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M. BRATTELER & A. WIDMER

RESEARCH NOTE

Untersuchungen zur Trollius-Chiastocheta-Interaktion in kleinen,
isolierten Pflanzenpopulationen

MARTIN BRATTELER & ALEX WIDMER

Geobotanisches Institut ETH, Zollikerstrasse 107, 8008 Ziirich, Switzerland;
alex.widmer@geobot.umnw.ethz.ch

Summary

Investigations on the Trollius- Chiastocheta interaction in small and isolated
plant populations

1 Trollius europaeus L. (Ranunculaceae) is pollinated by flies of the genus Chiastocheta
Pokorny (Diptera: Anthomyiidae) whose larvae feed on the seeds of T europaeus.
Trollius europaeus is considered an obligate outcrosser and thus self-incompatible.
Several Chiastocheta species may occur sympatrically in large 1. europaeus populations.
However, Chiastocheta may be absent from small and isolated populations, with unclear
consequences for the survival of the plant populations. The aim of the presence study
was to investigate which Chiastocheta species are present in Switzerland, whether they
can also be found in small and isolated plant populations, and whether self-pollination in
small populations, as a consequence of the absence of the main pollinator, is possible.
2 The identification of 56 Chiastocheta males revealed that at least six species occur in
Switzerland: C. dentifera, C. lophota, C. macropyga, C. rotundiventris, C. setifera and C.
trollii. So far, only three species were known from Switzerland. Small and isolated
populations of 1. europaeus without Chiastocheta were found.

3 Field experiments showed that 7. europaeus is not completely self-incompatible. One
fertile seed was produced per carpel on average. Large differences among individuals,
however, suggest that the degree of self-incompatibility varies strongly. An increased
rate of self-compatibility in small or lowland populations was not found.

4 Long-term survival of small and isolated T europaeus populations depends on the
availability of suitable pollinators. Selfing does not seem to replace outcrossing.
Otherwise, increased self-compatibility should be found in small populations. Further
studies are necessary to investigate whether the survival of such populations is possible
without the presence of Chiastocheta, or whether local extinction of the fly leads to
co-extinction of Trollius.

Zusammenfassung

1 Trollius europaeus L. (Ranunculaceae) wird von Fliegen der Gattung Chiastocheta
Pokorny (Diptera: Anthomyiidae) bestdaubt, deren Larven sich von den Samen von T.
europaeus ernahren. Trollius europaeus gilt als selbstinkompatibel und somit obligat
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fremdbestdubt. In grossen 1. europaeus-Populationen kommen oft mehrere Chiasto-
cheta-Arten sympatrisch vor. In kleinen und isolierten Populationen hingegen kann
Chiastocheta fehlen. Welche Konsequenzen dies flir das Uberleben der Pflanzenpopu-
lation hat, ist unbekannt. Ziel dieser Arbeit war es, festzustellen, welche Chiastocheta-
Arten in der Schweiz vorkommen, ob diese Fliegen auch in kleinen Populationen zu
finden sind und ob Selbstbestiubung in kleinen Populationen, als Reaktion auf das Feh-
len der wichtigsten Bestiduber, moglich ist.

2 Die Untersuchung von 56 ménnlichen Tieren ergab, dass in der Schweiz mindestens
sechs Chiastocheta-Arten vorkommen: C. dentifera, C. lophota, C. macropyga, C.
rotundiventris, C. setifera und C. trollii. Fir die Schweiz waren bisher nur drei Arten
bekannt. Kleine, isolierte 7. europaeus-Populationen ohne Chiastocheta wurden ent-
deckt.

3 Felduntersuchungen zur Selbstinkompatibilitdt ergaben, dass 7. europaeus nicht voll-
standig selbstinkompatibel ist. Im Mittel entsteht ein fertiler Samen pro Karpell durch
Autogamie. Grosse Unterschiede zwischen den einzelnen Individuen weisen auf Varia-
bilitat in Bezug auf die Selbstinkompatibilitat hin. Eine erhohte Selbstkompatibilitat in
kleinen oder Tieflandpopulationen wurde jedoch nicht gefunden.

4 Das langfristige Uberleben kleiner und isolierter Populationen von T europaeus hingt
von der Bestduberverfiigbarkeit ab. Selbstbestdubung scheint die Fremdbestaubung
nicht ersetzen zu konnen. Ansonsten wire in kleinen Populationen eine erhohte Selbst-
kompatibilitit zu beobachten. Weitere Untersuchungen miissen zeigen, ob das Uberle-
ben solcher Populationen auch ohne Chiastocheta moglich ist oder ob das lokale Aus-
sterben der Fliege auch das Verschwinden von 7rolfius bedingt.

Keywords: coevolution, extinction, pollination, self-compatibility
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Einleitung

Interaktionen zwischen Bestaubern und
Pflanzen bilden ein interessantes Kapitel der
Evolutionsbiologie. Die Beziehung ist oft ein-
seitig, indem die Pflanze auf ihre Bestduber
angewiesen ist, letztere jedoch selten auf die
betreffende Pflanzenart. Spezialfille bilden
Systeme mit beiderseitiger Abhéangigkeit. Bei-
spiele fiir solche Systeme sind Yuccas und
Yucca-Motten (Addicott 1986), Feigen und
Feigenwespen (Janzen 1979) sowie Trollblu-
men (Trollius europaeus 1..) und Fliegen der
Gattung Chiastocheta (Mik 1895).

Die genannten Beispiele haben folgende Ge-
meinsamkeiten: Die weiblichen Insekten le-
gen ihre Eier nur auf eine bestimmte Pflan-
zenart. Die Insekten sind die wichtigsten
Bestiauber der Pflanze, und ihre Larven er-
nihren sich von deren Samen. Die Pflanzen
wiederum profitieren von einer Fremdbe-
staubung durch die Insekten. Solche soge-
nannten «seeds-for-seeds» Mutualismen sind
im Pflanzenreich relativ selten und werden als
Musterbeispiel einer koevolutiven Entwick-
lung angesehen (Janzen 1979; Wiebes 1979;
Addicott 1986; Pellmyr 1989).

70
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Tab. 1. Ubersicht iiber die verschiedenen Fundorte der Populationen mit Namen, Kanton, Koordinaten,

Meereshohe und Populationsgrdsse

Populationsname Kt. Koordinaten m . M. Populationsgrosse
Bergseeli ZH 687.900 /232 750 650 500
Chilen SG 683.600 /290 750 640 2000
Chiamtnerbach/Zeltplatz ZH 702.500 / 244 500 540 2500
Friedgraben AG 671.400 /240 100 380 20
Galliwies SG 685.600/293.300 700 2200
Gibswil ZH 712.550/242.650 750 >5000
Davos GR 783.250/ 185.750 1500 300
Luegeten ZH 710.450 7 242.600 910 1000
Melchsee-Frutt oW 622.800/ 182.000 1600 >5000
Riet Wappenswil ZH 708.450/242.500 300 >5000
Rigi S7. 678.850 /211.400 1480 >5000
Scheiterhaufen 7ZH 710.400/ 243.900 900 1500
Schnabelliicke ZH 683.000 /234,950 790 80
Schwiindi ZH 703.675 7 240.950 560 30
Seelisberg ZH 710.700 / 241.500 865 >5000
Steig 7ZH 712.250/ 236.600 665 1200
Summerhalden ZH 683.250/235.775 680 250
Waldmatt 7H 683.375/234.375 670 90

Die Anzahl der Chiastocheta-Arten in einer
T’ europaeus-Population korreliert positiv mit
der Anzahl der Pflanzenindividuen (Johanne-
sen & Loeschcke 1996a). In kleinen und iso-
lierten T europaeus-Populationen kdnnen die
Chiastocheta-Arten jedoch auch fehlen. Es ist
nicht bekannt, ob und wie T europaeus auf
eine Abwesenheit der Chiastocheta reagiert.
Theoretisch hat die Pflanze kurzfristig nur
zwei Moglichkeiten, auf sexuellem Wege Sa-
men zu produzieren: Entweder wird sie von
anderen Insekten als den Chiastocheta be-
staubt oder sie bestdubt sich selbst. Beide
Strategien sind bei 7. europaeus bisher nicht
nachgewiesen worden (Pellmyr 1989).

Ziel dieser Arbeit war es, festzustellen, wel-
che Chiastocheta-Arten in der Schweiz vor-
kommen, ob diese Fliegen auch in kleinen
Populationen zu finden sind und ob Selbst-
bestdaubung in kleinen Populationen, als Re-
aktion auf das Fehlen der wichtigsten
Bestiauber, moglich ist. Trollius europaeus ist
im Kanton Ziirich relativ selten und vollstan-

dig geschutzt. Viele kleine 7rollius-Populatio-
nen haben nur in Naturschutzgebieten tiber-
lebt und sind entsprechend isoliert. In zwei
Populationen sind keine Fliegen mehr gefun-
den worden (pers. Beob.). Ein Wechsel der
Fortpflanzungsstrategie wire daher unter sol-
chen Umstinden am ehesten zu erwarten
(Hagerup 1951; Stebbins 1980). Aus diesem
Grunde wurden vor allem Populationen im
Kanton Ziirich untersucht, wo 1. europaeus
nur noch in wenigen Populationen vor-
kommt. Einzelne grosse Populationen aus ho-
her gelegenen Regionen sollten einen Ver-
gleich ermaoglichen.

Untersuchungsgebiete und Methoden

UNTERSUCHUNGSGEBIETE UND
POPULATIONSGROSSE

Im Mai und Juni 1997 wurden achtzehn T
europaeus-Populationen untersucht. In An-
lehnung an die Arbeit von Johannesen &
Loeschcke (1996a) wurden Populationen mit
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weniger als 1000 Bliiten zu den kleinen ge-
zahlt. Populationen mit mehr als 5000 Bliiten
sind grosse Populationen. Um einen Einfluss
der Hohe priifen zu konnen, wurden drei Po-
pulationen (Davos, Melchsee-Frutt und Rigi)
tiber 1400 m 4.M. mit in die Untersuchung
einbezogen (Tab. 1). Da Abstinde von mehr
als zwei Kilometern zwischen einzelnen T
europaeus-Populationen - wie in der vorlie-
genden Studie - als Isolationsbarrieren fur
Chiastocheta gelten (Johannesen & Loeschcke
1996b), sind die untersuchten Populationen
unabhiédngig voneinander.

UNTERSUCHUNG ZUR
SELBSTKOMPATIBILITAT UND SAMENZAHL

Um die Selbstkompatibilitdt resp. den Sa-
menansatz aus Selbstbestiubung zu ermit-
teln, wurde jeweils eine junge Bliite von 15
zufillig ausgewihlten Individuen in allen Po-
pulationen eingepackt, um Bestauber fernzu-
halten. Nach ca. vier Wochen wurden die ent-
wickelten Fruchtstinde eingesammelt und bis
zur Weiterbearbeitung tiefgefroren.

In vier grossen Populationen (Davos,
Chiamtnerbach/Zeltplatz, Melchsee-Frutt
und Seelisberg) wurden je 20 Bliiten
emaskuliert und eingepackt. In den anderen
Populationen musste aus Naturschutz-
griinden auf diese Versuche verzichtet wer-
den. Eine Woche nach der Emaskulierung
wurden die Bliiten von Hand fremdbestiubt.
Als Pollendonor dienten dabei Individuen der
gleichen Population. Um einen Vergleich zum
normalen Samenansatz zu haben, wurden je-
weils 20 natiirlich bestdubte, zufillig ausge-
wihlte Fruchtstinde mit voll entwickelten
Karpellen aus einer Population mitgenom-
men.

Fir die Auszidhlung der Samen wurden die
Karpelle einzeln vom Bliitenboden gelost, ge-
offnet und die fertilen und sterilen Samen aus-
gezahlt. Ein Same wurde als fertil betrachtet,

wenn folgende Kriterien erfillt waren: Sa-
menlinge 1-2 mm, rundliche Form, nicht
eingefallen, braune Kutikula. Wenn der Same
zerdriickt wurde, musste weisses Endosperm
herausfliessen. Im Zweifelsfalle wurde der be-
treffende Same als steril betrachtet.

FLIEGENFANG

Pro Population wurden mindestens zehn
Chiastocheta-Mannchen auf oder in einer T
europaeus-Blite gefangen. Aus einer der
grossten Populationen (Melchsee-Frutt) wur-
den 40 Mannchen mitgenommen. Die in die-
ser Arbeit verwendeten Namen der Gattung
Chiastocheta beziehen sich auf Michelsen
(1985 und in lit. 1997), die Bestimmung er-
folgte nach Hennig (1966). Alle bestimmten
Individuen wurden in der Entomologischen
Sammlung der ETHZ deponiert.

DATENAUSWERTUNG

Unterschiede zwischen den Populationen und
den einzelnen Versuchen wurden mit einem
Kruskal-Wallis-Test ermittelt. Fiir einen direk-
ten Vergleich der einzelnen Behandlungen
wurde der Wilcoxon-Test verwendet (P-Wer-
te: Interpretation nach Bonferroni-Korrek-
tur). Der Effekt der Hohe und der Popu-
lationsgrosse auf die Resultate ist mit einer
Spearman-Rangkorrelation getestet worden
(Sokal & Rohlf 1981; Sachs 1997).

Resultate

Die untersuchten Bliiten enthielten im
Durchschnitt 28,8 + 9,1 Karpelle (n = 198;
Mittelwerte + SD), welche im Mittel 11,2 + 1,6
Samenanlagen (n = 5687) einschlossen. Die
drei Versuchsreihen «fremdbestiaubty, «Kon-
trolle» und «selbstbestaubt» wurden einzeln
ausgewertet (Fig. 1). Die selbstbestdubten
Pflanzen entwickelten im Mittel 1,0 = 1,1 ferti-
le Samen pro Karpell (n = 3589). Bei den ex-
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perimentell fremdbestdubten sowie bei den
natlirlich bestaubten Pflanzen wurden 4,8 +
2,8 resp. 4,2 + 2,8 fertile Samen pro Karpell
gefunden.

Ein Vergleich der Behandlungstypen ergab
hochsignifikante Unterschiede zwischen den
einzelnen Versuchen (Kruskal-Wallis-Test:
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Abb. L Effekt von Fremdbestdubung und Selbstbe-
staubung auf die Anzahl der fertilen Samen pro Kar-
pell. Die Klammern geben die Resultate des Wilcoxon-
Tests an (*** P < 0,001;ns, P > 0,05).

H=280,5, P<0,001). Eine Gegeniiberstellung
von «selbstbestaubt» und «Kontrolle» zeigte,
dass sich die selbstbestdubten Pflanzen be-
ziiglich der Anzahl fertiler Samen erheblich
von den normalbestiaubten Pflanzen (Kon-
trolle) unterscheiden (Wilcoxon-Test: Z =
496, P < 0,001). Im Gegensatz dazu unter-
scheidet sich der Samenansatz der experi-
mentell fremdbestdubten Pflanzen kaum von
dem der nicht behandelten Pflanzen (Wil-
coxon-Test: Z= 0,79, P> 0,05).

Die Anzahl der sterilen Samen pro Karpell
war in den selbstbestdaubten Pflanzen signifi-
kant grosser als in den natiirlich bestaubten
Pflanzen (Wilcoxon-Test: Z=-4,79, P<0,001),
was den signifikanten Unterschied zwischen
den Behandlungsarten erklart (Kruskal-Wallis-
Test: H= 85,0, P<0,001; Fig. 2).

Ein Vergleich der Populationen, welche
selbstbestaubt wurden, ergab signifikante Un-
terschiede zwischen den einzelnen Populatio-
nen in Bezug auf die durch Selbstbestaubung
gebildeten Samen pro Karpell (Kruskal-Wal-
lis-Test: H= 27,5, P<0,01).

Ein signifikanter Effekt der Meereshdhe
oder der Populationsgrosse gegeniiber der

15 - l Anzahl fertiler Samen der selbstbestdubten
Pflanzen konnte nicht gefunden werden
El 1.0 (Spearman-Rangkorrelation:  Effekt der
¢ 10 F 7 Hohe = 0,095, Effekt der Grosse = -0,099,
a : P>0.05, n=122).
< . . -
2 54 Die Selbstbestaubungsrate (§) konnte nur
1] - & - . ¥ .
4 b =0 fiir die Populationen Davos, Chdmtnerbach/
8
3
% °r | 4 Tab. 2. Selbstbestiubungsraten fiir verschiedene Popu-
= ns e | lationen von T. europaeus
Population Selbstbestidubungs-
'5 : . - rate ()
fremdbestaubt Kontrolle selbstbestaubt
Chédmtnerbach/Zeltplatz 0,4356
Abb. 2. Effekt von Fremdbestdubung und Selbstbe-  Davos 0.4421
staubung auf die Anzahl der sterilen Samen pro Kar-  Seelisberg 0,1908
pell. Die Klammern geben die Resultate des Wilcoxon- sl o B , ¥
Tests an (% P < 0,001 1s, P > 0,05) Bereich fiir 7" europaeus 02-04
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Tab. 3. Insekten, die zusdizlich zu Chiastocheta in den T. europaeus-Bliiten gefunden wurden

Ordnung, Familie, Gattung oder Art

Bemerkungen

Staphylinidae

Cantharidae
Plateumaris spp.
Galeruca laticollis

Coleoptera:

Diptera: Cheilosia impudens
Thricops nigritellus

Bombuis spp.

hauptsichlich im Ziircher Oberland, dort
aber in grossen Mengen

verursachte enorme Frassschidden

nur montane und subalpine Hohenstufe

vereinzelt

Zeltplatz und Seelisberg berechnet werden
(Tab. 2). Zu der Anzahl fertiler Samen, die
aus den naturlich bestiubten Pflanzen be-
stimmt wurden, sind die Frassverluste hinzu-
geziahlt worden. Als Frassverlust galten jene
voll entwickelten Samen, die aufgrund der
Schadigung durch die Chiastocheta-Larven
nicht mehr lebensfahig waren.

Die 56 untersuchten Chiastocheta-Indivi-
duen konnten sechs verschiedenen Arten zu-
geordnet werden: C. dentifera Hennig, C.
lophota Karl, C. macropyga Hennig, C. rotun-
diventris Hennig, C. setifera Hennig und C.
trollii Zetterstedt.

Ausser den Chiastocheta sind verschiedene
andere Insekten auf oder in den Bliiten von T
europaeus gefunden worden. Die am héufig-
sten gesammelten Tiere sind in Tab. 3 zu-
sammengefasst.

Diskussion
SELBSTKOMPATIBILITAT

Bisher ist man davon ausgegangen, dass
T europaeus selbstinkompatibel ist (Doro-
szewska 1974; Pellmyr 1989). Eine Selbst-
inkompatibilitit ist aber selten vollstindig.
Gerade wenn die Konkurrenz des Fremd-
pollens fehlt, ist Autogamie auch bei an sich
inkompatiblen Arten moglich (Hess 1990).
Fine Absenz von Fremdpollen wurde in den

Versuchen dieser Arbeit experimentell er-
reicht. Die geschlossene Bliite von 7. euro-
paeus ist sehr geeignet, um eine vollstandige
Abschirmung von Fremdpollen zu realisie-
ren. Insekten konnen relativ einfach von den
Bliiten ferngehalten werden, und eine Wind-
bestdubung ist wegen des geschlossenen
Perigons unmdoglich. Es wurden nur sehr jun-
ge Bliiten eingepackt, die vorher sicher von
keinem Insekt besucht worden waren. Dieser
Umstand erklirt auch die lange Zeit (vier
Wochen), wiahrend der die Bliiten eingepackt
blieben. Pellmyr (1989) wertete seine einge-
packten Bliiten dagegen bereits nach zwei
Wochen aus.

Die Resultate Zeigen, dass 7. europaeus eine
Autogamie zuldsst und auf diesem Wege
selbstbefruchtete Samen bilden kann. Pro
Karpell wird im Mittel ein fertiler Same durch
Selbstbefruchtung gebildet. Die grossen Un-
terschiede zwischen den Individuen weisen
jedoch darauf hin, dass der Grad der Selbst-
inkompatibilitit stark variiert. Trollius euro-
paeus kann daher als teilweise selbstkom-
patibel bezeichnet werden. Dieser Befund
wird durch die ausgerechnete Selbstbestdu-
bungsrate (5) gestiitzt. Eine Selbstbestiu-
bungsrate (.S) von 0,2-0,4 bei einer Pflanze,
die als selbstinkompatibel gilt, ist hoch. Ein
Vergleich mit Selbstbestaubungsraten von an-
deren Pflanzenarten macht dies deutlich
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(Kahler et al. 1984; Damgaard et al. 1992;
Damgaard & Loeschcke 1994; Damgaard &
Abbott 1995). Es muss jedoch darauf hinge-
wiesen werden, dass die Werte der Selbst-
bestaubungsraten auf unterschiedlichen Be-
rechnungen beruhen. Ein Teil der Raten wur-
de von Damgaard et al. (1992) aufgrund des
von ihnen entwickelten Modells berechnet.
Da das Ausmass der Selbstbestdaubung inner-
halb einer Population grossen Schwankungen
unterliegt (Molau et al. 1989), geben wir fiir 0
europaeus einen Bereich von 0,2-0,4 an. Der
Maximalwert aus der Literatur fiir hauptséch-
lich fremdbestiubende Arten betragt mehr
als 0,4 und ist gut mit dem gefundenen Wert
fur 7. europaeus zu vereinbaren.

WECHSEL DES BESTAUBERS

Wenn Chiastocheta fehlt, konnen moglicher-
weise andere Insekten die Bestdubung von T
europaeus gewiahrleisten. Es sind am ehesten
jene Insekten, welche schon vorher, zusam-
men mit den Chiastocheta-Arten, die T
europaeus-Bliten besucht haben. Pellmyr
(1989) untersuchte in diesem Zusammenhang
die Rolle der Hummeln, fand aber nur einen
unbedeutenden Effekt der Hummeln auf die
Bestdaubung und kam zum Schluss, dass
Chiastocheta der einzige Bestauber ist.

Versuche, welche gezielt die Bestdubung
durch andere Insekten untersuchten, konnten
im Rahmen dieser Arbeit nicht durchgefiihrt
werden. Verschiedene andere Insekten wur-
den aber auf und in der Bliite gefunden. Zwei
Arten sind besonders zu erwidhnen: Thricops
nigritellus (Muscidae) sowie kleine Kifer aus
der Familie der Staphylinidae. Beide kom-
men als Bestiuber in Frage, da sie in den Blii-
ten aktiv waren und von Bliite zu Bliite wech-
selten (pers. Beob.). Uber eine Polleniiber-
tragung bei T europaeus ist aber von beiden
Insekten nichts bekannt.

UBERLEBENSCHANCEN VON TROLLIUS-
POPULATIONEN OHNE CHIASTOCHETA

Die Konsequenzen einer Chiastocheta-Ab-
senz flur eine 7. europaeus-Population sind
schwierig vorherzusagen. Langfristig kann ei-
ner solchen Population aber nur eine geringe
Uberlebenschance zugeschrieben werden.
Eine Selbstbestdaubung ist zwar in gewissem
Umfang moglich, doch diirften bei den Nach-
kommen erhebliche Nachteile durch Inzucht-
effekte auftreten (Wright 1977; Charlesworth
& Charlesworth 1987; Hess 1990). In einer
Population, in der sowohl Autogamie als auch
Allogamie vorkommt, sind daher voraus-
sichtlich jene Individuen, die eine Fremd-
bestaubung realisieren, konkurrenzstarker als
solche, die sich auf Selbstbestaubung verlas-
sen. Allfalligen Ersatzbestaubern fiir Chiasto-
cheta kommt somit eine wichtige Rolle zu.
Wie die Auswertung der gefangenen Insek-
ten zeigt, sind mogliche Bestauber durchaus
vorhanden (Staphylinidae, Thricops nigritel-
lus). Es ist jedoch unwahrscheinlich, dass sie
dieselbe Effizienz wie die seit langem an 7.
europaeus -Pflanzen angepassten Chiastocheta-
Arten erreichen. Im Vergleich mit ausschliess-
lich selbstbestiubenden T europaeus-Pflan-
zen konnten diese Bestauber aber ausrei-
chend effizient sein, um einen Fitness-Vorteil
fur die von ihnen besuchten T europaeus-In-
dividuen zu schaffen. Weitere Untersuchun-
gen sind notwendig, um abzukldren, ob das
lokale Aussterben von Chiastocheta-Popula-
tionen auch ein Verschwinden von Trollius
nach sich zieht oder ob andere Bestauber die
Rolle von Chiastocheta ibernehmen konnen.
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