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Zusammenfassung

Geleitet von der Hoffnung auf umweltvertraglichen Pflanzenschutz konzentriert(e) sich die
Forschung an Lepidopteren-Pheromonen vorrangig auf die ldentifizierung und Synthese
von weiblichen Lockstoffen sowie auf Techniken ihrer Anwendung in Land- und Forstwirt-
schaft. Der praktische Einsatz von Pheromonen bleibt jedoch noch weit hinter den hohen
Erwartungen und dem gewtinschten Umfang zurlck, weil die Kenntnisse zur Biologie der
Schadlinge und zu biotischen wie abiotischen Rahmenbedingungen noch immer unge-
nigend sind. Grol3e Wissenslucken bestehen insbesondere zur Pheromonbiologie an
sich, d.h. wenn man das vollstandige Sexualverhalten (und nicht nur die Partnerfindung) in
einem verhaltensokologisch und evolutionsbiologisch ausgerichteten Kontext betrachtet.

Die Syntax weiblicher und méannlicher Pheromonsysteme bei Schmetterlingen wird
kurz dargestellt und aus chemodkologischer Sicht diskutiert, wobei insbesondere verhal-
tensodkologische Fragen aufgeworfen werden. Beispiele zur Pheromonbiologie mit mann-
lichen Signalstoffen demonstrieren, welch komplexe Verschrédnkungen verschiedenster
Aspekte sich auftun, wenn sexuelle Selektion bertcksichtigt wird. Vertieftes Wissen lber
chemische Kommunikationsmechanismen und -strategien, insbesondere in bezug auf 6ko-
logische Bedingungen, sowie zum Anpassungswert der vielfaltigen Pheromonsysteme,
laRt sich vermutlich nur wenig generalisieren dient jedoch nicht nur dem von der Grund-
lagenforschung gesuchten Gesamtverstandnis, sondern wird auch im Rahmen von Pest-
Management hilfreich sein.

Einleitung

Seit es Adolf Butenandt vor nunmehr 32 Jahren gelungen ist, erstmals einen Sexual-
lockstoff darzustellen (Butenandt et al. 1959), werden gréf3te Erwartungen in Insekten-
pheromone als Naturstoffe zur biologischen Bekdmpfung schédlicher Arten gelegt. In
Relation zum zwischenzeitlich betriebenen Forschungsaufwand gibt sich der Erfolg fir den
Praktiker bedauerlicherweise noch eher bescheiden, doch selbst wenn die Bilanz erniich-
temd auszusehen scheint, gibt es keinerlei Grund, der Anwendung von Pheromonen in
Land- und Forstwirtschaft keine grof3e Zukunft zuzuschreiben; die positiven Perspektiven
fur umweltvertragliche Schadlingsbekdmpfung mit Naturstoffen sind letztendlich eher
groRer geworden, und nicht nur Lockstoffe, sondern auch andere Semiochemikalien
werden einsetzbar (s. z. B. Bestmann und Vostrowsky 1982; Ridgway et al. 1990).

Die anfanglichen MiRRerfolge bzw. der schleppende Fortschritt bei der Anwendung
von Lepidopteren-Pheromonen sind sicherlich wesentlich darauf zuriickzufiihren, dal3 die
Biologie der Schmetterlinge nur ungentugend bekannt war und daher vielfaltige 6kolo-
gische Rahmenbedingungen nicht berlcksichtigt werden konnten. Mittlerweile wurden
jedoch zahlreiche biotische wie abiotische Faktoren, die chemische Verstandigung



Boppré: Pheromonbiologie - 2 -

beeinflussen, untersucht. Geleitet von der Aussicht auf praktische Anwendung
konzentriert(e) sich die Forschung allerdings im wesentlichen auf schadliche Arten und
berticksichtigt(e) vorrangig diejenigen Bereiche der Pheromonbiologie, welche unmittelbar
mit der Partnerfindung in Zusammenhang stehen. Viele zum grundsatzlichen Verstandnis
sexueller Kommunikation mittels Duftstoffen bedeutsame Aspekte wurden und werden
vernachlassigt. Dal3 unser evolutionsbiologisches Wissen zu chemischen Kommunika-
tionsmechanismen und -strategien weit hinter dem bezlglich anderer Modalitaten zurtick-
steht, ist allerdings auch darauf zurtickzufihren, daf} die meisten Semiochemikalien von
uns selbst nicht wahrgenommen werden kdnnen und damit nicht so 'greifbar' sind wie viele
akustische oder visuelle Signale, und auch darauf, dal3 viele Details erst in jingster Zeit —
bedingt durch enorme Fortschritte in der analytischen und praparativen Chemie — experi-
mentell zuganglich geworden sind. Nicht unerwéhnt bleiben darf, dal3 wir Forschungen mit
Pheromonen wichtige allgemeine sinnes- und neurophysiologische Erkenntnisse zu ver-
danken haben; unser Wissen zur Chemorezeption bei Insekten ist wesentlich von Studien
an Pheromonrezeptoren gepragt (s. z. B. Schneider 1984; Kaissling 1987; Masson und
Mustaparta 1990). Elektrophysiologische Techniken erweisen sich zudem als hilfreich bei
der Identifizierung von Pheromonkomponenten und werden heute routinemalfig eingesetzt
(vgl. Hummel und Miller 1984). In 6kophysiologischem Kontext wird Chemorezeption bei
Schneider (1988) behandelt.

In dem hier vorgegebenen Rahmen eine synoptische Darstellung der Pheromon-
biologie von Lepidopteren — oder auch nur eines Teilbereiches — versuchen zu wollen,
ware mehr als vermessen. Im folgenden sollen neben einer groben Ubersicht lber
Pheromonsysteme bei Schmetterlingen und neuere zusammenfassende Publikationen
lediglich einige subjektiv ausgewahlte Befunde und Uberlegungen zum chemooko-
logischen Kontext der Kommunikation mit Pheromonen diskutiert, offene Fragen
angesprochen und insbesondere sowohl die Vielfalt der mit Pheromonbiologie zusam-
menhéngenden Faktoren als auch komplexe Verschrdnkungen verschiedenster Aspekte
demonstriert werden. Meine Ausfihrungen zielen auf verhaltensdkologisches und
evolutionsbiologisches Verstandnis und haben daher weder einen unmittelbaren Bezug
zum Pflanzenschutz bzw. Pest-Management, noch betreffen sie vorzugsweise 'typische
Systeme’; sie zeigen jedoch meines Erachtens
1. dal3 Pheromonforschung in ihrem vierten Jahrzehnt interessanter als je zuvor ist,
2. dal3 organismische Grundlagenforschung verstarkt betrieben werden sollte, um
Mechanismen und Strategien sexueller Kommunikation mit Pheromonen besser verstehen
zu lernen, aber auch um Pheromone kunftig erfolgreicher anwenden zu kdénnen, und dal3
3. Pheromonbiologie zu den 'Flaggschiffen' der neuen Forschungsdisziplin "Chemische
Okologie" gehort.

Wenn mein Vortrag als Pladoyer fur Pheromonforschung im Sinne der Evolutions-
biologie verstanden und zu sexueller Selektion bezogene Studien stimulieren wird, wirde
ich mich freuen.

Weibchen-Pheromone bei Lepidopteren

Wahrend Weibchen-Pheromone bei Tagfaltern nur selten aufzutreten scheinen und dann
lediglich im Nahbereich wirken, sind sie typisch fur die nicht selten tGber grol3e Ent-
fernungen funktionierende Geschlechterfindung bei Nachtfaltern. lhre Syntax stellt sich
verhéltnisméafRig einfach und einheitlich dar: Pheromondriisen sind dblicherweise als
Modifikation der Intersegmentalmembran zwischen 8. und 9. Abdominalsegment ausge-
bildet, als sacculare Gebilde oder als innere Schlauche. Sie geben wahrend des meist zu
arttypischen Zeiten stattfindenden Lockverhaltens in minimalen Mengen synchron
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synthetisierte Duftstoffe (i.d.R. geradkettige einfach oder doppelt ungesattigte Verbin-
dungen mit einer Sauerstoffunktion; Acetogenine) als Gemisch ab, welches in seiner
qualitativen wie quantitativen Zusammensetzung wesentlich zur Artspezifitat der Signale
beitragt. Die Mannchen verfiigen Uber héchst sensitive und fur die Wahrnehmung art-
eigener weiblicher Pheromon-Komponenten spezialisierte Rezeptoren, deren Erregung
einen gegen den Wind gerichteten Flug zur Duftquelle und schlie3lich Paarungsverhalten
auslost. Zusammenfassende Darstellungen zu Weibchen-Pheromonen bei Lepidopteren
finden sich z.B. bei Schneider (1983), Priesner (1985), Tamaki (1985), Cardé und Charlton
(1985), Morgan und Mandava (1988), Baker (1989), Arn et al. (1988/1990), Ridgway et al.
(1990); Mayer und McLaughlin (1990) und Kaissling und Kramer (1990).

Die einheitliche Syntax und die eindeutige Funktion weiblicher Pheromone bei
Nachtfaltern — die Anlockung artgleicher Mannchen tber gréf3ere Entfernungen — ist wohl
dafur verantwortlich, dal’ die schier untiberschaubare Fille an Informationen tber Signal-
stoffe weiblicher Nachtfalter im wesentlichen chemische Strukturen, biosynthetische und
(sinnes-)physiologische Aspekte sowie die Lockwirkung synthetischer Substanzen in
Fallen- oder Windkanalexperimenten betrifft. Uber sehr basale tkologische Parameter (z.
B. EinfluB von Wind, Feuchtigkeit, Licht, aber auch Alter, Wirtspflanzen u. &.) herrscht
dagegen weitgehend Unklarheit — sonst gestaltete sich auch die Anwendung synthetischer
Pheromonpréaparate wohl in der Praxis nicht so schwierig. McNeil (1990) hat den
Kenntnisstand zu den vielfaltigen (Umwelt-)Faktoren, welche die Abgabe von Weibchen-
Pheromonen sowie die Reaktion der Ma&nnchen beeinflussen, in einem Kkritischen
Ubersichtsartikel erfaf3t und deren Bedeutung fiir den Einsatz von Pheromonfallen
diskutiert; er kommt zu dem Schluf3, daf’ solides dkologisches Verstandnis fehlt, welches
die Fortschritte in der Chemie, Biochemie, Physiologie und Genetik von Weibchen-
Pheromonen ergénzt. Der hieraus abgeleiteten Forderung nach mehr auf 6kologische
Bedingungen ausgerichtete Forschung ist voll beizupflichten. Uber proximate und
unmittelbar praxisrelevante Ansatze hinaus sollten auch ultimate Fragen gestellt und
hierfir vergleichendes und vergleichbares Datenmaterial, das sich an evolutionsbio-
logischen Hypothesen ausrichtet, erhoben werden. Fragen wie "Weshalb locken bei
Nachtfaltern die Weibchen mit Duftstoffen, anstatt da3 die Mannchen singen?" — so
ahnlich hat es Michael Greenfield (1981) einmal formuliert — stehen im Raum, Regeln Uber
Okologische Anpassungen weiblicher Pheromonbiologie fehlen, und beziglich sexueller
Selektion gibt es nur fragmentarische Uberlegungen (Greenfield 1981; Rutowsky 1982).
Selbst die erstaunlichen sinnesphysiologischen Fahigkeiten der Mannchen (s. z.B.
Steinbrecht und Schneider 1980; Priesner 1985) entbehren noch immer einer ultimaten
Erklarung. Derzeit existiert nicht einmal eine plausible Hypothese zur Existenz sexual-
dimorpher Antennen bei verschiedenen Taxa; dieser oft als Anpassung an die Kommuni-
kation mittels weiblicher Lockstoffe zitierte Befund reprasentiert Gibrigens wohl eher die
Ausnahme — selbst beim riechphysiologischen Paradeobjekt Bombyx haben Mannchen
und Weibchen gefacherte Antennen.

Im chemodbkologischen Kontext ist nicht nur die chemische Struktur der Duftstoffe
und ihre Potenz zum Anlocken von Mannchen interessant. Mindestens ebenso relevant ist
die Bedeutung einzelner Komponenten, sind die Bedingungen fir ihre Abgabe und die
Frage nach der individuellen Variation — gerade hier mangelt es jedoch an ausreichendem
Datenmaterial. Moglicherweise fihrte der Befund, dafd weibliche Pheromonsysteme relativ
einfach 'funktionieren’ (kdnnen), zur Vernachlassigung wesentlicher Aspekte, selbst
solcher, die unmittelbar — jedoch weniger offensichtlich — mit Partnerfindung zu tun haben.
Um nur einen Problemkreis anzusprechen: Nach der Erkenntnis, dalR Weibchen-
Pheromone immer aus mehreren Komponenten bestehen, vermutete man zunéachst, daf
diese unterschiedliche Verhaltensschritte auslésen. Die vorhandene Evidenz spricht
jedoch vielmehr dafirr, dal3 die Buketts als jeweils ein Signal fungieren und als Artisola-
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tionsmechanismen nach Vorgaben der Biosynthesewege entstanden sind (vgl. Baker
1989). Zweifel, ob diesbeziiglich das letzte Wort schon gesprochen ist, sind jedoch
angebracht, denn es gibt kaum Berichte Gber Experimente mit weiblichen Pheromon-
komponenten unter gleichzeitiger Berticksichtigung des kompletten Balzverhaltens. Auch
muassen nicht alle Produkte von Pheromondrisen ausschlie3lich Signalbedeutung fur
arteigene Mannchen haben und kdénnen dennoch fur die Anlockung enorm wichtig sein; in
Drusenextrakten finden sich oft — neben Biosynthese-Vorstufen — Komponenten, welche
nicht riechwirksam sind, aber potentiell unterstiitzende Funktionen erfullen kdnnen,
beispielsweise als Fixantien zur Verringerung der Volatilitat oder als Antioxidantien zur
Stabilisierung der Signalstoffe (vgl. Francke 1991a,b). Solche Substanzen wurden
allerdings in Freilandstudien bislang kaum bericksichtigt. Auch wird die Mdglichkeit, daf3
Weibchen-Pheromone Informationen vermitteln, die Gber die Nachricht der Artzuge-
horigkeit und der Paarungsbereitschaft hinausgehen, nur selten getestet, obgleich
Beispiele daflir vorliegen, dal3 Pheromonkomponenten (ausschlief3lich oder zusatzlich)
Méannchen anderer Art repellieren. Ware es verwunderlich, wenn Weibchen auch Signale
fur eine mdgliche Partnerwahl durch die Mannchen senden?

Auch wenn es nicht mdglich ist, hier all die vielfaltigen, fur ein Systemverstandnis
offenen Fragen zu erértern, erscheinen mir zumindest Pflanzeninhaltsstoffe erwdhnens-
wert, weil sie im Zusammenhang mit Insekten-eigenen Lockstoffen eine starkere Berlck-
sichtigung verdienen. Zwar werden Weibchen-Pheromone offensichtlich immer de novo
und nicht in Abhangigkeit von Sekundarstoffen der Wirtspflanzen synthetisiert, aber es gibt
einige Hinweise darauf, dal3 Wirtspflanzen stimulierend auf die Produktion von Pheromon
und/oder auf das Lockverhalten wirken (s. McNeil und Delisle 1989); Dickens et al. (1990)
berichteten von einer deutlichen Erhéhung der Lockwirkung synthetischer Pheromone
(von Kafern und Fliegen) nach Beimischung ubiquitarer Blattgrindufte (z.B. Hexanol,
Hexenol). Pflanzliche Sekundarstoffe werden derzeit in der Pheromonbiologie weiblicher
Nachtfalter vielleicht schlichtweg deshalb unterschatzt, weil Pheromonextraktion bzw.
-aeration im Labor stattfindet und Freilandstudien fast ausschlie3lich mit synthetischen
Pheromon-Komponenten durchgefiihrt werden.

Trotz aller erkennbaren Ahnlichkeit sind die Kommunikationssysteme der Nachtfalter
bestimmt sehr unterschiedlichen Selektionsdriicken unterworfen, denn es gibt keine fur
Heteroceren typischen Lebensrdume. Auch wenn grundséatzlich weibliche Lockstoffe zur
Partnerfindung eingesetzt werden, muf3 mit zumindest im Detail unterschiedlich differen-
zierten (angepaldten) Systemen gerechnet werden. Es gilt somit, mehr 6kologisches
Basiswissen uber Nachtfalter zu erarbeiten und Pheromonkommunikation der Nachtfalter
bezlglich 6kologischer Gegebenheiten zu kategorisieren (vgl. McNeil 1990). Dieses Ziel
ist hochgesteckt und lalt sich moglicherweise nicht vollstandig erreichen; allein der
Versuch, Gruppierungen aufzustellen, wirde sich jedoch bereits als hilfreich erweisen -
nicht zuletzt fir die Anwendung von Lockstoffen im Pest-Management.

Mannchen-Pheromone bei Lepidopteren

Im Vergleich mit weiblichen Pheromonen ist die Syntax mannlicher Pheromonsysteme
auRRerst divers. Mannliche Duftorgane ("Androconien”) finden sich keineswegs bei allen
Arten, treten allerdings nicht nur bei Nacht-, sondern auch bei Tagfaltern auf, obgleich hier
die Geschlechterfindung sogar aufgrund, recht unspezifischer optischer Signale erfolgt.
Mannliche Duftorgane sind nicht auf bestimmten Kdrperteilen lokalisiert, ihre Strukturen
sind extrem vielgestaltig, und es lassen sich kaum verwandtschaftliche Beziehungen
beziglich ihres Auftretens und ihrer Lokalisation aufstellen. Die Chemie mannlicher Phero-
monbuketts ist ebenfalls sehr vielféltig, jedoch zeichnet sich ab, dal3 oft von Pflanzen
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bekannte Sekundarstoffe oder strukturahnliche Substanzen beteiligt sind. In der Regel ist
ein Mannchen beim Schlupf mit einer bestimmten Menge (bis in den 100 pg-Bereich) an
Pheromon ausgestattet, d. h. es findet wahrend des Adultstadiums keine de novo Syn-
these statt. Mannliche Pheromone werden meist von Imagines beider Geschlechter
wahrgenommen.

Bereits die morphologische und chemische Vielfalt deuten an, daR Mannchen-
Pheromone funktionell sehr differenziert betrachtet werden mussen. Wir haben es mit
polyphyletisch entstandenen Systemen zu tun, und es ist unrealistisch, nach einer einheit-
lichen Funktion fur androconiale Organe, d. h. einem generell identischen Informations-
gehalt, zu suchen.

Androconien kommen bei der Mehrzahl der Arten nur wahrend des Balzverhaltens
ins Spiel, d. h. wenn sich potentielle Geschlechtspartner bereits gefunden haben; ohne
adaquate Reizung durch Androconien-Sekrete verweigern Weibchen meist die Akzeptanz.
Welil solche Balz-Pheromone die Weibchen offensichtlich zur Paarung stimulieren, werden
sie oft "Aphrodisiaka" (vgl. Butler 1967) genannt. Dieser Begriff ist jedoch nicht sehr
hilfreich und sollte vermieden werden, nicht nur, da er anthropomorphe Assoziationen
weckt, sondern auch, weil er funktionelles Verstandnis vortauscht, Mannchen-Pheromone
sind sicherlich keine 'sexuellen Aufputschmittel’, welche die Weibchen betéren, sondern
sie Ubermitteln wohl Informationen Uber die Artzugehorigkeit und die Qualitat eines
Mannchens, die letztlich dazu fuhren, dal3 diese Signale weibliche Sprdodigkeit ("coyness")
Uberwinden und Paarungsstellungen auslésen, Flucht verhindern u.a.. Es kommt also
nicht nur darauf an, festzustellen, daf3 ein Mannchen-Pheromon zur Paarung stimuliert,
sondern vielmehr darauf, weshalb. Desweiteren gibt es Hinweise, da3 Mannchen-Phero-
mone als Induktoren fur Oogenese bzw. Eiablage, als Terminatoren fur weibliches Lock-
verhalten, und als Repellents gegeniiber anderen Mannchen wirken kénnen. Somit sind
evolutionsbiologische Zusammenhange bei Balz-Pheromonen zwar offensichtlicher als bei
weiblichen Lockstoffen, mangels ausfihrlichen Datenmaterials sind sie jedoch nur in
wenigen Fallen diskutierbar (s.u., Krasnoff und Roelofs 1990; Birch et al. 1990). Wie bei
weiblichen Systemen sind Okologische Korrelationen weitestgehend unerforscht (vgl.
jedoch Phelan und Baker 1987).

Der aktuelle Kenntnisstand zu mannlichen Pheromonsystemen wurde jingst von
Birch et al. (1990) umfassend referiert (vgl. auch Boppré 1984a). Im folgenden sollen
daher lediglich zwei Beispiele, die eigene Arbeiten einschlie3en und verbliffende chemo-
okologische Verflechtungen demonstrieren, kurz vorgestellt werden.

Das Pheromonsystem der Monarchfalter (Danainae)

Mannchen der Monarchfalter verfligen tber abdominale Duftpinsel, die bei der Balz mittels
Haemolymphdruck fur wenige Sekunden oder auch nur fir Sekundenbruchteile
ausgestilpt und expandiert werden. Bei diesem "Pinseln” wird das androconiale Sekret-
bukett nicht einfach in den Luftraum abgegeben, vielmehr werden winzige, mit Pheromon
impragnierte Kutikula-Partikel ("Pheromon-Transfer-Partikel", PTP) auf das Weibchen
gestreut; diese haften dann auf seinen Antennen und versetzen es offenbar in einen
Dauerreizzustand. Die meisten Arten besitzen zusatzlich drisige Flecke bzw. Taschen auf
den Hinterfligeln, und unabhé&ngig von der Balz werden durch komplizierte Verhaltens-
weisen mechanische Kontakte zwischen beiden Androconien hergestellt, die mit der
Pheromonbiosynthese und/oder der Partikelgenese in Zusammenhang stehen.

Chemisch stellen sich die Haarpinsel-Sekrete der Danainen als Buketts von 10-60
Komponenten dar, welche insgesamt artspezifische Muster aufweisen. Hervorzuheben



Boppré: Pheromonbiologie - 6 -

sind Dihydropyrrolizine, die als gemeinsame Hauptkomponenten der meisten Arten in
Mengen bis zu mehreren hundert yug auftreten und fur die Akzeptanz eines Mannchens
durch ein Weibchen entscheidende Bedeutung haben. Ihre Biosynthese ist von
Pyrrolizidin-Alkaloiden (PA) abhéngig, welche die adulten Mannchen pharinacophag (also
gezielt und unabhangig von der Nahrungsaufnahme; s.u.) von bestimmten —i. d. R. ver-
trockneten — Pflanzen aufnehmen miissen. Detailliertere Ubersichten zur Pheromonbio-
logie von Danainen finden sich bei Ackery und Vane-Wright (1984), Boppré und Vane-
Wright (1989), Schulz et al. (1991); s. auch Schneider (1983, 1987) und Boppr6 (1984a).

Auch wenn derzeit keineswegs alle Facetten des Pheromonsystems von Danainen
funktionell vollig erklarbar sind, beschreiben bereits die bislang bekannten pheromon-
biologischen Zusammenhange die erstaunlich hohen phylogenetischen und ontogene-
tischen Kosten und die Fille der Anpassungen, welche die Voraussetzungen fir einen
Balzerfolg schaffen. Nach dem Schlupf aus der Puppe hat ein Mannchen zunéchst keine
Chance bei einem Weibchen. Es mul} erst einmal PA-Pflanzen finden — dazu bendtigt es
spezialisierte Geruchsorgane und einen Orientierungsmechanismus. Es mul3 dann PA
meist aus trockenen Pflanzen 'herauslutschen' — es muld dazu einen Mechanismus zur
Ausscheidung von 'Lésungsmittel' haben. Es mul3 ferner ein Enzymsystem zum Umbau
von PA in ein Dihydropyrrolizin besitzen. Und schlief3lich muf3 es noch Kontakte zwischen
Pinseln und Flugeldriisen herstellen. Erst jetzt hat das Mannchen eine Paarungschance.
Aber auch dann (und wenn es aufgrund relativ unspezifischer visueller Reize einen
potentiellen Geschlechtspartner gefunden hat) mufd es die Pinsel noch einigermalien
zurtickhaltend einsetzen, da die PTP in limitierter Menge vorhanden sind und nicht nach-
gebildet werden kénnen. Hervorzuheben ist ferner, dal3 der Fortpflanzungserfolg des
einzelnen Mannchens von Pflanzen abhangig ist, die keine Wirtspflanzen der Larven
darstellen, und daf3 individuelle Unterschiede im Pheromongehalt zwischen den Mann-
chen bestehen, d. h. das Pheromon ist nicht allein Artmerkmal, sondern seine Menge auch
ein individuelles Merkmal (s. u.).

Das hier nur unvollstandig und sehr verallgemeinernd vorgestellte mannliche
Pheromonsystem der Monarchfalter ist keineswegs reprasentativ fur Lepidopteren. Viele
seiner Elemente finden sich aber bei verschiedensten Taxa wieder. Auch bei anderen
Tag- und Nachtfaltern sind Androconien auf unterschiedlichsten Korperteilen lokalisiert,
die miteinander in Kontakt gebracht werden. PTP kennt man von einigen Hesperidae und
Papilionidae, besonders ausgepragt sind sie bei Nymphalidae der Gattung Antirrhea und
bei vielen Pyralidae. Mannchen-Pheromone sind immer Buketts, wenngleich sie oft aus
weniger Komponenten als bei Danainen zusammengesetzt sind. Danainen bilden auch
bezlglich der Abhangigkeit von exogenen Vorstufen fir die Pheromon-Biosynthese keine
Ausnahme.

In noch wesentlich geringerem Umfang als oben fir weibliche Pheromonsysteme
dargelegt, lassen sich beziglich der Charakteristika von Kommunikation mit Mannchen-
Pheromonen Voraussagen machen. Auch flr die bereits relativ ausfihrlich untersuchten
Danainen ist die ultimate Frage nach den Ursachen der Entwicklung ihres méannlichen
Pheromonsystems offen (s. jedoch u.). Man kann vermuten, es sei deshalb so elaboriert,
weil die gesamte Unterfamilie in Millersche und Batessche Mimikry eingebettet ist,
optische Signale daher zur Arterkennung ungeeignet sind, und die relative Unspezifitat bei
der Partnerfindung durch MannchenPheromone kompensiert werden muf3. Diese
Annahme ist zwar sicherlich nicht unzutreffend, kann jedoch hochstens die halbe Wahrheit
bedeuten, denn die (mit hohen Kosten gebildeten) Dihydropyrrolizine sind nicht arttypisch,
und &hnlich komplexe mannliche Pheromonsysteme treten nicht nur bei sich visuell
orientierenden Tagfaltern auf, sondern auch bei Nachtfaltern, welche zur Partnerfindung
artspezifische Weibchen-Pheromone besitzen.
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Das Pheromonsystem von Creatonotos (Arctiidae)

Die Androconien der Barenspinnergattung Creatonotos stellen abdominale, haarbesetzte
Schlauche ("Coremata™) dar, die im expandierten Zustand den Falter an Grél3e Ubertreffen
kénnen; zum Ausstrecken werden sie mit Luft gefullt, wobei sich die Cuticula, die im Ruhe-
zustand ahnlich wie ein Kamerabalgen gefaltet ist, streckt. Die Coremata von Creatonotos
werden nicht — wie fir ménnliche Duftorgane bei Schmetterlingen die Regel — wahrend der
Balz in unmittelbarer Nahe des Weibchens und nur kurzzeitig ausgestulpt; Creatonotos
expandiert diese Organe vielmehr nach der abendlichen Dammerung unabhéngig davon,
ob ein Weibchen prasent ist oder nicht. Es gibt Anhaltspunkte dafur, da Coremata-
Sekrete sowohl Mannchen als auch Weibchen anlocken, daR so Balzplatze ("leks")
entstehen und dort Paarungen erfolgen. Andererseits verfiigen Creatonotos-Weibchen —
wie fur Nachtfalter typisch — Giber eigene Lockstoffe.

Die Coremata von Creatonotos geben das Dihydropyrrolizin Hydroxydanaidal ab, zu
dessen Synthese — wie bei Danainen — PA als Vorstufe erforderlich sind. Allerdings
erhalten diese Barenspinner PA nicht als Imagines unabh&angig von Nahrung, sondern
bereits als Raupen von bestimmten Wirtspflanzen. Creatonotos ist jedoch polyphag und
nutzt nicht ausschlieBlich PA-haltige Futterpflanzen — obgleich die Raupen PA
wahrnehmen und im Labor sogar als Reinsubstanz aufnehmen (d. h. pharmacophag sind;
S. u.). Folglich besteht im Freiland eine grol3e individuelle Variation im Pheromongehalt
der Mannchen, von null bis zu mehreren hundert Mikrogramm. Dies entspricht den
Danainen, nur ist bei Creatonotos die Aufnahme von PA mit der Verpuppung abge-
schlossen, d. h. Pheromon kann nicht nachgebildet werden; Creatonotos-Mannchen
scheinen also nicht von PA abhangig zu sein. Bei Creatonotos nehmen tbrigens auch
weibliche Raupen PA auf.

Die groRe Besonderheit von Creatonotos ist nun, dal in einer Freilandpopulation die
GrolRe der Coremata in Korrelation zu inrem Gehalt an Hydroxydanaidal enorm variiert.
Das Phanomen unterschiedlich ausgepragter Androconien entdeckten wir zunachst im
Labor, als wir Raupen individuell und quantitativ mit reinen PA fltterten. Es zeigte sich
dabei eine direkte Proportionalitdt zwischen Coremata-Grof3e und aufgenommener
PA-Menge; der morphogenetische Effekt ist organspezifisch und betrifft nur die Coremata.
Im Hinblick auf Fragen der sexuellen Selektion steht uns damit ein aufregendes System
zur Verfigung, welches quantitativ manipulierbar ist. Zu Details zur Pheromonbiologie von
Creatonotos s. Schneider et al. (1982), Boppré und Schneider (1985, 1990), Wunderer et
al. (1986), auch Schneider (1983, 1987) und Boppré (1986, 1990).

Pharmacophagie und chemischer Schutz

So unterschiedlich sich die Pheromonsysteme von Danainen und Creatonotos darstellen,
beide involvieren Pyrrolizidin-Alkaloide, welche auch fir weitere Arten aus verschiedenen
Insektenordnungen bedeutsame sekundare Pflanzenstoffe sind. Beziehungen von
Insekten zu PA-Pflanzen sind eine ‘chemodkologische Geschichte flur sich' mit speziellen
chemischen, sinnesphysiologischen und phylogenetischen Aspekten (s. Boppré 1986,
1990). Hier nur so viel: Nicht nur Danainen, sondern verschiedene andere Insekten (Arcti-
inae, Ithomiinae (Lepidoptera), aber auch Chrysomelidae (Coleoptera), Chloropidae (Di-
ptera) und Pyrgomorphidae (Orthoptera) nehmen unabhéangig vom Nahrungserwerb — oft
nur als Imagines und sogar geschlechtsspezifisch — PA von Pflanzen auf, die nichts mit
ihren Wirtspflanzen zu tun haben. Ich spreche von "pharmacophagen” Insekten, wenn sie
bestimmte sekundare Pflanzenstoffe direkt aufsuchen, aufnehmen und fur eine spezifische
Funktion nutzen, die nicht zum Primarmetabolismus z&hlt oder lediglich die Erkennung von
Wirtspflanzen betrifft (vgl. Boppré 1984b). Pharmacophages Verhalten existiert Gbrigens
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nicht nur beztglich PA, sondern auch bezuglich anderer sekundarer Pflanzenstoffe (s. z.B.
Nishida und Fukami 1990).

PA-pharmacophage Insekten bilden aus PA nicht notwendigerweise Pheromon-
Komponenten, aber alle speichern sie und schitzen sich mit diesen Pflanzenstoffen vor
Frel3feinden, wie bereits ihre aposematische Farbung vermuten la3t. Die Schutzwirkung
beruht auf geschmacklichem Vermeiden von PA, welches sowohl Wirbeltiere als auch
nicht angepaldte Insekten zeigen; auf Wirbeltiere wirken PA nicht unmittelbar, jedoch
langfristig toxisch. Auch fir die meisten Danainen sind von den adulten Mannchen aufge-
nommene PA das primare Schutzprinzip — und nicht die in Zusammenhang mit dem Ame-
rikanischen Monarchfalter (Danaus plexippus) berihmt gewordenen Herzglykoside aus
bestimmten Raupenwirtspflanzen. Zur Schutzfunktion von PA fur Insekten s. z.B.
Rothschild et al. (1979), Eisner (1982, 1988), Brown (1984a,b), Eisner und Meinwald
(1987) und Boppré (in Vorber.).

Chemische Kommunikation versus chemischer Schutz

Die Pheromonbiologie — zumindest verschiedener — PA-Insekten geht tUber die Betrach-
tung sexueller Kommunikation weit hinaus: Pflanzenprodukte (PA), die von den Pflanzen
zur Abwehr von Fref3feinden entwickelt wurden, dienen Schmetterlingen und anderen
Insekten zu deren eigenem Schutz. Mannchen von Danainen und anderen Taxa sind
zudem von ihm beziglich ihres Fortpflanzungserfolges abhangig, weil sie sie zur Synthese
eines fur den Balzerfolg erforderlichen Pheromons benétigen, und mit Creatonotos kommt
noch ein entwicklungsphysiologischer Aspekt hinzu: PA bestimmen die Grél3e der Organe,
welche Duftstoffe abgeben, die aus ihnen synthetisiert wurden.

Wie oben angesprochen, verstehen wir pheromonal gesteuerte Kommunikations-
systeme bei Insekten evolutionsbiologisch insgesamt noch ungenigend. Fir diejenigen
PA-Insekten, bei denen chemische Kommunikation und chemischer Schutz Uber die
pflanzlichen Metabolite miteinander korreliert sind, haben Thomas Eisner und Mitarbeiter
eine interessante Hypothese aufgestellt (Eisner 1980, 1988; Conner et al. 1981; s. auch
Eisner und Meinwald 1987). Sie basiert auf Untersuchungen an Utetheisa, einem Baren-
spinner, der in einigen Aspekten Creatonotos und den Danainen sehr ahnlich ist.
Ausgehend von dem Befund, dalR Utetbeisa-Mannchen mit der Spermatophore PA Uber-
tragen, die das Weibchen zum chemischen Schutz in die Eier inkorporiert, postulieren
Eisner und Mitarbeiter, daf3 das PA-derivierte Mannchen-Pheromon einem Weibchen
anzeigen konnte, wie grol3 das 'Hochzeitsgeschenk' im Falle einer Paarung ausfallen
wurde. PA-Transfer mit der Spermatophore tritt nicht nur bei Utetheisa, sondern auch bei
Danainen, Ithomiinen, Creatonotos und anderen PA-Insekten auf (Brown 1984a,b; Eisner
und Meinwald 1987; Eisner 1988; Dussourd et al. 1988, 1989; Boppré unveroff.).

Eine Detaildiskussion der erwéhnten Hypothese wirde hier zu weit fuhren; zu ihrer
Verifizierung stehen auch noch wichtige Studien aus, aber jetzt existiert endlich ein auf
konkreten Befunden basierender plausibler evolutionsbiologischer Erklarungsversuch zum
Informationsgehalt eines Mannchen-Pheromons, zur "mate-choice"” und zu der erstaun-
lichen Verschrankung von chemischer Kommunikation und chemischem Schutz. Die
zitierte Hypothese ist dennoch nicht generalisierbar und sicherlich zu differenzieren, denn
die verschiedenen Taxa, welche PA als Schutzstoffe und gleichzeitig als Vorstufen fur
Mannchen-Pheromone nutzen, haben sehr unterschiedliche Paarungsstrategien, auch
dient z. B. das PA-Derivat Hydroxydanaidal offensichtlich sehr unterschiedlichen Funk-
tionen, die verhaltensdkologisch noch nicht interpretierbar sind.
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Weitere Verschrankungen im Kontext pheromonaler Kommunikation

In einer verhaltensdkologisch und evolutionsbiologisch ausgerichteten Diskussion der
Pheromonbiologie von Lepidopteren sollten Weibchen- und Mannchen-Pheromone nicht
getrennt betrachtet werden, geht es doch letzthch um Systeme, bei denen es auf das
Zusammenspiel der Geschlechter ankommt. Die hier dennoch vorgenommene Trennung
ist nicht nur durch die zur Verfiigung stehende Zeit, sondern auch dadurch begrindet, daf
einerseits bei einer Vielzahl von Arten ausschlie3lich weibliche und keine mannlichen
Pheromone vorkommen, andererseits unser Wissen utber Schmetterlingspheromone aus
aul3erst unterschiedlich angelegten Studien erwachsen ist und jeweils Teilaspekte betrifft,
so dafl’ eine Synthese der vielfaltigen Detailkenntnisse noch aussteht. Die oben gemach-
ten Ausfihrungen zeigen, wie aufregend Studien zur Pheromonbiologie von Lepidopteren
sind, wenn man nicht nur Partnerfindung und -erkennung betrachtet, und welch weitrei-
chende Erkenntnisse durch die Berlcksichtigung sexueller Selektion erwartet werden
konnen. Die dabei auftretende Komplexitat, welche bereits die wenigen genannten
Beispiele zeigen, wird noch erheblich gréRer, wenn man z. B. auch intra-sexuelle Funk-
tionen einbezieht. So hat Larry Gilbert berichtet, da’ Heliconius-Mannchen ihre Weibchen
bei der Paarung mit einem Duftstoff markieren, welcher andere Mannchen repelliert
(Gilbert 1976). Weiteren Hinweisen, dal? Mannchen-Pheromone intra-sexuell verhaltens-
modifizierend wirken, d.h. Konkurrenten ausschalten, und solchen, die andeuten, dafl
Mannchen-Pheromone Oogenese und/oder Eiablage induzieren oder auch die Produktion
weibficher Pheromone terminieren, sollte kiinftig verstarkt nachgegangen werden; maogli-
cherweise haben auch einige Mannchen-Pheromone das Potential, im Rahmen umwelt-
freundlicher Schadlingsbekampfung eingesetzt werden zu kénnen. Leider erweisen sich
solche Studien in der Praxis jedoch als ungleich schwieriger als Lockversuche mit weibli-
chen Nachtfalter-Pheromonen.

Pheromonale Kommunikation ist bei Insekten oft auch mit Signalen anderer Modalitat
verschrankt. Erwahnt wurde die visuelle Geschlechterfindung bei Tagfaltern und der
maogliche Einflull von Mimikry auf chemische Kommunikation. Ein Zusammenspiel von
Pheromonen mit akustischen Signalen deckten u. a. Studien an Pyrrharctia auf (Krasnoff
und Jager 1988), deren Weibchen Reizung durch Mannchen-Pheromone mit der Produk-
tion von Lauten beantworten; die Balz von Cycnia tenera involviert sowohl Mannchen-Phe-
romone als auch méannliche Lautproduktion (Conner 1987).

Diese — wie auch verschiedene hier nicht erwéhnte — Beispiele liefern sicherlich
keine generalisierbaren Erkenntnisse. Fir verhaltensdkologisches Verstandnis pheromo-
naler Kommunikation, d. h. fir das Verstandnis ihrer Angepal3theit und ihrer Beziehung zu
Okologischen Bedingungen, sind jedoch gerade 'Ausnahmefélle’ von besonderer Be-
deutung. Selbst innerhalb einer Art kénnen unterschiedliche Paarungsstrategien auftreten;
Willis und Birch (1982) beschrieben, dal3 beim Barenspinner Estigmene acrea in den
frihen Nachtstunden die Mannchen ihre Coremata expandieren und mit deren Sekreten
weitere Mannchen und auch Weibchen anlocken; in diesen "leks" kommt es zu
Paarungen. Hingegen locken spater in der Nacht Weibchen auf 'konventionelle Art' M&nn-
chen an. Bedauerlicherweise konnen solche Befunde vorlaufig noch nicht in Bezug z. B.
zu verwandten Arten, die unter anderen 6kologischen Bedingungen leben, gesetzt
werden.

Synopsis

Die vorgenommene Ausrichtung auf verhaltensdkologische Aspekte der Pheromonbiologie
und die sich hieraus ergebende Vernachlassigung chemischer, sinnesphysiologischer und
angewandter Befunde und Fragestellungen stellt keine Wertung dar, auch nicht die
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Vemachlassigung detailliert untersuchter pheromonaler Kommunikationssysteme an Arten
aus anderen Insektenordnungen (s. z. B. Hélldobler 1984). Vielmehr sollte dargelegt
werden, wie umfassend Pheromonbiologie verstanden werden kann und muf3. Dann ist sie
keineswegs eine Doméne der angewandten Entomologen, sondern bietet Zoologen (fast)
jeglicher 'Couleur' — insbesondere Okologen, Verhaltensékologen, Evolutionsbiologen,
Morphologen, Sinnesphysiologen — spannende Betéatigungsfelder. Aber nicht nur Zoologen
sind gefordert. Auch Botaniker sind einbezogen und — in besonderer Weise — Naturstoff-
chemiker mit Interesse an biologischen Mechanismen, Strategien und Konzepten.
Schmetterlinge stellen aus vielerlei Grinden eine fur die Untersuchung sexueller Selek-
tionsmechanismen interessante Gruppe dar, die u.a. wegen der vielfaltigen aus anwen-
dungsbezogener Motivation gewonnenen Einzelbefunde gute Aussichten daflr bietet,
Okologische Anpassungen von Kommunikationsmechanismen verstehen zu lernen.

Chemische Okologie

Wir verstehen Chemische Okologie als den Wissenschaftszweig, der all diejenigen
Beziehungen zwischen Organismen untersucht, welche durch Naturstoffe vermittelt
werden und Interaktionen auf allen Ebenen — von Individuen und Populationen bis zu
Okosystemen — betrifft. Chemische Okologie integriert Okologie und Chemie und hat
letztlich das Ziel, im evolutionsbiologischen Rahmen die Bedeutung von Naturstoffen
aufzuklaren; sie versucht, durch vergleichende Studien den Einsatz von Naturstoffen in
organismischen Beziehungen im Kontext 6kologischer Bedingungen zu beschreiben und
damit Anpassungswerte und Selektionsvorteile zu verstehen (vgl. Boppré und Malcolm
1990). Pheromonbiologie gehért — neben z.B. interspezifischen Kommunikationsmecha-
nismen, Erndhrungs- und Konkurrenzbeziehungen — sicherlich zu den herausragenden
Themen der Chemischen Okologie.
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