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Mechanismen der Artabgrenzung bei drei alpinen
Erigeron-Arten (Asteraceae)

OLIVIER MERMOD
Geobotanisches Institut ETH, Zollikerstrasse 107, 8008 Ziirich, Switzerland

Summary

Mechanisms of species separation in three alpine Erigeron-species
(Asteraceae)

1 Although experimentally and in nature there are no genetic barriers among the
Erigeron-species in the Alps, the species demarcation is clear. Mechanisms of species
separation were examined for three species (E. alpinus, E. neglectus, E. uniflorus) in
two regions of the Swiss Alps in terms of phenology, colours of ligulate flowers and
spectrum of pollinators.

2 E. uniflorus is probably self-pollinating since hardly any pollinator was observed
here. This species was clearly separated from the other two. Moreover, E. uniflorus is
found in a different plant community.

3 In E. alpinus and E. neglectus a combination of the following strategies may lead to
genetic isolation: different flowering times and colours of ligulate flowers, synchro-
nization of flowering within a population and simultaneous flowering with species of
visually similar blossoms.

Zusammenfassung

1 Die Artgrenzen der Erigeron-Arten in den Alpen verwischen sich an Kontaktstand-
orten, und die Arten weisen auch experimentell keine genetischen Barrieren auf. Trotz-
dem gehen die Arten nicht ineinander auf. Mechanismen der Artabgrenzung wurden
exemplarisch an drei Erigeron-Arten (E. alpinus, E. neglectus, E. uniflorus) in zwei
Gebieten der Schweizer Alpen fiir Phinologie, Zungenbliitenfarbe und Bestéduberspek-
tren untersucht.

2 E. uniflorus grenzt sich klar von den beiden anderen Erigeron-Arten ab, da die Art
wahrscheinlich selbstbestiubend ist; hier wurden auch kaum Bestiduber beobachtet.
Hinzu kommen standortliche Unterschiede gegeniiber den beiden anderen Arten.

3 Im Falle von E. alpinus und E. neglectus wirken moglicherweise folgende Mecha-
nismen zur Artabgrenzung: gestaffelte Bliitezeiten, unterschiedliche Zungenbliiten-
farbe, Synchronisation der Bliitezeit innerhalb einer Population sowie simultanes
Bliihen mit anderen Arten, deren Bliiten optisch dhnlich aussehen.

Keywords: genetic isolation, phenology, pollinator, species separation, Swiss Alps
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Einleitung

In den Alpen kommen neun Vertreter der
Gattung Erigeron (Asteraceae) vor, die alle
in der Arbeitsgruppe von W. Huber am Geo-
botanischen Institut intensiv studiert worden
sind. Obwohl die Artgrenzen, beruhend auf
morphologischen Merkmalen, oft verwischt
sind, lassen sich durch die Kombination der
qualitativen Merkmale «Ausrichtung der
Zungenbliiten», «Vorhandensein von Faden-
bliiten» und «Vorkommen langer Driisen-
haare» die FErigeron-Arten der Alpen klar
trennen (Huber & Zhang 1991). Unter-
suchungen mittels Enzym-Elektrophorese
(Huber & Leuchtmann 1992) zeigten, dass
die verschiedenen alpinen Erigeron-Arten
eine aussergewOhnliche genetische Unifor-
mitit aufweisen. Diese wird bestitigt durch
die geringe Variabilitit beziiglich sekundérer
Inhaltsstoffe sowohl innerhalb wie auch
zwischen natiirlichen Erigeron-Populationen
(Oberhinsli & Huber 1993). Alle Erigeron-
Arten der Alpen sind selbstfertil, lassen sich
aber auch untereinander kreuzen (Huber
1993); die erzeugten Bastarde sind fertil.
Die Resultate der genannten Untersuchun-
gen an der Gattung Erigeron fithren zu der
Annahme, dass die in der Natur an Kontakt-
standorten mehrerer Erigeron-Arten auftre-
tenden Zwischenformen auf Genintrogres-
sionen zuriickgehen. Diese Annahme wird

durch die Auswertung morphologischer Da-
ten verschiedener Populationen an Kontakt-
standorten mittels multivariater Analysen un-
terstiitzt (Utelli 1993; Utelli & Huber 1996).

Da es somit kaum genetische Barrieren
zwischen den Erigeron-Arten der Alpen gibt,
stellt sich die Frage nach den Mechanismen,
die eine vollstéindige Vermischung der Arten
verhindern. Dieser Frage soll in der vor-
liegenden Arbeit an drei Erigeron-Arten der
Alpen (E. alpinus L., E. neglectus Kerner,
E. uniflorus L.) nachgegangen werden,
wobei vor allem Phinologie (Ermittlung der
Bliitezeit und Bliihfarbe) und Bestduber-
spektrum, aber auch Standortsanspriiche
beriicksichtigt werden.

Material und Methoden

In der Schweiz auf der Gemmi im Kanton VS
und auf dem Pizol im Kanton SG wurden
insgesamt fiinf Populationen der drei
Erigeron-Arten ausgewihlt. Die verschiede-
nen Flichen werden stichwortartig in Tab. 1
charakterisiert. Auf jeder Fliche wurde eine
Vegetationsaufnahme nach Braun-Blanquet
(Dierschke 1994) durchgefiihrt und mit Ori-
ginalarbeiten aus diesen Gebieten ver-
glichen; die pflanzensoziologische Ein-
teilung richtet sich nach Ellenberg (1986).
Die Nomenklatur der Arten entspricht Hess
et al. (1976-1980).

Tab. 1. Geographische Lage und Beschreibung der fiinf Untersuchungsfléichen in den Schweizer Alpen
und die entsprechenden Literaturangaben zu den pflanzensoziologischen Aufnahmen in diesen Gebieten
(G = Gemmi, P = Pizol; Erigeron-Arten: alp = E. alpinus, uni = E. uniflorus, neg = E. neglectus)

Flache Koordinaten Hohe Exposition Neigung Flache Boden Vegetationstyp Nutzung Literatur
Galp 611.650/138.650 2320m SE 40 % 25m” kalkhaltig  Seslerio-Caricetum  Alpweide  Huber 1993
sempervirentis
Guni  611.700/138.700 2340m E 30% 20m* kalkhaltig  Caricetalia curvulae  Alpweide  Huber 1993
Gneg 612.850/138.700 2340m SE 10% 25m* kalkhaltig  Seslerio-Caricetum  Alpweide
sempervirentis
Palp  750.650/204.825 2160m S 75 % 25m>  silikatisch  Seslerio-Caricetum  keine Huber 1993
sempervirentis Utelli 1993
Puni  750.875/204.875 2190m S 50 % 15m* silikatisch ~ Caricetalia curvulae  keine Utelli 1993
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Zur Bestimmung der Bliitenphinologie
wurden auf jeder Fldache 25 blithende
Erigeron-Individuen zufillig ausgesucht und
markiert. Die Daten wurden fiir jeden Be-
stand an drei verschiedenen Tagen (Gemmi:
8.7.—18.7.93; Pizol: 29.7.-3.8.93) aufgenom-
men. In einem Bliitenkopf kénnen bis etwa
100 Einzelbliiten vorkommen, daher wurde
zur Bestimmung der Bliitezeit an den
markierten Pflanzen die Anzahl offener
Rohrenbliiten ausgezihlt. Zusitzlich wurde
mit den Farbtafeln von Kornerup & Wan-
scher (1981) die mittlere Farbe der Zungen-
bliiten bestimmt.

Zur Erfassung der Bliitenbesucher wurde
jeder Bestand an den drei Tagen der phéno-
logischen Untersuchungen je sechs Mal 15
Minuten lang zwischen 10°-17* aufgesucht
und die Erigeron-Bliitenkopfe nach Insekten
abgesucht. Die Insekten wurden mit einem
Kischer (Durchmesser ca. 40 cm) gesammelt
und mit Hilfe der Literatur (u.a. Bei-Bienko
1989; Hennig 1956—-1964) und der Referenz-
sammlung der ETH bestimmt. Die Nomen-
klatur richtet sich nach So0s & Papp
(1984-1994).

Resultate

VEGETATIONSKUNDLICHE
CHARAKTERISIERUNG DER
ERIGERON-STANDORTE

Die wverschiedenen Untersuchungsflichen
liessen sich den folgenden pflanzensoziolo-
gischen Einheiten zuordnen: Die Vegetation
der beiden E. alpinus-Flichen und der E.
neglectus-Fliache entspricht der Assoziation
Seslerio-Caricetum-sempervirentis, wiahrend
die E. uniflorus-Flachen zur Ordnung Carice-
talia curvulae gehort (vgl. Tab. 1).

BLUTENPHANOLOGIE

Auf der Gemmi verlief die phénologische
Entwicklung der Bliiten von E. alpinus- und
E. uniflorus-Individuen mehr oder weniger
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parallel (Fig.la; Mann-Whitney Test, P >
0.05). Diese beiden Populationen konnten an
zwel Tagen mit der E. neglectus-Population
verglichen werden. Die statistischen Ergeb-
nisse zeigten, dass E. neglectus gegeniiber E.
alpinus (P < 0.01) und gegeniiber E. uni-
florus (P < 0.05) verschiedene Bliihzeiten
hatte. E. alpinus war hier im Vergleich mit
den beiden anderen Erigeron-Arten ein Spit-
bliiher, wihrend E. neglectus friiher bliihte
und E. uniflorus eine ausgedehnte Blithzeit
aufwies.

Auf der Untersuchungfliche Pizol (Fig.
1b) bliihte die E. alpinus-Population eben-
falls ziemlich einheitlich und signifikant
spiter als die E. uniflorus-Population (P <
0.01).

ZUNGENBLUTENFARBEN

Auf der Gemmi gab es bei E. alpinus eine
grosse farbliche Variabilitdt der Zungen-
bliiten (A1-A6), wihrend die Zungenbliiten
von E. neglectus eine etwas kleinere Varia-
bilitdt zeigten (Al-A4; vgl. Fig. 2); die
Unterschiede waren allerdings nicht sig-
nifikant (P > 0.05). Die Zungenbliiten von E.
uniflorus dagegen waren einheitlich weiss
gefirbt. E. uniflorus grenzte sich damit farb-
lich signifikant von E. alpinus (P < 0.001)
und von E. neglectus (P < 0.001) ab.

Die Population von E. alpinus auf der Un-
tersuchungsflache Pizol zeigte im Gegensatz
zu den oben genannten Ergebnissen eine
kleinere Variabilitit als E. uniflorus (A2-A4
vs. A1-A5). Auch hier war aber E. alpinus
durch eine deutlich intensivere Farbung klar
von E. uniflorus abgegrenzt (P < 0.001).

SPEKTRUM DER BLUTENBESUCHER

Auf Bliiten der drei Erigeron-Arten wurden
insgesamt 284 Individuen von 42 Insekten-
arten gesammelt (ohne weibliche Antho-
myiidae), wobei die Héufigkeit der Arten
sehr unterschiedlich war (Tab. 2). Hohe Indi-
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Fig. 1. Vergleich der phéiinologischen Bliitenentwicklung der Erigeron-Arten an drei verschiedenen Tagen,
(a) auf der Untersuchungsfliche Gemmi und (b) auf Pizol. Erlduterung der Box-Plots: Die Box (50%)
und die nach oben und unten gezogenen senkrechten Linien (je 15 %) stellen 80 % der Beobachtungen dar.
Die Box wird durch den Median in das obere und untere Quartil unterteilt; Ausreisser werden als Sterne
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Fig. 2, Vergleich der Zungen-
bliitenfarben der Erigeron-
Arten auf der Gemmi und auf
dem Pizol an drei verschiede-
nen Tagen. Die Farbkatego-
rien 0-7 entsprechen der Farb-
skala AO-A7 von Kornerup &
Wanscher (1981: 14).
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Tab. 2. Spektrum der Bliitenbesucher der drei untersuchten Erigeron-Arten in zwei Untersuchur gsgebie-
ten. (G = Gemmi und P = Pizol; alp = E. alpinus, uni = E. uniflorus, neg = E. neglectus; w = Weibchen,

nicht weiter bestimmt; * = potentieller Bestduber)

Insektenspektrum Ordnung Galp Palp Guni Puni Greg
Pogonomya alpicola * Diptera 2 8 1 - 14
Dasytes alpigradus Coleoptera 56 7 3 - 26
Coenosia obscuricula Diptera 32 6 2 - 8
Anthomyiidae w * Diptera 3 6 - 1 16
Helina duplicata * Diptera 5 2 - - 4
Delia longicauda * Diptera 3 1 - - 3
Agrades glandon * Lepidoptera 2 - - - 1
Coenosiini sp. Diptera 4 - - - 1
Adia coerulescens * Diptera - - - - 2
Pegoplata aestiva * Diptera - 2 - - -
Hercostomus fugax Diptera - 1 1 - -
Thricops aculeipes Diptera 1 4 - -

Rhamphomyia sp. * Diptera 1 1 - - -
Pogomonoyia cf. alpicola  Diptera 1 - - - -
Botanophila striolata * Diptera 1 - - - -
Cheilosia grossa * Diptera 1 - - - -
Botanophila varicolor * Diptera 1 - - - -
Hylemya sp. * Diptera - 1 - - -
Zygaena exculans * Lepidoptera - 3 - - -
Coenosia gracilis Diptera - 1 - - -
Coenosia means Diptera - 1 - - -
Gastroidea viridula Coleoptera - 1 - - -
Thricops nigritella Diptera - 1 - - -
Thricops furcatus Diptera - 1 - - -
Thricops lividiventris Diptera - 1 - - -
Thricops cf. villosus Diptera - 1 - - -
Sphaerophoria sp. * Diptera - 1 - - -
Eristalis tenax * Diptera - 1 - - -
Empis sp. * Diptera - 1 - - -
Adia cinerella * Diptera - 1 - - -
Blaesoxipha sp. * Diptera - 1 - - -
Bellardia pandia * Diptera - - - 3
Drymeia cf. vicana Diptera - - - - 2
Spilogona sp. Diptera - - - - 1
Thricops sp. Diptera - - - - 1
Individuen 118 63 7 1 82
Arten 14 24 4 1 13

viduenzahlen wurden vor allem auf E. alpi-
nus und E. neglectus gefunden, wihrend auf
E. uniflorus vergleichsweise wenige Bliiten-
besucher auftraten. Die meisten Insekten-
arten waren Einzelfunde oder zeigten keine
Stetigkeit fiir eine bestimmte Erigeron-Art.
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Auf Bliiten der E. alpinus-Population des
Pizols konnten am meisten Insektenarten
(24) gefunden werden, obwohl dort nur 63
Individuen gesammelt wurden. Die /%, alpi-
nus-Population auf der Untersuchungfliche
Gemmi wies dagegen am meisten Individuen



ARTABGRENZUNG ALPINER ERIGERON-ARTEN

auf, aber nur 14 Arten. Auf E. uniflorus der
Gemmi wurden deutlich weniger Arten und
Individuen beobachtet. Unter den acht auf E.
uniflorus gesammelten Insekten waren sechs
rduberische Arten oder Pflanzenfresser, die
also nicht als Bestduber in Frage kommen.
Die héufigsten Insektenarten sowohl auf E.
alpinus als auch auf E. neglectus waren keine
effektiven Bestduber, so zum Beispiel der
phytophage Dasytes alpigradus oder die rdu-
berische Art Coenosia alpicola. Die Sel-
tenheit dieses Ridubers auf E. uniflorus
bestitigt die Beobachtung, dass sich hier
wenige potentielle Beuteinsekten aufhalten.

Diskussion

PHANOLOGISCHE MECHANISMEN
DER ARTABGRENZUNG

E. alpinus vs. E. uniflorus

Ein méglicher Mechanismus der Artabgren-
zung liegt in der unterschiedlichen Phéno-
logie. Von den Zungenbliitenfarben her
waren E. alpinus und E. uniflorus auf der
Gemmi zwar klar voneinander getrennt,
beziiglich der Anzahl gedffneter Rohren-
bliiten fanden sich hingegen keine signifikan-
ten Unterschiede. Die E. alpinus-Population
bliihte aber synchroner und spiter als E. uni-
florus. Dieses stédrker synchrone Blithen von
E. alpinus erhoht vermutlich die
Schauwirkung der Bliten und lockt eine
grossere Anzahl potentieller Bestduber an
(vgl. Hess 1990; Dafni 1992). Dies mag einer
der Griinde sein, warum auf E. alpinus am
meisten Insekten vorkamen.

Die E. alpinus- und die E. uniflorus-Popu-
lation auf dem Pizol zeigten dagegen sowohl
beziiglich Bliihzeit als auch in der Zungen-
bliitenfarben signifikante Unterschiede. E.
alpinus blithte auch hier synchroner und
spiter als E. uniflorus. Wie bereits auf der
Gemmi zog E. alpinus viele und E. uniflorus
kaum Insekten an. Dies legt die Annahme
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nahe, dass diese Art selbstbestdubend ist und
kaum ein Genfluss stattfindet. Letzteres er-
kliart moglicherweise die geringe genetische
(Huber 1993) und morphologische (Utelli et
al. 1995, Utelli & Huber 1996) Variabilitét
von E. uniflorus.

E. neglectus vs. E. uniflorus
Im Vergleich der phénologischen Daten von
E. neglectus und von E. uniflorus auf der
Gemmi lagen klare Unterschiede vor. Da auf
E. uniflorus kaum potentielle Bestiduber
beobachtet wurden, fehlt ein Pollenvektor
zwischen E. uniflorus und E. neglectus.
Interessant ist auch das gleichzeitige
Bliihen und die Ahnlichkeit der Zungen-
bliitenfarbe von E. neglectus mit Aster alpi-
nus. Durch synchronisiertes Blithen farbihn-
licher Pflanzenarten wird nidmlich der
gemeinsame Insektenbesuch stark erhoht
(Pont 1993). Dafni (1992) spricht sogar von
einem Fall Miiller’scher Mimikry, bei der
eine Art A (hier Aster alpinus) die Wahr-
scheinlichkeit der Bestdubung einer Art B
(hier E. neglectus) bei gleichzeitiger Entfal-
tung dhnlicher Bliiten erhoht.

E. neglectus vs. E. alpinus

E. neglectus wies zwar eine unterschiedliche
Bliihzeit, aber dhnliche Zungenbliitenfarben
wie E. alpinus auf. An den beiden Arten
wurden auch fiinf gemeinsame potentielle
Bestiduber beobachtet, die fiir die beschriebe-
nen Genintrogressionen verantwortlich sein
konnten (vgl. Utelli & Huber 1996). Dabei
muss aber beachtet werden, dass die Phéno-
logie stark von Umgebungsfaktoren be-
stimmt wird (Dafni 1992). Eine Verallge-
meinerung der Ergebnisse ist daher nur in
beschrinktem Masse zuldssig.

MOGLICHE BESTAUBER

Bliiten von E. alpinus und E. neglectus wur-
den hédufig von Insekten aufgesucht, wobei
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sicher nicht alle Bliitenbesucher als tatséch-
liche Bestiduber fungierten, zumal R&uber
und Pflanzenfresser unter den Fingen waren.
Von den 29 Insektenarten, die auf Bliiten von
E. alpinus- und E. neglectus vorkamen, wur-
den acht auf beiden Arten gefunden. Ein
Grund fiir das Auftreten gemeinsamer
Bestiuber lag sicher in der Ahnlichkeit der
Vegetation, die dhnliche Bestiubergemein-
schaften anzieht (Hess 1990).

Es wurden keine spezifischen Bestiuber
fiir die drei Erigeron-Arten gefunden. Viele
der Bestduber kommen auch auf Leon-
topodium alpinum vor (Erhardt 1993). Bei
den untersuchten Insektenarten kann also
nicht von spezifischen Erigeron-Bestiubern
gesprochen werden. Die Insekten sprechen
generell auf jene Pflanzenart an, die gerade in
grosserer Quantitit blitht (Pont 1993). Der
Aufbau der Bliiten, der kaum eine Spezial-
isierung der Mundwerkzeuge verlangt
(Miiller 1881; Faegri & van der Pijl 1979;
Hess 1990), und die kurze Vegetationszeit in
den Alpen wirken vermutlich einer Selektion
spezieller Bestduber entgegen.

In dieser Arbeit wurde gezeigt, dass sich
die Erigeron-Arten phéinologisch unterschei-
den. Auf derartige Unterschiede stellen sich
die Bliitenbesucher vermutlich ein und be-
wirken eine entsprechende Spezifitit des Pol-
lentransports.
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