att denna form av artbildning kan vara vanligt forekommande i system dér subtila
fordndringar i1 karaktdrsdrag kan paverka reproduktiv isolering. Eftersom manga arter inom de
studerade grupperna hade lag differentieringsgrad fran varandra kan det vara svirt att separera
artgrinser enbart genom molekyléra analyser. I dessa specifika fall kan genetiska studier
tillsammans med beteendestudier vara nddvéndiga for att definiera artgrénser. Detta kan vara
av vikt ndr det kommer till bevarande av méangfald da det krdver kunskap om vilka arter som
finns.

Visuella signaler tycks inte kunna bidra till reproduktiv isolering pa egen hand men de verkar
kunna ha en inverkan pa antalet besok och skulle kunna samverka for total reproduktiv
isolering (t.ex. Sedeek et al. 2014). Aven om doft ir viktig for attraktion pa ldnga avstand
verkar visuella signaler vara av betydelse for hur insekten placerar sig sjdlv och dirmed
viktiga for pollinerings- och reproduktiv framgéng (t.ex Rakosy et al. 2012). Till hur stor grad
en karaktdr kan paverka pollinatorsisolering och genflode mellan populationer beror pé vad
den har for inverkan pa pollinatdrens beteende och dédrmed pollineringen. Eftersom doft ar
den starkast attraherande signalen ar det ocksé den som potentiellt skulle kunna bidra mest till
reproduktiv isolering genom att ge upphov till brukandet av skilda pollinatdrer. Det dr av vikt
att fa mer kunskap om hur doft- och ljussignaler tolkas hos pollinatdrens sensorer eftersom
detta kan skilja sig mellan arter och grupper av insekter. Jimforande studier pa
parningsbeteende kopplat till dessa signaler och egenskaper kan vara till nytta, dar métteknik
som gaskromatografi och ljuspektrometri utgar fran insektens uppfattning (t.ex. Sedeek et al.
2014). Det kanske ocksé ar lattare for oss att kvantifiera en fordndring i doftsignal dn en
visuell forédndring.

Eftersom Ophrys ér det enda sexuellt vilseledande sléktet i Europa och framst forekommer
kring medelhavet sé dr systemet begrinsat och specifikt, bdde vad géller antal organismer att
studera och forskargrupper som studerar dem. Detsamma giller for Chiloglottis 1 Australien.
Det &r ocksa ett begrinsat antal arter som forekommer 1 sympatri som ldmpar sig for studier
om pollinatorsisolering inom dessa grupper. Det innebér att det inte gar att dra nagra generella
slutsatser om hur pass vanligt forekommande pollinatdrsisolering dr hos sexuellt vilseledande
véxter, men det gar att sdga att pollinatdrsisolering forekommer. Darmed kan pollinatorer
bidra till reproduktiv isolering for ett fital arter av sexuellt vilseledande orkidéer, vilket med
tiden dven kan leda till diversifiering inom gruppen.
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Bevarande av biologisk mangfald

Négra av skélen till att vi ska bevara den biologiska méngfalden &r att den ger upphov till
olika ekosystemtjénster som i slutindan innebér en fordel for ménniskor. Ekosystemtjénster
kan handla om allt fran néringscykler till ménsklig rekreation. Det dr bade privata personer
och offentlig sektor som dr beroende och gynnas av olika ekosystemtjénster. Detta &r en del
av ett antropocentriskt synsétt ddr méngfald ar viktig eftersom vi inte alltid vet vilka arter som
ar viktiga for ett ekosystem. Biocentrism &r det etiska argument som menar att naturen och
organismer har ett vérde i sig, utan att ha ett direkt virde for oss. Det behandlar huruvida vi
ménniskor har ritten att bestdimma vilka arter som ska finnas och inte.

Nér man talar om organismers rétt att finnas kan man frdga sig om det finns ndgon gréns? Jag
tolkar det biocentriska synséttet som att vi borde skydda alla organismer och deras variation.
Innefattar det d&ven de organismer som inte dr dnskvérda i det ménskliga samhéllet? Till
exempel organismer som paverkar grodor negativt eller mikroorganismer som orsakar
sjukdomar och paverkar bdde minniskors och andra organismers hélsa. Dessa organismer har,
om man utgar frdn det biocentriska argumentet, ett vérde i sig och vi har kanske inte ritt att
bestimma om de ska finnas eller inte. Att kunna avgdra om en art dr hotad som en direkt foljd
av ménniskan eller inte kan bli problematiskt eftersom arter skulle komma och gé dven om
ménniskan inte var inblandad. Detta kan i ménga fall sdkert vara nést intill omdjligt att veta
eller ta reda pa.

Om man utgér fran det antroposofiska synséttet och tar hansyn till alla levande organismer
eftersom de eventuellt dr viktiga for ndgonting menar jag att det biocentriska synséttet anda
blir inrdknat. Det gar kanske att kombinera de bada synsitten med utgdngspunkt fran det
antroposofiska, for vad gor det om det dven gynnar oss i slutdndan?

Forskningsetik

Jag har skrivit min Oversiktsartikel s att den i storsta mdjliga man ska ticka det berdrda
dmnet och gora det pé ett opartiskt sétt. Killors ursprung och pélitlighet har kritiskt granskats
och en beddmning angaende studiernas relevans for &mnet har gjorts innan jag refererat till
dem. I mitt sokande av litteratur har jag frimst anvént mig av soktjdnsten Web of Science. For
att hitta mer litteratur har jag d&ven anvént mig av kéllor som hénvisats till i de studier jag
redan anvint mig av. Det framgar tydligt i texten nir argument och &sikter ar framforda av
ndgon annan dn mig, vilket &r refererat till i texten med tillhérande referenslista.
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