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The population dynamics of a tephritid fly, Euphranta connexa, the chief seed predator on
the perennial herb White Swallowwort (Vincetoxicum hirundinaria) is summarized based
upon recently published long-term studies. Strong density-dependent processes character-
ize both rates of egglaying on seed pods and larval survival inside pods. Predator satiation
has lately become more important as patterns of annual fluctuations in seed production
rates have changed concomitantly with climate changes.

This is also my personal story of how a longterm study developed. How by accident I
began to study this insect. How initially central ideas gradually faded and new ideas and
interests emerged. Ecological ideas wax and wane and long-term studies cannot be planned
except in a very general sense. They have to be very cheap side projects, because there are
essentially no funds available.
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Nyligen avslutade jag en 40-rig studie av fro-
produktion och fropredation hos tulkorten (Vine-
etoxicum hirundinaria) (Fig. 1) (Solbreck &
Knape 2017). Hur hade méngden fron varierat
over tiden? Vad styrde detta, och hur mycket fron
overlevde de frodtande insekternas attacker? Vi
fann att variationerna mellan ar var mycket sto-
ra men dven att dynamiken idag dr mycket an-
norlunda dn nir vi borjade. Klimatfordandringen
verkar vara en viktig orsak till detta.

Tva insekter dter tulkortens fron. Tulkorts-
borrflugans (Euphranta connexa) (Fig. 2) larver
lever inne i tulkdrtens baljlika frukter, dér de dter
de omogna fréna (Solbreck 2000), medan rid-
darskinnbaggen (Lygaeus equestris) savil som
nymf som vuxen suger niring fran fron i alla ut-

Figur 1. En tulkdrtsplanta (Vincetoxicum hirundinaria) i juli
med saval blommor som baljor i olika mognadsstadier. En
riddarskinnbagge skymtar pa ett blad till hdger om mitten.

A White Swallowwort plant (Vincetoxicum hirundinaria) in
July displaying flowers as well as seed pods in various de-
velopmental stages.
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Figur 2. En tulkdrtsborrfluga (Euphranta connexa) vilande
pa ett tulkdrtsblad. Den U-formade svarta teckningen mot
vingens framkant &r ett bra artk&nnetecken. Den utdragna
bakkroppsspetsen visar att det ar en hona.

Afemale Euphranta connexa resting on a Swallowwort leaf.
The U-shaped black marking on the fore-wing is diagnostic.
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Fiur 3. Landskapet kring

ullgarn me manga bergknalar dar tulkérten trivs.
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vecklingsstadier. Riddarskinnbaggen ir en kén-
dis och t o m Gotlands landskapsinsekt, vilket
foranledde lokalradion att kontakta mig for en
intervju. Men nér det uppdagades att borrflugan
var den stora frokonsumenten, medan baggen
var relativt oviktig i sammanhanget si skrin-
lades intervjun direkt. Detta illustrerar odet for
de ”okédnda” insekterna, att deras historier siallan
berittas. Sa nu tinkte jag beritta om flugan, hur
vi kom att studera den och lite om forskningens
irrvigar.

Varfor studera flugan?

Historien borjar i slutet av 1960-talet nir jag
som student kom till Zoologiska institutionen
i Stockholm. Dir var Carl-Cedric Coulianos
ledare for de terrestra evertebratekologerna™.
Han var en mycket inspirerande ekologilédrare
och samtidigt skinnbaggsexpert. Froskinnbag-
gar (Lygaeidae) lag honom sdrkilt varmt om
hjértat. Sa det var ldtt hént att bli populations-
ckolog med riddarskinnbaggen som studieob-
jekt. Ar 1975 lade jag fram min avhandling om

Aview of the landscape around Tullgarn with its many rocky outcrops where White Swallowwort grows.
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Figur 4. En "&” av tulkdrt i klippskrevorna.
A habitat island of White Swallowwort in a rock crevice.

baggens flygvanor.

Mycket intressant hidnde inom populations-
ekologin under 1960- och 70-talen. Bland an-
nat borjade man betrakta naturen som en 6virld
av habitat, till stor del inspirerat av MacAr-
thur och Wilsons idéer om oObiogeografi. For
de vixtdtande insekterna kunde virdvixter-
nas forekomst i landskapet ses som oar i ett
hav av oldmpliga miljéer. Insektspopulationer
koloniserade och dog ut pa dessa dar med kon-
sekvenser dels for populationernas overlevnad
pa landskapsniva och dels for djursamhillenas
rikedom pa dessa habitatoar.

Metapopulationsekologi pratar vi om idag,
men intressant nog anvidndes begreppet meta-
population sdllan pa den tiden, dven om det
stammar fran 1960-talet. Idag skulle fragorna
hamna inom den sa kallade landskapsekologin,
men pé den tiden var den grenen av ekologin
annu inte nagot etablerat begrepp.

Nir jag under mitten av 1970-talet borjade
fa ansvar for handledning av examensarbetare
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och doktorander s var det uppenbart att riddar-
skinnbaggens viktigaste nidringsvixt, tulkorten,
utgjorde ett utmérkt exempel pa habitatoar. Vi
hade ekologikurser pa Tullgarn (Fig. 3) och dir
hade tulkorten en tydligt 6-lik fordelning i land-
skapet (Fig. 4).

En av mina examensarbetare, Clas Magnus-
son fick i uppgift att kartera tulkortens forekomst
pa Tullgarn och att inventera insektssamhéllet pa
dessa “0ar”. Efter en solig sommar i Tullgarns
alla bergsbranter atervinde han med bland an-
nat en utmaérkt karta 6ver alla tulkortsoar. Denna
blev sedan nyttjad nér Birgitta Tullberg (nyligen
sa tragiskt bortgdngen) borjade sin forskarut-
bildningen 1977. Hennes uppgift blev att analy-
sera riddarskinnbaggens populationsdynamik i
tid och rum.

Vi forstod fran borjan att det skulle vara vik-
tigt att méta mangden tulkortsfron, som var bag-
gens viktigaste foda. Denna resurs varierade up-
penbarligen mycket starkt fran ar till r, och det
borde paverka populationerna av riddarskinn-
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Figur 5. Tva angripna tulkdrtsbaljor. Den till vanster har ett
litet hal vid basen som visar var fluglarven Idmnat baljan for
att bilda puparium i marken. Den hdgra baljan ar torr och
dppnad, men frona ar forstérda och resterna klibbar ihop.
P& eftersommaren ar det Iatt att rakna mangden angripna
respektive oangripna baljor.

Two seed pods of White Swallowwort attacked by E. con-
nexa. The left pod has a small hole at its base showing
where the fullgrown larva left the pod to pupariate in the
soil. The other pod is dry and opened, but the seeds are
destroyed and seed remains clog together. In late summer
itis easy to count the number of attacked and healthy pods.

baggar. Efter ndgot ar upptickte vi att det fanns
fler insekter som &t av tulkortsfrona, nimligen
larverna av tulkortsborrflugan. Sedan dess har
savil totalmingden tulkortsbaljor som antalet av
fluglarverna angripna baljor (Fig. 5) riknats ar-
ligen pa alla tulkortséar inom ett ndgra km? stort
omrade pa Tullgarn.

Efter att Birgitta disputerat fortsatte jag att
samla in fro- och insektsdata for att se vad som
skulle ske. Vad man observerar under 4-5 ar i
ett populationssystem behover inte vara repre-
sentativt for skeenden under ldngre perioder.
Ovanliga hindelser, langsiktiga trender eller
langa végrorelser i populationer kan ldtt mis-
sas. Det var alltsd en ganska diffus idé om att
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Figur 6. Flera arter parasitsteklar angriper flugans larver.
Har borrar en parasitstekel (troligen Bracon picticornis
(Wesmael)) in sitt &gglaggningsrér genom baljans vagg.
Parasitoidernas effekt pa flugpopulationen ar dock mycket
liten.

Several species of parasitic Hymenoptera attack the fly lar-
vae. Here a female parasitoid (probably Bracon picticornis
(Wesmael)) is inserting her ovipositor through the pod wall.
Parasitoid effects on fly populations are, however, small.

nagot intressant skulle kunna hinda som fick
mig att fortsitta. Effekter av ett dndrat klimat
var ingen “’stor grej” pa den tiden. Dels var det
inte sirdeles klart vad som hinde med klimatet
under 80-talet, dels var ekologer inte sérskilt in-
tresserade av fragan da.

Berittelsen om flugan ir alltsa historien om
en insekt vi frén borjan inte avsag att studera.
Den handlar om skeenden vi inte forutsag och
om ekologiska ideer som bleknar och véxer
fram under resans gang.

Nagot hinder
Under 1990-talet borjade jag undan for undan
missténka att tulkortsdarna hade borjat tillviixa,
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Figur 7. En ung spindel (Dolomedes fimbriatus (Clerck))
har fangat en vuxen borrfluga. Inte heller predatorer spelar
nagon storre roll i flugpopulationens dynamik.

A young Dolomedes fimbriatus (Clerck) spider has cap-
tured an adult fly. Predator effects on fly populations are
also small.

men dataserien var for kort for att pavisa detta
statistiskt. Det drojde manga ar innan jag hade
tidsserier langa nog att vaga pasta detta (Solbreck
2012, 2014). Foridndringarna hade varit mycket
sma fram till 1990-talets borjan, da en dndring
i klimatet till varmare och fuktigare somrar och
en liangre vegetationsperiod intradde.

Mingden tulkort pd Tullgarn dr nu ungefir
tre ganger s stor som nér vi borjade till foljd
av Okad vegetativ tillviixt och fler froplantor.
Tulk6rtsdarna 4r i stort sett desamma som nér
vi borjade, men deras areal dr genomsnittligt
storre.

Man borde vinta sig fler flugor som ett re-
sultat av okad tillgdng pa mat for fluglarverna.
Men lét oss forst skiirskada vad andra faktorer,
som t ex fiendetryck, betyder for populationens
utveckling?

Larverna i baljorna lever vél skyddade for
rovdjur. Det &r bara parasitsteklar som kommer
at larverna genom att sticka sitt dgglidggningsror
genom baljans védgg. Flera arter parasitsteklar
angriper larverna (Solbreck 2000). Dominerande
ar Scambus brevicornis och Bracon picticornis

En flughistoria

Figur 8. En flughona lagger agg i en ung tulkértsbalja.
A female fly ovipositing in an immature pod.

Figur 9. Agglaggningen ger upphov till ett &rr i baljans vagg
(pilen). Den nyklackta larven har just borjat gnaga pa ett
omoget fro, vilket visar sig i den bruna flacken.

Each egg deposited results in a scar in the pod wall (arrow).
The newly hatched larva has just started to feed on the im-
mature seed resulting in the brown spot.

(Fig. 6). I en analys visade det sig att parasit-
steklarnas effekt pa flugpopulationen &r helt
forsumbar (Solbreck & Ives 2007). Steklarna
dr polyfaga, och en trolig forklaring r att deras
tithet huvudsakligen styrs av tillgdngen pa an-
dra och vanligare virdarter.
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Agg per fluga
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Figur 10. Antalet &gg per fluga minskar nar flugpopula-
tionens tathet (i relation till mangden baljor) okar. Detta ar
ett exempel pa en starkt tathetsberoende process. Foren-
klat efter Solbreck & Ives (2007). Observera att det ar loga-
ritmisk skala pa bagge axlarna.

The number of eggs per fly decreases as the fly density (in
relation to pod density) increases. This is an example of a
strong density dependent process. Simplified after Solbreck
& Ives (2007). Notice the logarithmic scale on both axes.
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Figur 11. En nastan fullvuxen fluglarv som &ter sig genom
massan av mjuka, omogna frén.

An almost fullgrown larva tunnelling through the mass of
soft seed tissue.

i

Nir flugorna dr puparier i marken fran host
till var och nir de #r vuxna under forsommaren
dr de oskyddade och kan emellanét angripas av
predatorer (Fig. 7). Dock verkar detta ocksa helt
ovisentligt for flugans populationsutveckling.

Vad ér det da som styr flugpopulationerna?
Nir honan ldgger dgg i en tulkortsbalja (Fig.
8) bildas ett drr i baljviaggen (Fig. 9). Man kan
alltsa i efterhand se hur manga dgg som lagts
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Figur 12. Produktionen av vuxna larver i medelstora
tulkortsbaljor. Aven detta samband &r starkt tathets-
beroende. Larverna konkurrerar hart om fodan, och manga
agg ger inte fler vuxna larver. Forenklat efter Solbreck &

Ives (2007).

Production of fullgrown larvae in seed pods of average
size. This relationship is also density dependent. There is
strong competition for larval food, and many eggs do not
result in more emerging larvae. Simplified after Solbreck
& Ives (2007).

i baljorna. Har man vidare kunskap om anta-
let flugmodrar och baljor sa kan man rikna ut
hur méanga dgg varje hona ldgger i férhallande
till antalet baljor per hona (Fig. 10). Vi fann att
nédr médngden baljor per hona minskade sa sjonk
ocksa honans #ggproduktion. Aggproduktionen
dr med andra ord starkt tithetsberoende (se fak-
taruta nista sida). Med Okande konkurrens om
dgglaggningsplatser s lade varje hona férre dgg.

Larverna i baljorna (Fig. 11) drabbas ocksa av
stark inomartskonkurrens. Ju fler dgg det laggs i
en balja desto hogre blir larvernas dodlighet pga
fodobrist och aggression, och snabbt intridder en
troskel da okat antal dgg inte ger fler overlev-
ande larver (Fig. 12). Didrmed hade vi pavisat
tva starka tdthetsberoende mekanismer genom
vilka fodotillgdngen paverkar flugpopulationen.
Sammanfattningsvis visade studien att méngden
tulkortsbaljor helt styr dynamiken i flugpopula-
tionen (Solbreck & Ives 2007).

Det stora beroendet av fodotillgdng i kom-
bination med den mycket stora variationen i
méngden baljor far till resultat att flugbestandet
varierar valdsamt mellan ar (Fig. 13). Till exem-
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pel var populationen i studieomradet (uttryckt i
antal angripna baljor) &r 2005 189 000 for att
aret diarpa krympa till 43! Stora fluktuationer r
alltsa inte forbehallet skadeinsekter eller sé kal-
lade utbrottsarter.

Nytt klimat — nya monster

En ny mekanism som paverkar flugantalet har
framtritt under senare ar i samband med klimat-
fordndringen. Men for att forklara den maste jag
g tillbaka till sjdlva tulkorten och dess svar pa
det nya klimatet.

Mellanérsvariationen i baljméngden &r an-
norlunda nu &n tidigare (Fig. 13). Medan fluk-
tuationerna tidigare var ndrmast slumpméssiga
och till stor del styrda av nederbordsméngd, har
de under senare tid uppvisat ett monster med
dnnu storre variation och med toppar vartannat
ar. De hogre toppar vi ser nu drénerar uppenbar-
ligen vixtens resurser s att nistfoljande ér blir
lagproducerande oavsett viderforhallanden. Om
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ett ar har vildigt mycket fro sa har nista vildigt
lite. Detta vartannatdrsmonster far konsekvenser
for flugpopulationen.

Predatormittnad “predator satiation” in-
nebir att predatorpopulationer inte kan utnyt-
tja bytestoppar nir fluktuationerna &r for stora.
Nir ett toppar i fromédngd foljer ett bottenar sa
finns det fler baljor dn flugpopulationen kan nyt-
tja (Fig. 14). Flughonornas dgg ricker inte till!
Under senare ar har fropredationen procentuellt
sett sjunkit starkt till f6ljd av detta. S& dven om
flugpopulationen har 6kat sa har dess tithet i
relation till resursen (flugor/balja) minskat, och
tulkorten far nu mycket fler oangripna fron én
tidigare (Fig. 15).

Botten upp - fodan styr

Tulkortsborrflugan dr ett exempel pa en art
vars numerdr helt styrs av fodotillgangen; en
reglering underifrdn i niringskedjan (botten
upp reglering). Tre mekanismer har klarlagts

Hur styrs populationer?

Tathetsberoende. De faktorer som paverkar en popu-
lation kan delas upp i tathetsberoende och tathetso-
beroende.

Téthetsberoende faktorer har olika stor procentuell effekt
vid olika tatheter i bestandet. T ex sjunker antalet &gg
per hona (blatt) (jamfor med Fig. 10) med tétheten, eller
sa Okar dodligheten (rott) med tatheten. Det senare kan
ocksa uttryckas som att antalet dverlevande inte dkar med
okad reproduktion (Fig. 12).

Med tathetsberoende faktorer kan populationen stabi-
liseras vid vissa varden eller till vissa intervall. Men det
kan ocksa leda fill stora fluktuationer eller instabilitet i
populationen beroende pa den tathetsberoende kurvans
lutning och form. Fodotillgang, parasitoider och predatorer
kan resultera i tathetsberoende effekter.

Procent

Populationstathet

Téthetsoberoende faktorer har samma procentuella ef-
fekt oberoende av bestandets tathet. Sannolikheten att do
eller antalet agg per hona ar lika hogt vid hdg som vid
lag populationstéthet. En sadan faktor kan inte reglera en

population utan den okar eller minskar kontinuerligt (tills
den kraschar). Vader &r oftast en tathetsoberoende faktor,
men det kan ocksa fiender vara.

Procent

Populationstathet

Tidsfordréjning. Effekten av en faktor ar séllan momen-
tan. Det tar t ex tid for en fiendepopulation att tillvaxa sa
att den far effekt pa bytespopulationen. Ju storre tidsfor-
dréjningarna ar desto mer tenderar populationer att fluk-
tuera.

Samverkande faktorer. En population paverkas sam-
tidigt av saval fodotillgang, som fiender och véder, och
dessa faktorer samverkar ofta. Till exempel paverkar va-
dret ofta vaxter som ar foda for insekter. D& kan det se ut
som om vadret har en tathetsberoende effekt.

Samspelet mellan olika slags omvarldsfaktorer gér det
ofta mycket svart att intuitivt forutsdga vad som styr en
populations utveckling. Man far helt enkelt rakna pa
saken. Eller snarare det ar inte alls enkelt, utan kan vara
ganska svart!
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Figur 13. Forandringarna
i antalet baljor och borr-
flugor (=angripna baljor)
1977 — 2016. Notera de
hdgre topparna och var-
tannatarsmonstret under
den senare perioden.

Fluctuations in the num-
ber of total pods (circles)
and attacked pods
(crosses) 1977 — 2016.
Notice the higher peaks
and alternate year pat-
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via vilka fodotillgdngen paverkar populationen,
ndmligen @ndrad dgglaggningstakt, &ndrad
larvoverlevnad samt “predatorméttnad” nér
mellandrsvariationen i frotillgang blir for stor.
Men emellanat dr ocksd vidret av betydelse
via dess effekt pa vixtens froproduktion. Fro-
produktionen minskar under torra somrar. Ordet
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Figur 14. Nar mangden baljor per fluga blir hdg sa racker
aggen inte till for att angripa mer &n en liten proportion av
baljorna. Ett exempel pa sa kallad "predator satiation”. (De
l&gre vardena till vanster ar ett resultat av slumpvariationer
vid extremt laga baljtatheter.)

When the number of pods per fly (x-axis) is very high egg
production becomes limiting and the proportion of attacked
pods (y-axis) drops resulting in predator satiation. (The low
values in the left part of the the graph are the result of ran-
dom fluctuations at extremely low pod densities.)
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tern during the latter part
of the study.

“emellanat” dr dock motiverat eftersom effekten
pé froproduktionen dndrats med tiden. Vidrets
roll har minskat i det nya klimatet!

Euphranta i biologisk bekimpning?
E.connexadr juknappast en insekt av ekonomisk
betydelse — trodde jag. Tre arter Vincetoxicum,
forutom tulkorten d@ven V. rossicum (Kleopow)
Babar och V. nigrum (L.) Moench har etablerat
sig i Nordamerika. De tva senare arterna, vilka
ir europeiska men saknas i Sverige, har utveck-
lat sig till ogriés i 6stra Kanada/norddstra USA.
Man soker nu utveckla program for biologisk
bekdmpning av dem. E. connexa @r en kandidat
for att introduceras i denna roll (Milbrath et al
2017). Det ir intressant att notera att vad som
lange kan te sig som totalt virldsfranvind forsk-
ning ofta finner en tillimpad roll s& sméaningom.
Annu har inga beslut tagits om att anviinda E.
connexa i Nordamerika, men perspektivet 4r in-
tressant.

Idéer som iéindras

Mycket kretsade kring habitatdar ndr vi bor-
jade. Vad betyder denna rumsliga struktur for
flugpopulationen? Inte sirskilt mycket. Flugan
ar en god flygare och efter en populationsdal,
da flugorna dott ut i lokala tulkortsoar, sker en
snabb aterkolonisering av “6arna”. Visserligen
kan man ibland se en svag fordrojning i ater-
koloniseringen, men den effekten &r liten. Ut-
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vecklingen i de olika 6arna &r helt synkron, och
flugorna bildar inte ndgon metapopulation.

Det ér fa insekter for vilka vi har en sa klar
bild 6ver vad som styr bestinden som hos
tulkortsborrflugan. Detta giller ocksa for skee-
nden i en fordnderlig virld. Men egentligen
var hela studien en sinkadus. Centrala ideer i
projektets inledning blev perifera och helt nya
fragestillningar 6ppnade sig med tiden.

Flugan var inte i var tankevirld fran borjan.
Obiogeografin blev ointressant for att forklara
flugpopulationens dynamik, liksom metapopu-
lationsbegreppet (vilket blossade upp och fal-
nade under studieperioden). Den tidsméssiga
dynamiken dominerar helt 6ver den rumsliga for
flugpopulationen, s O-strukturen blev relativt
ointressant. Vidare var klimatforandringar inte
pa agendan nir vi borjade, och det tog lang tid
innan vi upptickte sadana effekter.

Langsiktiga projekt kan inte planeras i detalj.
Intressantaidéeriinledningsfasen blir forvanans-
virt snabbt irrelevanta eller ointressanta. Jag har
intrycket av att ekologiska ideer ofta har en kor-
tare livslidngd 4n tidshorisonten for de fordndrin-
gar man iakttar i naturen.

Men det fanns 4nda hela tiden en grundldg-
gande idé om att det dr viktigt att f6lja popula-
tioner over ldangre tid. Det kan hiinda ovintade
saker. Vidare insag jag att det dr viktigt att samla
in data dven pa de omvirldsfaktorer som kan tin-
kas styra populationen. Méngden foda ir i detta
sammanhang en sjdlvklar faktor, som maérkligt
nog sillan mits i entomologiska studier. Det
ricker inte att rikna insekterna, man madste
ocksa kvantifiera forandringarna i omviérlden,
och soka efter mekanismerna som styr popula-
tionernas storlek. Da behdver man data pa foda,
konkurrenter och fiender. Viderdata finns alltid
frain SMHI. Ingen dyr apparatur behdvdes for
att folja flugpopulationerna och miljofordandrin-
garna, och filtarbetet var om &n langvarigt sa
mattligt tidskridvande varje ar. Det &r viktigt att
vilja billiga system att studera. Ingen myndighet
ger forskningspengar till decennielanga projekt.

Men i den slutliga analysen krévs proffshjilp.
Den som gjort en 40-arig studie hirstammar med
nodvindighet fran en statistisk urtid. Analyser dr
idag krangliga och fordrar kompetens och unga
hjirnor. Tack Tony (Ives) och Jonas (Knape) for
era virdefulla insatser!
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Figur 15. Medelantalet baljor & mycket stdrre nu an tidi-
gare, men flugpopulationen (dven om den é&r talrikare)
angriper en mycket mindre andel av dem. Orsaken &r
det nya fluktuationsménstret med storre varians och var-
tannatarsmonster med mycket resp lite baljor. Tulkortens
produktion av friska fron ar mycket stérre nu &n tidigare.

The mean pod abundance is much higher now than before,
but the fly population (blue) although larger is attacking
a much smaller proportion of the pods. This is due to the
new fluctuation pattern with higher variance and the alter-
nate year pattern of high and low crops. The production of
healthy seeds by the plant (red) is accordingly much higher
now than before.
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