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Abstract

Cycadophyta (a gymnosperm) is divided into two groups: the Cycadaceae and the Zamiaceae. They
arose about 300 years ago and were one of the most frequent groups in the Mesozoic forests.
Cycadophyta have for a long time been described as anemophilous (wind pollinated). More recent
studies indicate that some, if not all, are entomophilous (insect pollinated), particularly the
Zamiaceae which are considered to be obligate entomophilous. Norstog (1986) was the first to reveal
that the weevil Rhopalotria mollis was the pollinator of Zamia furfuraceae, and numerous
pollination studies on Cycadophyta have subsequently been made. Nonetheless pollination studies of
Cycadaceae, with the single genus Cycas, are sparse but indicate that several alternative pollination
mechanisms exist. Two species of Cycas seem to initially be anemophilous, however, water, insects
or pollination droplets aid in the final transportation steps on the female cone. Cycas revoluta is
suggested to be ambophilous based on experiments, which show that many entomophilous
Cycadophyta species set seeds also when insects are denied access to female cones.

Thus, it is clear that pollination biology in Cycadophyta is understudied and poorly understood. In
particular, there is a need for further studies that evaluate ambophily as a true and stable pollination
mechanism. It is possible that Cycadophyta are consistently ambophilous. In addition, more species
of Cycas need to be investigated and assessed in a phylogenetic framework, in order to further
elucidate evolution of pollination biology in Cycadophyta.

Inledning

Gymnospermer (nakenfrdiga vaxter) har sedan lange beskrivits som vindpollinerade (anemofila), (se
till exempel Chamberlain 1935). Insektspollination (entomofili) har framst férknippats med
angiospermer (blomvéxter) och diskuteras ibland som en forklaring till deras “evolutionira succé”
(Crepet 1983). Flera av de stora gymnospermgrupperna, t ex familjen Pinaceae, ar vindpollinerade,
men det finns ocksa flera andra gymnospermgrupper vars pollinationsmekanism varit daligt
undersokt (t.ex., Gnetales, Rydin et al. 2010). Detaljerade studier visar att bade vindpollination och
insektspollination forkommer inom Gnetales (Kato et al. 1995; Bolinder et al. in prep).

Nér det galler kottepalmers pollinationsbiologi finns olika uppgifter i litteraturen. Traditionellt har de
antagits vara vindpollinerade; de producerar stora mangder pudrigt pollen (Judd et al. 1991) vilket
antyder vindpollination, men det finns ocksa uppgifter om att vissa arter ar insektspollinerade, eller
delvis vindpollinerade och delvis insektspollinerade (Bell & Hemsley 2000; Kubitzki 1991). Dock &r
uppgifterna oftast knapphandiga och osékra.

Forutom att vara intressant i sig och i ett ekologiskt perspektiv har studier pa frovaxtgruppen
Gnetales nyligen visat att pollinationshiologi kan vara av stor betydelse for forstaelse av evolution
och karaktarsutveckling inom en grupp (Rydin et al. 2010). Syftet med den har studien 4r att
sammanstalla, vérdera och tolka den information som finns i litteraturen kring kottepalmers
pollinationsbiologi. Vilka beldgg finns for att kottepalmer skulle vara insekts- respektive
vindpollinerade? Kan man séga nagot om hur egenskapen varierat i ett evolutionart och fylogenetiskt
perspektiv?

Kottepalmer ar en slags frovaxter

Spermatophyta, frovéxter, ar en grupp som karakteriseras av att alla har fré och pollen. Frovéaxterna
harstammar troligen fran devon och idag finns det fem grupper vilka ar: Ginkgophyta, Gnetales,
Cycadophyta, Coniferophyta och Angiospermer. | frévaxtgruppen ingar dven utdoda grupper bl.a.
det som lite slarvigt kallas froormbunkar”, vilken ar ett parafyletiskt komplex och ett samlingsnamn
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for fossila frovéaxter som liknar varandra och inte tillhor nagon av dagens grupper (Simpson 2010).
Traditionellt delas frovaxter upp i Gymnospermer och Angiospermer. Angiospermer (blomvéxter)
radierade under krita och ar den idag storsta frovéxtgruppen. De karakteriseras av att frédmnena ar
inneslutna i karpell(er). Ovriga frovaxter ar nakenfréiga (gymnospermer); de har inte nagot karpell
kring sina frodmnen. Det &r fortfarande oklart vilken grupp som evolverade forst eller vilken grupp
som &r systergrupp till angiospermer: fylogenin ar oupplost. Manga har ansett att Cycadophyta,
kottepalmer, ar den aldsta frovaxtgruppen baserat pa deras rérliga gameter, spermatozider.
Egenskapen finns aven i gruppen Gingkophyta, men inte hos 6vriga frovaxter (Brenner 2003).

Cycadophyta, kottepalmer, ar en grupp gymnospermer som enligt tydliga bevis funnits i atminstone
251 miljoner ar. De tidigaste fossilen ar ifran paleozoikum och det finns manga fossil som tyder pa
en stor diversitet av kottepalmer redan i borjan av Mesozoikum (Mamay1969). Dagens kottepalmer
delar manga egenskaper med utddda arter och morfologisk evolution verkar ha varit begransad
(Hermsen et al. 2006).

Macrozamia
Lepidozamia

Encephalartos

Bild 2. Utbredning av kottepalmer. Omarbetad efter Nagalingum et al. (2011).

De egenskaper som skiljer ut kottepalmer ifran dvriga gymnospermer, och da framforallt Gingko, &r
deras koralloida rotter (vilka ar foérknippade med symbios med cyanobakterier) och deras pinnata
blad (Bell & Hemsley 2000).

I gruppen Cycadophyta finns tva familjer, Zamiaceae med 10 slakten (Nagalingum et al. 2011) och
Cycadaceae med enbart ett slakte (Simpson 2010). Zamiaceae och Cycadaceae divergerade enligt en
studie av Hermsen (2006) for ca 95 miljoner ar sedan. Zamiaceae skiljer sig fran Cycadaceae genom
att alla slékten i familjen Zamiaceae har en dkta honkotte (Simpson 2010). Det enda slaktet i
Cycadaceae (Cycas) har ingen honkotte utan ett kluster av megasporofyll som bildar en pseudokotte
(Simpson 2010). For enkelhetens skull véljer jag att bendmna Cycas pseudokotte for honkotte genom
texten.



Tidigare studier namner ofta Cycas som det tidigaste och mest ursprungliga av alla Cycadophyta-
sldkten, men senare fylogenetiska studier av Nagalingum et al. (2011) visar istallet att alla de
nuvarande kottepalmsslaktena radierade ungeféar samtidigt, och att ingen &r mer ursprunglig &n den
andra. Undergruppen Rumphiae (Cycas) ar en grupp som man brukar bendmna som ”6-Cycas”, da de
enbart forekommer pa 6ar som Madagaskar, Seychellerna, Komorerna, Fiji, Tonga och
Solomondarna (Hill 1994). 1 gruppen har man upptackt att Cycas circinalis, Cycas rumphii och
Cycas thouarsii utvecklat ett svampigt lager kring sitt fré (Hill 1994; Dehgan & Yuen 1983) vilket
gor det mojligt for dem att sprida sig langa distanser med hjalp av vatten.

Pollinering

Det finns flera olika satt for en véxt att bli pollinerad, men huvudsakligen sker pollinering med hjalp
av abiotiska eller biotiska faktorer. Jag tanker ta upp tva satt att pollineras: med hjélp av vind och
med hjalp av insekter. Enligt Proctor et al. (1996) producerar alla vindpollinerade vaxter ett typiskt
icke-kletigt pollen som sprids latt. Pollenkornen ar latta, sma, torra, flyger enkelt i luften, landar
isolerade (klumpar inte ihop sig) och har ett mer jamnt an skulpterat exin (Culley et al. 2002).
Vindpollinering framjas vid 6ppna habitat dar pollinatorer ar franvarande eller fa (Culley et al. 2002;
Goodwillie 1999). Insektspollen har en vidhaftande formaga vilket gor att de ofta kommer i klungor.
De flesta, men inte alla, har ett fettéverdrag (pollenkit). Insektspollinering ar framgangsrikt i stangda
skogshabitat eller dar pollinatorer ar férekommer frekvent (Culley et al. 2002).

Det evolutionért aldsta pollinationsséttet hos frovaxter har sedan Taylor & Millay (1979) ansetts vara
styrt av abiotiska faktorer. Insektspollinering har sedan borjan av 1900-talet varit forknippat med
angiospermer och har sagts vara anledningen till deras enorma diversitet (Crepet 1983). Men mer
aktuella studier ger stod for att insektspollination kan ha forekommit sa tidigt som i karbon, det vill
saga langt innan angiospermerna fanns, med interaktion mellan artropoden Arthropleura och véxter i
froormbunks-gruppen. Man har funnit pollenkorn tillhérande froormbunksgruppen Medullosales pa
Arthropleuras ben vilket pekar pa att Arthropleura skulle kunna vara pollinatéren. Pollenkornen man
hittat ar 200-550 um stora och alldeles for stora for att transporteras med vind (Taylor & Scott 1983;
Labandeira 1998; Taylor et al. 2008). Ett annat stéd ar fynd av utddda slaktingar till nuvarande
insektspollinerade arter som verkar ha samma sterila védvnader och fjall kring frodmne och fr6 vilket
antyder association med insekter (Dilcher 1997).

Analys

Pollination hos kottepalmer

Kottepalmer har sedan Chamberlain (1935) ansetts vara vindpollinerade, trots att fa direkta
observationer eller experimenterande studier finns. Att vindpollination som radande mekanism sallan
ifrdgasatts beror troligen pa att kottepalmer har manga egenskaper som tyder pa att de skulle kunna
vara vindpollinerade. Kottepalmers pollen ar exempelvis latta, torra och producerade i stora massor,
vilket &r typiskt for vindpollinerade véxters pollen (Niklas & Norstog 1984). Men studier har antytt
att vissa arter kan vara insektspollinerade (mer om det nedan) och atminstone hos familjen
Zamiaceae finns egenskaper som talar emot vindpollinering. Vid den tidpunkt da pollenkornet ska na
frodmnets mikropyl som &r vand mot kottens axel (insida”), sa &r insidan endast f0ga exponerad.
Dérefter omsluter megasporofyllet frodmne och fr6 medan de utvecklas. Hos Cycadaceae daremot,
ar frédmnet exponerat medan det utvecklas, precis som ar fallet hos évriga gymnospermer (Norstog
et al. 1986) och darfor har det traditionellt sétt varit sjalvklart att anse dessa vara vindpollinerade och
att vindpollination varit den ursprungliga karaktaren hos kottepalmer da Cycadaceae benamnts som



den mest ursprungliga grenen av kottepalmer. Da dagens kottepalmer numera sags ha radierat
ungefar samtidigt (Nagalingum et al. 2011) férkastas den gamla tesen om att vindpollination &r det
ursprungliga hos kottepalmer, som man tidigare ansett med hansyn till att Cycadaceae i manga fall
tenderat vara vindpollinerade (Kono & Tobe 2007).

Endast nagra fa studier av pollinationsmekanismen hos kottepalmer har gjorts. Resultaten antyder att
bade vindpollination och insektspollination forekommer (se ocksa tabell 1 och bild 2). Huruvida
anfader till kottepalmer var vind- eller insektspollinerade ar fortfarande oklart. Mamay (1976)
foreslog exempelvis att de glandul6sa kropparna, vilka férknippas med Phasmatocycas (en anfader
till dagens kottepalmer) tyder pa insektspollination.

Det forsta och mahanda tydligaste exemplet pa att utdoda kottepalmer kanske var insektspollinerade
ar koproliter (fossiliserad avforing) hos Delemaya spinulosa. Delemaya spinulosa ar en anfader till
dagens kottepalmer, vilken har reproduktiva strukturer som antyder likheter med dagens Bowenia
och Zamia (insektspollinerade). Delemaya spinulosa har exempelvis ett reducerat antal pollenséckar
vilket ofta betyder ett reducerat antal pollen, vilket i sin tur forknippas med insektspollinering
(Klavins et al. 2003; Norstog & Nicholls 1997). Delemaya spinulosas pollen liknar pollenkornen
nutida kottepalmer som anses insektspollinerade, mer &n vad de liknar vindpollinerade coniferernas
pollenkorn (Klavins et al. 2003), och i en studie av Klavins et al. (2005) fann man insektskoproliter,
med Delemayas spinulosas pollen i, inuti Delemaya spinulosas pollensackar. Insekten ifraga ar
okand men mycket séger att det skulle vara en insekt fran gruppen Coleoptera, som idag &r
forknippade med insektspollination hos kottepalmer. Detta &r forsta beviset pa en interaktion
kottepalmer och insekter emellan, en interaktion som kanske redan da var komplex med insekten
ifrdga som pollinator, eller en interaktion som innebar att insekten hade kottepalmen som féda men
som sedan evolverades till en pollinationsinteraktion.

Annat som stddjer teorin om insektspollination hos utddda kottepalmer baseras pa studier av den
fossila kottepalmen Antarcticycas. Man har funnit skador pa Antarcticycas smablad och pa dessa -
koproliter vilket tyder pa att insekter haft dessa som foda, man har daremot inte funnit nagra
mikrosporangier i anslutning till smabladen sa ingen slutsats kan egentligen dras om huruvida det
fanns kopplingar mellan att dta véxten och att pollinera den (Hermsen et al. 2006). Det har i studier
visats att det finns insekter som enbart &r parasiter pa kottepalmer, t.ex. Lepidoptera (Norstog &
Nicholls 1997) sé insekten som étit pa Antarcticycas kan ha varit en parasit. Daremot finns det inga
fossil av Lepidoptera som stracker sig langre bakat i tiden an till jura (Hermsen 2006; Grimaldi &
Engel 2005).

Att utdoda kottepalmer &ven kan ha varit vindpollinerade stdds av att anfaderna Paleocycas och
Baenia hade exponerade frédmnen vilket idag ar associerat med vindpollinerade kottepalmer
(Norstog et al. 1986; Mamay 1976). Men da Cycas, som har den karaktaren, har visat sig vara
insektspollinerad i vissa fall (se nedan) bor detta inte ses som ett tydligt beldgg. Baenia har ett
megasporofyll som paminner om dagens Zamia (Pant 1973) men strukturen ar mycket mer 16s och
hangande an Zamias som ar mer uppratt (Harris 1961). Att Baenias kotte var konstruerad sa kan ha
gynnat samevolutionen med insekter och kan ha varit forstadiet till det som blev Zamias
insektspollinerade kotte.
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Bild 3. En fylogeni 6ver Cycadophyta, omarbetad fran Nagalingum et al. (2011). Har kan man se hur
egenskapen pollination varierar mellan arter. Fargerna pa linjerna symboliserar olika slakten olika slakten.
*Cycas circinalis har tva pollinationsfaser: forst forflyttas pollen med hjalp av vind, sedan med vatten/vind
(Niklas & Norstog 1984). Cycas panzhihuaensis har ocksa tva pollinationsfaser: forst med vind sedan med
insekt/pollinationsdroppe (Wang et al. 1997). Cycas revoluta ar ambofilisk och kan pollineras av bade
insekter och vind (Kono & Tobe 2007).



Pollinatorer och andra associationer mellan insekter och kottepalmer

Interaktionen mellan insekter och kottepalmer ségs ha sitt ursprung i tidiga mesozoikum (Crowson
1991; Farrel 1998; Labandeira 2000; Labandeira et al. 2007) och kan vara den aldsta
pollinationsinteraktionen man kanner till (Labandeira 2000, Brenner 2003). Sléktingar till
kottepalmspollinatérer kan hittas som fossil ifran perm (Klavins 2005; Crowson 1981) och det ar
saledes mojligt att interaktionerna dem emellan kan ha uppstatt redan under sena paleozoikum. Ett
fossil av en Gymnopollisthrips beskrivet av Penalver et al. (2011) ger stod at att interaktionen mellan
insekt och kottepalm funnits sedan mesozoikum. Fossilet visar att Gymnopollisthrips, vilka &r nara
beslaktade med dagens tripsar som pollinerar kottepalmer, transporterade stora méangder pollen fran
Cycadopites (pollen som paminner om kottepalmspollen). Denna interaktion paminner om den
mellan dagens Cycadothrips och Macrozamia (Penalver 2011).

Trots den vida utbredningen av kottepalmer sa ar de flesta, om inte alla, kottepalmspollinatorer
specialister. Grunden till detta &r att hankotten producerar beldning till insekter. Det kan vara: odor,
varme eller starkelse. Dock besoker insekterna dven honan, troligtvis pa grund av honans likhet med
hanen (Hall et al. 2004). Insekten soker sig darfor inte enbart till vaxten for beloning utan aven for
dess specifika utseende.

Det ar framforallt sma insekter med mandibler eller tripsar med “suck-and-punsch”-mundelar som &r
forknippade med kottepalmer (Crowson 1991), framst familjen vivlar (Curculionoidea: Coleoptera)
(Norstog 1984). Rhopalotria mollis (Belidae: Curculionoidea: Coleoptera) var den forsta insekt som
enligt vetenskapliga studier faststalldes som pollinator at en kottepalm, Zamia furfuracea. Slaktet
Rhopalotria har varit forknippade med kottepalmer under véldigt lang tid och denna langa relation
kan ha gett upphov till att vissa primitiva delar hos Rhopalotria har bevarats (ex. mundelar) (Norstog
et al. 1986) vilket i sin tur skulle tyda pa samevolution mellan Rhopalotria och kottepalmer. Men
aven tripsar, plattbaggar, nattfjarilar, myror, bin och kackerlackor ar férknippade med kottepalmer,
antingen som pollinatorer, herbivorer eller parasiter (Forster 1994; Wang et al. 1997; Devires 1983;
Marler & Terry 2011).

Att tripsar (Thysanoptera: Pterygota) ska vara pollinatorer har varit kontroversiellt da deras yttre
attribut inte stimmer 6verens med den effektiva pollinatérens (Terry 2002), men idag ar de
dokumenterade pollinatorer till basala angiospermer och trikolpater, samt kottepalmssléktet
Macrozamia (dar slaktet Cycadothrips ar effektiva pollinatérer, Mound & Terry 2001; Terry 2001).

Tabell 1. Dokumenterade pollinationssatt hos kottepalmer samt associerade insekter.

Art Insektspollinerad  Associerad Pollinator ~ Dokumenterad Referens
insekt* associationsplats
Bowenia ja Miltoranes ja Australien Wilson
serrulata subopaca 2002
Bowenia ja Milotranes ja Australien Wilson
spectablis prosternalis 2002
Cycas beddomei  ngj Alphitobius nej Indien Raju &
sp. Jonathan
2010
Cycas circinalis  Nej/ annat - - Stillahavs-6ar Niklas &
Norstog
1984
Cycas media kanske Aethnia - Australien Ornduff
unguiculata, 1991
Ulomoides
australis,
Trigona
carbonaria,




Cycas ja Anatrachyntis - Stillahavs-0ar Terry et al.
micronesica sp. 2009
Carpophilus

I

Cycas pectinata  ? Coleopterasp. ? Indien till vitenamn  Lindstrom
1999

Cycas revoluta ambofili Carpophilus ja Japan Kono &

chalibeus Tobe 2007
Cycas semannii nej - - Stillahavs-6ar Keppel
2002

Cycas thouarsii  ja ? - Stillahavsoar Hall &
(Madagaskar) Walter 2011

Encephalartos ja Metacucujus  ja Sydafrika Donaldson
cycadifolius encephalarti et al. 1995

Encephalartos ja Porthetes sp. Sydafrika Donaldson
villosus Metacucujus 1997
goodei

Macrozamia ja Tranes ja Australien Chadwick
communis lysteroides™, 1993
Cycadothrpis
chadwiki Terry 2001

Macrozamia ja Cycadothrips  ja Australien Mound &
macdonelli albrecht Terry 2001



1991

Macrozamia ja Cycadothrips  ja Australien Terry 2001
mountperriensis, sp. Forster et
M. longispina, al. 1994
M. lucida
Microcycas ja Rhopalatoria  ja Cuba Vovides et
calocoma sp. al. 1997
Stangeria eripus  ja Nitidulidae ja Sydafrika Porches &
Johnson
2009
Zamia ? Trigona sp. ? Costa Rica De vires
fairchildiana 1983
Zamia ja Rhopalotria ja Mexiko Norstog et
furfuraceae mollis al. 1986
Zamia ja Rhopalotria ja USA Tang et al.
integrifolia slossoni 1987
Paraxontha
zamiae
Zamia loddigesi  ? Rhopalotria ? USA Stevenson
mollis et al ??
Zamia pumila ja Rhopalotria ja USA Tang et al.
slossoni 1987
Zamia spartea ? Rhopalotria ? USA Stevenson
mollis et al ??

*Interaktionens natur &r inte alltid fullt ut undersokt. Det kan handla om pollination men kan ocksa vara andra typer av interaktioner.
Pollinatérer och andra associationer mellan insekter och Zamiaceae

Sammantaget verkar det klart att hela gruppen Zamiaceae ar insektpollinerad; det finns
pollinationsstudier pa en eller flera arter fran alla slakten. Det var Norstog & Stevenson (1980)
uppfoljt av Norstog (1984) som var forst med att pa ett vetenskapligt satt visa att den mexikanska
arten Zamia furfuraceae var pollinerad av insekten Rhopalotria mollis (Belidae: Curculionoidea:
Coleoptera). Darefter har en rad studier dykt upp som dementerat den gamla tron om att kottepalmer
enbart &r vindpollinerade (Chamberlain 1935).

Gallande slaktet Zamia finns studier gjorda pa ovannamnda Zamia furfuracea. Samtidigt som den
studien gjordes observerades Zamia integrifolia och dven denna ansags vara insektspollinerad. Det
finns likheter mellan de bada, exempelvis att de vid tid for pollination har mycket starkelse i deras
mikrosporofyll, men lite i megasporofyllet (Norstog & Fawcett 1989). Tang (1987) fastslog att
Zamia integrifolia ocksa var insektspollinerad av bade Rhopalotria slossoni (Belidae:
Curculionoidea: Coleoptera) och Pharaxontha zamiae (Erotylidae: Cucujoidea: Coleoptera), bada
vardvéxt-specifika arter darfor att de inte forekommer pa den néra slaktingen Zamia furfuracea aven
om denne lever i anslutning till Zamia integrifolia (Norstog & Fawcett 1989). Zamia pumila &r dven
den pollinerad av bade Rhopalotria slossoni och Pharaxontha zamiae (Tang 1987).

DeVries (1983) observerade aven att Trigona sp. (Apidae: Hymneoptera) var tackt av pollen fran
Zamia fairchildiana. Trigona &r det &ldsta bifossilet bevarat och kan ha existerat redan under krita.
Trigona har bevarat manga egenskaper sedan krita och det kan vara ett tecken pa att kottepalmer
eller andra gymnospermer har varit huvudfddan for bin. De kan darfor ha varit och kanske
fortfarande &r, hogst delaktiga i bins evolution (Ornduff 1991).

Det till Australien endemiska sléaktet Macrozamia innehaller ca 40 arter (Terry et al. 2005) och &r de
enda kottepalmer som forknippas med tripsar (Thysanoptera), i detta fall Cycadothrips
(Aeolothripidae: Thysanoptera) vilka verkar vara ursprungliga. Interaktionen emellan Thysanoptera
och Macrozamia kan ha funnits lange, dock saknas fossil dar de tva &r associerade. Macrozamia



pollineras aven av slaktet Tranes (Curculionoidea: Coleoptera) och dessa tva insektsgrupper ar
vardspecifika (Terry 2001).

Man har sedan Niklas & Norstog (1984) ansett att afrikanska Encephalartos ar insektspollinerad
darfor att dessa ej satter fron i kultiverat tillstand. Det géller aven da hon- och hanplantor av
Encephalartos ferox, Encephalartos grattus, Encephalartos hildebrandtii star med ett mellanrum pa
ca 2 till 10 meter, vilket ar tillrackligt for att de skulle kunna anvénda vinden som medium for
pollination, men ingen av arterna har visat en fullgod frosattning. Den mest betydande
pollinationsstudien pa slaktet ar gjord pa arten Encephalartos villosus, vilken &r pollinerad av
insekterna Porthetes sp. (Curculionoidea: Coleoptera) och Metacucujus goodei (Boganiidae:
Cucujoidea: Coleoptera) (Oberprieler 1995). Studien visar att det sker en signifikant hégre
frosattning vid uteslutning av vind, men att Encephalartos villosus anda satter fron vid uteslutning av
insekter, vilket kan betyda att vindpollination har viss betydelse i det naturliga habitatet (Donaldson
1997).

Det finns egentligen bara en konflikt géllande pollination hos Zamiaceae och det ar inom slaktet
Stangeria, som ocksa alltid varit svarplacerat fylogenetiskt (Chaw et al. 2005). Stangeria har
traditionellt sett placerats néra sléktet Bowenia darfor att de har vissa morfologiska karaktérer
gemensamt (exempelvis strukturer pa pollenkornets yta och formen pa annulus) (Chaw et al. 2004).
Nyare molekylara studier visar ibland att Stangeria istéllet placeras ndrmast Zamia (Nagalingum et
al. 2011; Chaw et al. 2005) medan andra studier har visat att Cycas &r systergrupp till Stangeria (Hill
et al. 2003; Johnson 1959). Placeringen ar av intresse da den enda studien gjord pa Stangerias
pollination enligt mig har uteslutit vindpollinering alltfor lattvindigt. Deras slutsats &r att Stangeria
ar insektspollinerad, trots att frosattningen var hogre nar insekter uteslots (Proches & Johnson 2009).
Man ser heller inga skador pa Stangeria som skulle vara analoga med sadana skador som finns i det
andra Sydafrikanska sléktet, Encephalartos (Donaldson, 1997). Redan Rattray (1913) drog slutsatsen
_ att slaktet Stangeria var
& ""'f vindpollinerad, till skillnad fran
den andra sydafrikanska arten
Encephalartos. Det f6ljdes sedan
upp av Tang (1987) som noterade
att Stangerias hankottar inte
producerar ndgon varme under
reproduktionen vilket anses vara
en viktig karaktar for
insektspollinerade kottepalmer.
Stangeria har ocksa, till skillnad
fran manga andra arter i familjen
Zamiaceae, satt fron i kultiverat
tillstand (Proches & Johnson
2009).

Bild 4. Stangeria eripus

Det finns fyra andra grupper som inte ar sa val utredda géllande pollinationsbiologi. Det man vet ar
att gruppen Dioon med hogsta sannolikhet ar insektspollinerad, via studier pa den mexikanska arten
Dioon califanoi som ar pollinerad av insekterna Rhopalotria bicolor och Pharaxonotha sp
(Oberprieler 1995). Samt gruppen Microcycas med den enda arten Microcycas calocoma som verkar
vara insektspollinerad da man studerat den i syfte att bevara den. Arten ar utrotningshotad, troligtvis
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for att Microcycas calocomas pollinatér har dott ut (Vovides et al. 1997).

Lepidozamia peroffskyana i slaktet Lepidozamia ar insektspollinerad av arten Tranes lysteroides
(Curculionidae::Coleoptera) (Hall et al. 2004). Studier pa Ceratozamias pollinationshiologi saknas
helt.

Pollinatdrer, associationer med insekter och annan pollinationsbiologi hos
Cycadaceae

Cycadaceae har l&nge ansetts vara vindpollinerad, och har darfor grundat teorin om att det
ursprungliga tillstandet hos kottepalmer ar vindpollination da Cycadaceae lange dven ansetts vara
den &ldsta kottepalmsfamiljen. Det har dock visat sig att Cycadaceae inte enbart &r vindpollinerade
utan har ibland andra originella tillvagagangssatt. Enligt studier av Niklas & Norstog (1984) kan
Cycas circinalis ha tva pollinationsfaser, vindpollination dominerar forflyttningen av pollen mellan
microstrobilus och megastrobilus, medan transporten av pollenkornet mellan megastrobilus och
froamnet sker med hjélp av bade vatten och vind.
Wang et al. (1997) observerade ett annorlunda pollinationsevent hos Cycas panzhihuaensis. Mellan
: N < \NT./F, ~ honkotte och hankotte forflyttas
e\ N (0SS \ pollen med hjalp av vind. Den ér
7 s8ledes vindpollinerad till att
bdrja med, men for att
pollenkornet ska na froamnet
kravs nagonting annat.
Forfattarna forslog att detta
. kanske sker med hjélp av
insekter; man observerade tva
sorters myror och en
kackerlacksart i anslutning till
megastrobilus. Det upptacktes
aven att megasprofyllet
sekreterade droppar, och att
dessa skulle kunna vara till hjalp
vid pollenforflyttning.

Bild 5. Cycas circinalis hankottar

| en studie pa Cycas revoluta, som man tidigare ansett vara vindpollinerad (Norstog & Nicholls
1997) framkom att den var insektspollinerad av Carpophilus chalybeus (Nitidulidae: Coleoptera)
(Kono & Tobe 2007). Anda &r det mycket pollen i luften runt véixten och det skulle kunna tyda pa
vindpollination. Dock avtar pollenkornen i luften efter tva meter. Detta kan man jamfora med den
strikt insektspollinerade arten Lepidozamia peroffskyana dar samma sak hander, men ocksa med den
vindpollinerade Cycas panzhihuaensis dar pollenméangden i luften sjunker patagligt efter 2 m och 55
cm (Wang et. Al 1997). Med detta noterat var det forvéntat att Cycas revoluta sannolikt skulle séatta
fron i forsok med uteslutning av insekter och Cycas revoluta satte upp till 30% fertila fron jamfort
med 40% i tester dar vind hade uteslutits. Detta var dock bara fallet ndr han- och honplantorna véxte
inom en radie pa 2 meter. Kono & Tobe (2007) konstaterade darfor att pollinering med hjalp av vind
ocksa existerar hos Cycas revoluta, men att det bara &r effektivt nar han- och honplantorna véxer tatt
i ett Oppet och blasigt habitat. Kono & Tobe (2010) antog med sin studie som stdd att Cycas revoluta
ar ambofilisk (pollinerad av bade véxter och insekter) men att insektspollinering dominerar eftersom
tiden for pollination hos Cycas revoluta i sitt naturliga habitat sker under regnperioder. Det motsager
att den skulle vara vindpollinerad. Keppel (2002) foreslog att Cycas seemanii formodligen &r
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vindpollinerad baserat pa att det stod en vaxt av arten nara en byggnad som tackte tre sidor av
vaxten, och frosattningen enbart skeddepa den sidan som inte var tackt.

Vidare ar Cycas media férmodligen insektspollinerad da observationer av ett exemplar utanfor
stadshuset i Cairns, Australien inte visade nagra fertila fron, medan den i sitt naturliga habitat inte
langt darifran visade sig satta flertalet fertila fron (Kono & Tobe 2007). Ett annat tecken pa
insektspollination &r en kraftig odor fran Cycas medias hankotte (Ornduff 1991). Det har dven

— = v forekommit insekter i anslutning
till Cycas media, som agerar
pollinatorer i andra kottepalmer.
Exempel pa det &r Trigona sp. som
man sett pollenindrénkt av pollen
fran Zamia Fairchildiana. Aven
Athenia unguiculata (Coleoptera)
och Ulmoides australis
(Tenebrionoidae: Coleoptera) &r
associerade med Cycas media
(Ornduff 1991) vilket tyder pa att
den &r insektspollinerad. Ingen
fullgod pollinationsstudie har
gjorts utan detta ar mestadels
anekdotmaéssigt.

Bild 6. Cycas revolutas honkotte.

Populationen av Cycas micronesica pa Guam sjonk hastigt 2009, detta pa grund av att den
kottepalmsspecifika parasiten Aulaclapsis yasumatusui oavsiktligt hade inforts dar pd Guam.
Aulaclapsis yasumatusui verkar ddmpa de flyktiga lukterna som kan vara till for att locka dess riktiga
pollinatorer. Det gav upphov till en studie gjord av Marler & Terry (2011) som visar pa Cycas
micronesica ar insektpollinerad av nattfjarilen Anatrachyntis sp. (Lepidoptera) och ar pa sa vis den
forsta kottepalmen som har visat sig vara pollinerad av nattfjarilar.

Raju & Jonathan (2010) har gjort tva studier en rérande Cycas sphaerica och Cycas beddomei, och
bada ar vindpollinerade. De ar néra slakt och agerar ungefar likartat. Pollen som tillnér Cycas
sphaerica och Cycas beddomei &r tunna, gula och pudriga. Insekter har observerats i bada under
pollinationen. Insekterna ater och parar sig pa hanplantorna men skadar inte hankottarna da de framst
ater och parar sig pa doda strukturer. Insekten som associeras med Cycas sphaerica, Derelomus sp,
blir pollenindrénkt och soker sig mellan olika hankottar men ibland &ven en honkotte och I&mnar
efter sig atminstone nagra pollenkorn. Daremot parar de sig inte i honkottarna.

Insekten som férknippas med Cycas beddomei, Alphitobius, verkar istéllet vara attraherad av bade
honan och hanen, kanske pa grund av deras farger. Hankottarna hos bada blir varmare kring
pollination, vilket annars ar typiskt for insektspollinerade vaxter, fran 35 grader till 40 hos Cycas
sphaerica, och hankotten producerar dven en mustig odér. Varmen hojs fran 35 till 37 hos Cycas
beddomei. Den producerar ocksa en odor, men en stinkande sadan. Honkottarna hos bada producerar
en odor om &n mycket mindre. Dessa tva karaktarer menar Vorster (1995) antyder att véxten ifraga
ar insektspollinerad.

Subgruppen Rumphiae, dér nagra har visat sig utveckla ett svampigt lager kring froet, har pastatts

vara de enda i sléktet Cycas (och av alla kottepalmer) som &r vindpollinerade (Hall & Walter 2011),
eftersom det i teorin kan vara svart att hitta sin pollinator pa en annan plats om man har spridit sig
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langvaga genom vatten. Darfor borde strategin vara att vara vindpollinerad sa att man enkelt kan
etablera sig pa nya platser. Det har dock visat sig att de tre som utvecklat det svampiga lager kring
froet har olika pollenstrategier. Cycas rumphii, Cycas thouarsii producerar en stark odor, och en
varme i bade hon och hankotten, vilket ar starkt forknippat med insektspollinerade kottepalmer som
Cycas revoluta (Vorster 1995), medan daremot vindpollinerade arter sassom Cycas sphaerica enbart
sander ut stark odér fran hankotten (Raju & Jonathan 2010). | en studie av Hall & Walter (2011)
beskrivs Cycas thouarsiis pollen med karaktarer typiska for insektspollinerade kottepalmer sa som
bl.a. att de klumpar ihop sig pa samma satt som hos pollen fran insektspollinerade kottepalmer.
Dessutom har undersokningar gjorda pa Cycas i Vietnam, Thailand och Kina visat pa associationer
med insekter bade i han- och honkottarna (Tang 1987). Detta kan tyda pa insektspollinering dven da
man bor vara forsiktig med att dra sadana slutsatser.

Ambofili

Ambofili innebdr att en vaxt kan bade kan vara pollinerad av abiotiska faktorer sasom vind och
vatten men &ven av biotiska faktorer, det vill sdga med hjélp av en pollinatér (Culley et al 2002).
Ambofila vaxter kan skifta fran insektspollination till vindpollination om pollinatéren forsvinner
eller om det finns en temporal eller spatial foérandring i nar pollinatoren besoker vardvéxten (Cox
1991; Weller 1990; Godwillie 1999). For att vindpollination ska vara fordelaktigt och evolveras fram
kravs aven ett visst habitat och klimat samt att véxten ifraga har vissa morfologiska egenskaper,
vilket tidigare namnt att alla kottepalmer har (Niklas 1987; Hall & Walter 2011). Om de abiotiska
omstandigheterna pekar mot vindpollination och pollinatérerna blir allt ovanligare sa slutar véxterna
frdmja egenskaper som gynnar insektspollination vilket i sin tur leder till vindpollination. Arter som
redan har sma och latta pollen har givetvis fordelar om vindpollination framjas (Culley et al. 2002).
Pollinationsmekanismen kan aven ga at andra hallet, det vill saga fran vindpollination till
insektspollination. Det sker mindre frekvent, men hander nar arter sprids till ett mindre blasigt
habitat och pollinatorer finns tillgdngliga (Culley et al. 2002). Ofta finns en “evolutionir
overgangsfas” av ambofili innan véaxten 6vergar fran strikt vind- eller insektspollinerad till det
motsatta (Linder 1988). Ambofili har upptackts hos familjer som man trott varit strikt
vindpollinerade t.ex. blomvaxtfamiljen Salicaceae (Sacchi & Price 1988), men man vet annu inte om
ambofili ar ett stabilt stadium och en ny pollinationsmekanism eller om det alltid &r en dvergangsfas
(Stelleman 1984).

Da subgruppen Rumphiae i slaktet Cycas har spridit sig valdigt langt med hjélp av vatten (Hill 1994)
uppstar fragan om vindpollinering evolverat fram inom gruppen. Eftersom kottepalmspollinatorer
konsekvent ar specialister, sa borde flytten fran fastlandet till 6arna medféra avsaknad av pollinator
och problem med pollinationen, atminstone under en period. Eftersom den narmsta fastlandsarten
med k&nd pollination &r Cycas revoluta, som frdmst anses vara insektspollinerad (Kono & Tobe
2007), antas det att de Rumphiae-arter som har svampigt lager kring fréet ocksa var
insektspollinerade innan spridningen till 6arna. Men med sadan frospridning kénns det osannolikt att
ha en véardspecifik pollinator, eftersom det skulle betyda att det vore omotiverat att ha méjligheten
sprida sig langt utan att kunna etablera sig pa platsen (Hall & Walter 2011).

Dessa ”6-Cycas” kan antingen ha utvecklat sin insektspollination konvergent, eller sa ar de
tillrackligt nara fastlandet for att deras vérdspecifika insekter ska kunna forflytta sig. Det sist namnda
kan inte stimma for Cycas thouarsii eftersom den narmsta fastlandsarten ar Encephalartos som har
en helt annan pollinator an vad Cycas generellt har (Hall & Walter 2011).

Ingen riktig pollinationsstudie har gjorts pa dessa ”6-Cycas” men andra studier har visat att de flesta
”(-Cycas” man undersokt har egenskaper som férknippas med insektspollination, sasom stark odor
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och pollen som klumpar ihop sig (Marler & Terry 2009; Hall & Walter 2011). Man ska dock ha i
atanke att 6-arter ofta har unika morfologiska anpassningar och inte alltid ar jamférbara med
fastlandsarter. Darfor bor man inte pa forhand, och baserat pa nagra fa egenskaper, bedéma om arten
ar vind-eller insektspollinerad (Culley et al. 2002).

Slutsatser

Det &r idag kontroversiellt att pasta att insektpollination ar den mest ursprungliga
pollinationsmekanismen hos frovéxter, men det finns fler och fler beldgg som antyder detta. Ett
exempel pa det ar att man hos frovaxter har hittat nya fossil som tyder pa mer an slumpmassiga
associationer mellan véxter och insekter. Dessa insekter kan ha bidragit till pollination hos tidiga
frovaxter som i annars var sjalvpollinerade (Taylor et al. 2008). Nagot som ocksa stoder den tesen &r
att de gymnospermpollen som fastnat pa Gymnopollisthrips (Thysanoptera) har egenskaper som
paminner om fossila angiospermpollen associerade med insektspollination (Hu, Dilcher & Taylor
2012). Dagens gymnosperm-pollen saknar dessa egenskaper (ex. kladdighet) (Penalver et al. 2011).
Det kan tyda pa att manga gymnospermer kan ha varit insektspollinerade fran barjan, men sedan
overgatt till vindpollination. Alltsa kan man inte havda att vissa egenskaper hos kottepalmer, t ex den
stdngda kotten hos Zamiaceae, skulle representera en evolutiondr innovation och vara anpassning till
insektspollination. Det ar kanske troligare att den stdngda kotten ar en ursprunglig egenskap, medan
den 6ppna kotten hos Cycadaceae &r en innovation som frdmjar vindpollination.

Konkreta bevis for samevolution mellan kottepalmer och vivlar saknas, men det finns flera
indikationer pa att sa kan vara fallet, t. ex. att manga kottepalmssléakten har sitt eget slakte av vivlar
som pollinatorer och att varje specifik kottepalmsart pollineras av en specifik vivelart (Stevenson et
al. 1998). Dessutom ska tilldggas att denna interaktion mellan insekter och kottepalmer finns pa fyra
olika kontinenter vilket kan antyda parallell evolution eller att insektspollination vore det
ursprungliga som fanns redan under Gondwana-tiden, och att de sedan fortsatt att evolvera mot en
mer specifik interaktion pa de olika kontinenterna.

Zamiaceae

Det finns en enighet kring att familjen Zamiaceae ar insektspollinerad, men genom litteraturen har
jag hittat flera fragetecken. Ett exempel ar att det finns flera pollinationsstudier pa Zamiaceae, bl.a.
en fran Suinyuy et al. (2009), dar jag uppmarksammat att vindpollination inte alls 6vervagts eller
undersokts som en mojlig mekanism. Vad séger detta om trovérdigheten i de slutsatser som dragits i
studien? Motsatter detta att Zamiaceae skulle vara strikt insektspollinerade?

Dessutom é&r slaktet Stangeria svarplacerat fylogenetiskt (Chaw et al. 2005) och i den enda
pollinationsbiologiska studien sétter Stangeria fron &ven vid uteslutning av insekter (Proches &
Johnson 2009). Samma sak har upptéckts i studier pa Encephalartos villosus och Zamia (Norstog et
al. 1995; Donaldson 1997). Det har dven visat sig att alla kottepalmspollen &r val anpassade till
vindpollination, till och med de som har de mest specifika interaktionerna mellan insekt och
vardvaxt, exempelvis Zamia furfuraceae (Hall & Walter 2011).

Med den kunskap vi har idag ar det inte sjalvklart hur dessa data ska tolkas. Ar ovan namnda
kottepalmer ursprungligen insektspollinerade men preadapterade till att klara vindpollination? Eller
indikerar data snarare att vindpollination &r det ursprungliga? Ar vissa kottepalmer konsekvent &r
ambofiliska eller utgor ambofili snarare en dvergangsfas mot antingen strikt vindpollination eller
strikt insektspollination? Ar ambofili ett stabilt tillstind och en egenskap av evolutionar betydelse
som skulle kunna vara till hjalp vid utredning av fylogenier, till exempel i fallet Stangeria?
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Cycadaceae

Familjen Cycadaceae med slaktet Cycas lamnar ocksa manga pollinationshiologiska fragetecken.
Bristen pa pollinationsstudier &r stor; bara nio av de ca 100 arterna har studerats. Om fler
pollinationsstudier fanns skulle man med hjalp av en fylogeni kunna undersoka var
pollinationsskiften skett och darefter kunna bedéma huruvida Cycas ursprungligen var insekts- eller
vindpollinerad. Dessutom ar resultaten i manga studier aningen diffusa. Ofta finns tecken pa bade
vind- och insektspollination. Nyare studier pa Cycas revoluta foreslar ambofili, vilket gor att man
bor tyda de foregaende studierna med en viss forsiktighet, kanske till och med omvardera dem helt.
Tva av de senaste studierna pa Cycas behandlar Cycas beddomei och Cycas sphaerica som bada
konstateras vara vindpollinerade men dven associeras med insekter (Raju & Jonathan 2010). Dessa
tva arter har dven en hogre temperatur i hankotten vid pollinering, och det ar en typisk egenskap vid
insektspollination. M6jligen &r det sa att dessa Cycas-arter evolutionart sett ar pa vag mot
insektspollination, eller att de bada ar ambofiliska. Cycas sphaerica har undersokts i omraden som ar
oppna och blasiga, alltsa just sddana omraden dar pollen latt fardas mellan han- och honkottar och att
en insekt inte & nodvandig. Men Cycas sphaerica véxer aven i omraden med tét véxtlighet dar hon-
och hanplantorna véxer langt ifran varandra, och om undersokningen utforts i ett sddant habitat
kanske utfallet hade blivit ett annat.

Ett annat problem med utredningen av pollination hos Cycas ar de alternativa
pollinationsmekanismerna hos arterna Cycas circinalis och Cycas panzhihuaensis, dar dessa tva forst
anvander vind som pollinationsmekanism men sedan behdver insekter, pollinationsdroppe eller
vatten for vidare pollination (Wang et al. 1997; Niklas & Norstog 1984). Ar detta en ambofilisk
mekanism eller istallet ytterligare alternativt att bli pollinerad pa?

Subgruppen Rumphiae, som har fron med ett svampigt lager, tenderar vara insektspollinerade vilket
helt motstrider funktionen att kunna sprida sig langt, men andra studier har visat att pollination kan
ga fran vind- till insektspollination (Culley et al. 2002). Det kan vara vad som skett i subgruppen: att
dessa arter varit vindpollinerade men etablerat sig pa mindre blasiga platser dar en pollinatér funnits
tillganglig. Hall & Walter (2011) menar att 6-arterna har manga likheter med Cycas revoluta, som
faktiskt kan utnyttja vindpollinering. Men med tanke pa alla dessa osékerheter och lésa resonemang
foreslar jag infor vidare studier att man undersoker dessa ”6-Cycas ™ mer grundligt och tar hansyn till
att arter kan vara ambofilia och inte nédvandigtvis antingen vind- eller insektspollinerad.
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