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ВЗАЄМОДІЯ ПРЕДСТАВНИКІВ РОДУ BUDDLEJA L. З КОМАХАМИ-ЗАПИЛЮВАЧАМИ

Анотація. В статті наведені дані щодо особливостей запилення декоративних кущів ‒ представників роду Buddleja L. На основі аналізу літературних даних описані концепції «синдрому запилення» , що базуються на конкретних ознаках квіток: форма, колір, запах, розмір. Розглянуті концепції  F. Delpino, S. Vogel в модифікації L. Van der Pijl та K. Faegri, W.N. Ellis,                A.C. Ellis-Adam, H. Müller Описано зв'язок між морфологічною будовою квітки досліджуваних рослин та будовою ротових апаратів запилювачів. Вказані особливості хімічного складу видів роду Buddleja L., які впливають на приваблення комах. Наведено склад ароматичних сполук квіток Buddleja L. З’ясовано, які комахи-запилювачі найчастіше відвідують досліджувані рослини. Охарактеризовані особливості кольорової гами квіток видів роду Buddleja L. З’ясовано вплив кількості нектару та його хімічного складу на приваблення запилювачів. Дослідження проведені на представниках роду Buddleja L.:               B. davidii Franche, B. asiatica Lour., B. crispa Benth., B. forrestii Diels,                          B. macrostachya Benth., B. myriantha Diels, B. nitida Benth., B. pichinchensis Kunth., B. madagascariensis Lam.  
Ключові слова: запилення; квітковий аромат; атрактант; приваблення; типологія.
В.О.СКАКУН
Национальный дендрологический парк «Софиевка» НАН Украины
Украина, 20300 Черкасская обл., г. Умань, ул. Киевская, 12а,

Уманский государственный педагогический университет имени Павла Тычины

Украина, 20300 Черкасская обл., г. Умань, ул. Садовая, 2
Аннотация. В статье приведены данные об особенностях опыления декоративных кустов ‒ представителей рода Buddleja L. На основе анализа литературных данных описаны концепции «синдрома опыления», основанные на конкретных признаках цветков: форма, цвет, запах, размер. Данные концепции рассмотрены F. Delpino, S. Vogel в модификации L. Van der Pijl и     K. Faegri, W.N. Ellis, A.C. Ellis-Adam, H. Müller Описаны связи между морфологическим строением цветка исследуемых растений и строению ротовых аппаратов опылителей. Указаны особенности химического состава видов рода Buddleja L., которые влияют на привлечение насекомых. Приведен состав ароматических соединений цвеков Buddleja L. Установлено какие насекомые-опылители чаще всего посещают исследуемые растения. Охарактеризованы особенности цветовой гаммы цветков видов рода               Buddleja L. Установлено влияние количества нектара и его химического состава на привлечение опылителей. Исследования проведены на представителях рода Buddleja L.:B. davidii Franche, B. asiatica Lour., B. crispa Benth., B. forrestii Diels, B. macrostachya Benth., B. myriantha Diels, B. nitida Benth., B. pichinchensis Kunth., B. madagascariensis Lam.
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Abstract.



Мета: на основі літературних даних описати взаємозв’язки представників роду Buddleja L. з комахами-запилювачами. Охарактеризувати концепції «синдрому запилення», запропоновані різними вченими. 
Літературний огляд. Взаємодія рослин з комахами-запилювачами є центральною темою в еволюційній біології, ще з часів Чарльза Дарвіна, як модельної системи для вивчення адаптації рослин в процесі еволюції. 
Для квіткових рослин характерний так званий «синдром запилення» ‒ сукупність фенотипових ознак, які відображають конвергентну адаптацію квіток до запилення конкретними видами комах.

 Концепцію даного синдрому запропонував F. Delpino (Delpino, 1873–1874; Faegri & van der Pijl, 1979; Fenster et al., 2004). F. Delpino запропонував схеми класифікації квіток за такими ознаками: форма, колір, запах, розмір. Його схеми активно обговорювалися в літературі, критикувалися. Врешті його схеми об’єднали зі схемами S. Vogel  (Vogel, 1954) в модифікації L. van der Pijl та              K. Faegri (van der Pijl, 1960 and Faegri and van der Pijl, 1979). 
Існують різні підходи для визначення взаємодії рослин та комах-запилювачів. Так W.N. Ellis, A.C. Ellis-Adam (Ellis & Ellis-Adam,1993) використовують типологію, що базується на функціональній класифікації Müller H. (Müller’s, 1881), де вказано, що взаємодія між рослинами та їх запилювачами залежить від типу квітки. При цьому має значення відношення розмірів трубки віночка квітки до хоботка комахи-запилювача. Також мають значення об’єм нектару у квітці, колір квіток та пріорітети комах щодо живлення (Ellis & Ellis-Adam, 1993; Waser & Ollerton, 2006). Комахи реагують не лише на візуальні ознаки рослин, але й на їх запах (Raguso, 2001, 2008; Schiestl, 2010). Саме запах був визнаний важливим компонентом традиційного «синдрому запилення» (Raguso, 2008; Shuttleworth & Johnson, 2009; Schiestl, 2010; Schiestl & Dotterl,  2012).
Види роду Buddleja L. запилюються метеликами. Медовий аромат, масове цвітіння, довга трубка віночка – основні ознаки, що свідчать про запилення метеликами (Webb & Lloyd, 1986; Andersson & Dobson, 2003; Willmer, 2011).
Найпоширеніший вид роду Buddleja L. – Buddleja davidii Franche приваблює велику кількість запилювачів завдяки виділенню 4-оксоізофорону (Andersson & Dobson 2003; Guedot et al. 2008). Дослідження впливу квіткового аромату          B. davidii Franche. на комах-запилювачів показали, що запах рослин є важливим атрактантом для крупних запилювачів (бджоли, джмелі, колібрі) (Andersson & Dobson, 2003; Guedot et al, 2008).  Такі відкриття викликали ще більший інтерес до вивчення залежності особливостей квіткового аромату та приваблення комах-запилювачів. 
Аромат квіток є складною фенотиповою ознакою, різноманітною за своїм хімічним складом. Дослідження проводилися вченими з січня по серпень 2011-2012 років в китайсько-гімалайському регіоні Сичуань та Юньнань, адже саме цей регіон є частиною глобального осередку зростання великого різноманіття видів роду, та вторинним центром походження азіатських видів (Moore, 1947; Li & Leeuwenberg, 1996; Nie et al., 2005; Chen et al., 2007). Для досліджень були обрані 5 видів роду Buddleja L.: B. asiatica Lour., B. crispa Benth., B. forrestii Diels, B. macrostachya Benth. та B. myriantha Diels. У природі ці види зустрічаються на порушених ділянках, вздовж доріг, на узбіччях. З’ясувалося, що всі види є залежні від комах-запилювачів. Основними їх запилювачами були бджоли, джмелі. Всі досліджувані види мають вузьку, довгу трубку віночка з прихованим нектаром. 
Вважалося, що комахами-запилювачами даних видів мають бути лускокрилі та великі бджоли. Проте, дослідження показали, що первинними запилювачами всіх видів роду є бджоли, а не метелики. Лише B. crispa Benth. приваблює метеликів. 

B. davidii Franche. має схожі морфологічні ознаки з досліджуваними видами, але запилюється переважно метеликами та міллю та дуже рідко бджолами (Anderson 2003; Guedot et al. 2008; Chen et al. 2011).

Аналіз морфологічних характеристик та будови нектарників не дав можливості чітко визначити особливості приваблення бджіл чи метеликів до рослин. Тому важливої ролі в «синдромі запилення» він не відіграє. 

Щодо запахів, то у всіх досліджуваних видів в його складі переважали монотерпеноїди, особливо монотерпенові алкени, такі як лімонен, цис-бета-осімен, транс-бета-осімен. Це свідчить про те, що метелики не є їх основними запилювачами. 
B. crispa Benth. виділяє велику кількість бензеноїдних сполук, які приваблюють саме метеликів (Honda et al. 1998; Andersson & Dobson 2003; Guedot et al. 2008). 

Також, у досліджуваних видів були виявлені специфічні ароматичні сполуки, що можуть викликати сильні реакції у вусиках (антенах) бджіл, наприклад оксид цис-ліналолу, 3-метил-1–бутанол, каріофілен, 4,8-диметилнонан-1,3,7-трієн, терпінолен, транс- β –бергамотен, тетрадекан і цис-бета-осімен (Dani et al., 1998; Rose et al., 1998; Onsoli et al., 2002; Fortunato et al., 2004; Ono, 2005; Chen & Song, 2008; Rohrig et al., 2008), які є привабливими для бджіл. З’ясовано, що для бджіл нектар є настільки ж великим потенціалом для відвідування квіток, як і аромат (Borg-Karlson et al., 2003; Chen et al., 2009).
Також, проводилися дослідження щодо кількості летких речовин в складі ароматичних сполук. Виявлено, що бджолозапильні види B. asiatica Lour.,                B. crispa Benth., B. forrestii Diels, B. macrostachya Benth. та B. myriantha Diels, виділяли велику кількість ліналоолу, лімонена, цинеолу, адже саме вони підвищують бажання живитися у бджіл (Dani et al., 1998; Borg-Karlson et al., 2003; Eltz et al., 2006; Rohrig et al., 2008; Jarau et al., 2012). Серед досліджуваних видів лише B. crispa Benth. виділяє бензальдегід та бузковий альдегід, які приваблюють метеликів (Honda, 1980; Schulz et al., 1993; Honda et al., 1998; Anderson, 2003; Andersson & Dobson, 2003; Dotterl € et al., 2006; Guedot et al., 2008). Метеликозапильна B. davidii Franche також виділяє велику кількість атрактантів для метеликів, таких як 4-оксоізофорон та бензальдегід (Andersson & Dobson, 2003; Guedot et al., 2008; Chen et al., 2011). 
Як відомо, неабияке значення для приваблення комах має колір квіток. Найбільш поширеним забарвленням неотропічної Buddleja L. є жовтий, що переходить у помаранчевий, особливо у верхній частині трубки. Також притаманний білий або кремовий колір віночка. На основі спостережень було виявлено, що найчастішими відвідувачами цих рослин як у Північній, так і в Південній Америці є медоносні бджоли, мухи, дзюрчалки, джмелі, оси та зрідка метелики, особливо головчаки. Серед відвідувачів виду були помічені колібрі, які також можуть запилювати B. nitida Benth. та B. pichinchensis Kunth. 
Особлива палітра кольорів представлена в африканських таксонів, де переважають фіолетові квітки з помаранчевою трубкою. Майже нічого не відомо про запилювачів цих таксонів, за винятком того, що під час вирощування B. madagascariensis Lam. у Новому світі було помічено, що до неї прилітають колібрі. Вважають, що запилювачами цього виду в природному середовищі є нектарниці. 
Азіатські таксони переважно мають пурпурово-фіолетові віночки квіток, часто з помаранчевою трубкою. Також часто можна зустріти рожеві та білі квітки. До цього роду також застосовується назва «кущ метеликів», завдяки різноманітним метеликам, яких приваблюють найчастіше вирощувані та інтродуковані сорти B. davidii Franche. Особливості морфології квітки більшості азіатських видів, подібних до B. davidi Franche. обумовлюють те, що більшість із них теж переважно запилюються метеликами.

Нектар – найважливіше джерело живлення для всіх відвідувачів квітів. Нектар являє собою водний розчин цукрів: фруктози, глюкози, сахарози, мальтози тощо. Концентрація цукру залежить від рослин та умов їх існування. У більшості квіткових рослин, що запилюються комахами, птахами, кажанами до складу нектару можуть входити органічні речовини: амінокислоти, білки, органічні кислоти, вітаміни, алкалоїди, глікозиди (Федоров, 1980).

Нектар Buddleja L. детально не вивчався. Дослідження складу нектару є цікавим через варіації довжини трубки віночка у квіток, різноманітності запилювачів та їх статі. Азіатська B. davidii Franche., найпоширеніший вид будлеї, що вирощується, має нектар, багатий на сахарозу (Percival, 1961; Baker & Baker, 1983), що є типовим для квітів, які запилюються метеликами. Buddleja × weyeriana, гібрид B. davidii Franche. та B. globosa Hope, має нектар з майже однаковими пропорціями сахарози, фруктози та глюкози (Percival, 1961). Ця комбінація цукрів є звичайною для  бджолозапильних квіток (Baker & Baker, 1983). L. Galetto (1993) дослідив, що у двох аргентинських Buddleja L. домінує глюкоза. Їх запилюють короткохоботкові бджоли та дзюрчалки. У B. stachyoides Cham. & Schltdl. завдяки кишеньковому рефрактометру було знайдено еквівалент сахарози в нектарі, що складає 13,5 %. Така низька концентрація цукрів є типовою для квітів, які запилюють колібрі (Baker & Baker, 1983). Baker & Baker (1975) також повідомляють про присутність ліпідів та антиоксидантів у нектарі B. globosa Hope.
Висновки
Отже, існує чимало концепцій «синдрому запилення». Однією з найпопулярніших є типологія, запропонована W.N. Ellis, A.C. Ellis-Adam.          Вцілому типологія може використовуватися для визначення взаємодії між рослинами та комахами-запилювачами. Однак, даний підхід не є досить ефективним для всіх видів роду Buddleja L., так як він не враховує морфологічних особливостей самих комах-запилювачів. 

Неабияке значення для приваблення комах-запилювачів мають колір, запах та кількість нектару квіток. Саме запах квіток за особливостями свого хімічного складу є важливим атрактантом для запилювачів. 

Основними запилювачами представників роду Buddleja L. є бджоли, джмелі, метелики, міль, колібрі. 
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