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Fur viele Insekten sind Pflanzen weit mehr als Nahrstoffquellen 

er sturmischen Ent- 
D w i c H u n g  analy- 
tisch-technischer Mog- 
lichkeiten in den letzten 
drei Jahrzehnten ist es zu 
verdanken, daiS Substan- 
Zen selbst in Mikromen- 
gen chemisch charakteri- 
sierbar sind. Tausende 
neuer Naturstoffe konn- 
ten so identifiziert wer- 
den. Uber ihre biologi- 
schen Funktionen begin- 
nen wir, mehr und mehr 
zu lernen, und entdecken 
ungeahnt komplexe Be- 
ziehungen auf allen Ebe- 
nen, von der des Indivi- 
duums bis zur Popula- 
tion und den vielfal- 
tig vernetzten Okosyste- 
men. Chemische Kom- 
munikation spielt eine 
zentrale Rolle in der 
belebten Welt. Das Ver- 
standnis ihrer Grund- 
lagen ist fur uns Men- 

Chemische Schutz- 
stoffe von Pflanzen 

Pflanzen sind durch vielfal- 
tige Abwehrmechanismen 
prinzipiell bestens vor dem 
Gefressenwerden geschiitzt 
und somit fiir Insekten ci- 
gendich denkbar schlechte 
Nahrungsquellen. Ande- 
rerseits ziehen diejenigen 
Gruppen (xum Beispiel 
Larven vielcr Schmetter- 
linge, viele Kifer, Heu- 
schrecken), die es einmal 
geschafft haben, mit dern 
pflanzlichen Wehrarsenal 
auf irgendeine Weise fertig 
zu werden, offensichtlich 
Vorteile aus der pflanzli- 
chen Diat, entwickclten 
eine grofle Artenvieffalt 
und haufig hohe Popula- 

Abb. 1. Mannchen von Tirttmukz petiveranu und Amuuris ochlea (Danainae) tionsdichten -so hoch, daf3 
beim 'Drogenkonsum': Sie saugen nicht Nektar von Bliiten, sondern Pyrrolizi- wir viele von ihnen als 
din-Alkalojde (PA) von einer vertrocknenden Wunde. 

- 
schen zwangslaufig von immenser Be- 
deutung, nicht zuletzt fur Bemuhun- 
gen um umweltvertragliche Program- 
me zum Management von Schadpopulatio- 
nen. 

Ziele und Aufgaben der jungen und multi- 
disziplinaren ,Chemischen Okologie" sind 
es, all diejenigen Interaktionen zwischen 
Organismen zu untersuchen, die durch 
Naturstoffe vermittelt werden. Zu ihren 
bislang herausragenden Themengebieten 
gehoren beispielsweise Beziehungen zwi- 
schen Insekten und Pflanzen, aber auch 
Pheromone, das sind Sekrete, die der inner- 
artlichen Kommunikation von Organis- 
men dienen. 

Hier wird uber Insekten berichtet, die 
Wehrstoffe (,,Gifte") von Pflanzen unab- 
hangig vom Nahrungserwerb aufnehmen 
konnen und diese Substanzen sowohl zum 
eigenen chemischen Schutz vor Gegen- 
spielern als auch zur sexuellen Verstandi- 
gung nutzen. Die chernische Okologie 
solcher ,,pharmakophager Insekten" 
liefert grundlegende Kenntnisse uber In- 
sekten-Pflanzen-Beziehungen. Sie ver- 
kniipft dabei klassische biologische 
Forschungsgebiete wie (Balz-)Verhalten, 
(Sinnes- und Stoffwechsel-)Physiologic, 
(Funktions-)Morphologie und Taxonornie 
in einem okologischen und evolutionsbio- 
logischen Kontext untereinander wie auch 
mit der Naturstoffchemie. 
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,,SchadIinge" empfinden. 

Zu den Schutzmechanismen von Pflanzen 
zahlcn Dornen und Stacheln, aber auch harte 
Blatter und dichte (oft mikroskopisch Meine) 
Behaarung. Dieser mechanischc Schutz wird 
von Chcmikalien nicht nur erganzt, sondern 
meist noch iibertroffen [siche 141, wobei auf- 
fallige, weil unmittelbar wirkende Gebilde 
wie Brcnnhaarc (bcispielsweise der Brennes- 
seln) eher selten sind. 

Der Chemismus dcr sogenannten ,,sekun- 
daren" Stoffwechselprodukte des Pflanzen- 
reiches ist unglaublich vielfaltig, wohl noch 
lange nicht iiberschaubar und erst recht nicht 
irn Detail vcrstanden. Trott einer Fiille an 
Kcnntnissen uber chemische Strukturen 
bleibt deren wahre Bcdcutung im okologi- 
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ein die Dosis macht, das ein Ding kcin Gift 
ist"). Dieses auf homoopathischc Rezepturen 
gemiinzte Wort von Paracelsus (1493-1541) 
hat in jungster Zeit mchr und mehr an Be- 
deutung gewonnen, denn es trifft auch auf 
durch Naturstoffe vermittelte okologische 
Beziehungen zwischcn Organismen zu. Gif- 
tigkeit ist keinc Stoffeigenschaft, sondern 
vitlmchr eine Stoffwirking. Nur  dcshalb 
konnen auch wir Menschen Pflanzen als 
Nahrung und geziclt sogar ihre sekundaren 
Pflanzenstoffc vielfaltig nutzen - als homoo- 

Abb. 2. Monarchfalter an einem rnit ge- 
trocknetem Heliotropigm gefiillten Gaze- 
beutel. 

schcn Rahmen bisher weitgehend hypothe- 
tisch. Die Komplexitat ist unter anderem dcs- 
wegen so hoch, weil in der Rcgcl Gemische 
aus vielerlci Stoffen vorliegen und cine er- 
staunliche qualitative und insbesondere 
quantitative innerartlichc Variation auftritt. 
Diese wiederum wird durch standortliche 
Faktoren oder physiologische Zustande be- 
einflufit, kann aber auch durch Pflanzenfres- 
scr induziert werdcn. Dariiber hinaus sind die 
Substanzen okologisch multifunktional, was 
umfassende und voraussagende Erklarungen 
erschwert oder sogar unmoglich macht. 

Abb. 3. Barenspinner der Gat tung Amerikz 
beim Extrahieren von PA aus einer trocke- 
nen Heliotropium-Wurzel. 

Wenngleich gewissen pflanzlichen Sekundar- 
stoffen eine anlockende Wirkung zukommt 
(zum Beispiel Blutendiiftcn), dient die Mehr- 
zahl wohl in erster Linie dem Schutz vor 
Frcfifeinden, Pathogcnen, aber auch vor 
schadlicher Strahlung [siehc 141. Zusammen- 
fassend blcibt festzustellen, dai3 streng ge- 
nommen alle Pflanzen ,giftig" sind. Toxische 
Effekte treten jedoch nicht zwangslaufig auf, 
und wenn, dann nicht immer unmittelbar. Es 
kommt vielmehr auf den Empfingerorga- 
nismus an - und: ,,Dosis f a d  venenum" 
(,,All Ding sind Gift und nichts ohn Gift; al- 

pathische Arzneimittcli als Gewurze oder als 
Genufimittel. Vielen Kulturpflanzen wurdcn 
ubrigens fur uns schadliche Sekundarstoffe 
weggezuchtet, in andercn Fallen eliminieren 
wir sie durch besondere Zubereitungsformen 
wie Schalen und/odcr Kochen. 

Pflanzen rnussen - wohl in Ermangelung der 
Fahigkeit zu fliehen oder sich aktiv zu weh- 
ren - vie1 Energie in ihre (passive) Verteidi- 
gung investiercn. Dies zwingt ihre Feindc 
wicderum, vie! zu investieren, um sic erfolg- 
reich angrcifcn und ihre Nahrstoffe nutzen 
zu konnen. Insekten ziehen aber auch Vorteile 
aus pflanzlichen Wehrstoffen, sie konnen von 
ihnen sogar abhangig sein. 

Insekten nutzen Pflanzen,,gifte" 

Die divcrsen Pflanzcnarten unterscheiden 
sich chemisch im wesentlichen beziiglich 
ihrer Sekundarstoffc. So wird die Nahr- 
stoffzusammensetzung sclbst von auf be- 
stimmte (Wirts-)Pflanzen spezialisierten In- 
sekten letztlich oft vcrnachlassigt. Wichtig ist, 
da8 sie die Sekundarstoffe beispielsweise 
durch Umbau in harmlose Substanzen oder 
durch Ausscheiden unschadlich machcn kon- 
nen. Fur dcrart angepaflte Arten erlangen die 
,,Gifte" dann oftmals eine andere (gegenteili- 
ge) Funktion, beispielsweise als Reize zum 
Erkennen von Futter. 

Abb. 4. Einige, aber keineswegs alle PA- 
Mlanzen produzieren PA-haltigen Nektar. 
Bluten von Gynaru scandens (Asteraceae; 
im Bild mit Euchromia amoena) werden 
ausschliefllich yon PA-Insekten besucht; die 
Pflanze rekrutiert rnit PA-Nektar eine defi- 
nierte Bestiiubergilde. (Vergleiche aber Ab- 
bildung 1.) 

groflere Mengen verschiedener Pyrrolizidin- 
Alkaloide (PA) (vergleiche Abbildung 5 a, b), 
welche dic Pflanzen effektiv schutzcn; sie 
wcrden iiblicherweise von polyphagen Insck- 
ten und von Weidetieren strikt gemieden. Ty- 
riz-Raupen nutzen so eine relativ konkur- 
renzfreie und vor groflen Pflanzenfressern 
geschutztc Nahrungsquelle. Zudem speichern 
sic PA [13, 151. Auch die Falter sind dann fur 
viele ihrer FreRfeinde ungeniefibar und de- 
mon strieren ih re chemische Wehrhafri gkei t 

Eine grof3e Zahl phytophager Insekten ist so 
angepaflt, dai3 sic toxische Sekundarstoffe fur 
sich selbst nutzen konnen. So synthctisieren 
viele Borkcnkafer aus Terpcnen der Harzc ih- 
rcr Wirtsbaume Aggregationsphcromone zur 
Anlockung von Artgenossen [20,22]. Bcson- 
ders weit verbrcitet ist die Akkumulation und 
Speicherung pflanzlicher Sekundarstoffe 
durch lnsckten zum eigenem Schutz vor Ant- 
agonisten. H i e h r  ist der Jakobskrautbar, 
Tyrk jacobaeae, ein gutcs Beispiel aus dcr hei- 
mischen Fauna. Seine Raupen sind auf das 
Kreuzkraut Senecio jacobaea (Asteraccae) als 
Wircspflanze spezialisiert. Senecio enthalt (7R)-Hydroxydanaidal. 

Abb. 5. Beispiele fur  Molekiilstrukturen 
von lnsekten genutzter Pyrrolizidin-Alka- 
loide (PA) (A,B) und aus ihnen synthetisier- 
ten Dihydropyrrolizinen (C,D). (A) Lycops- 
amin; (B) Monocrotah ;  (C) Danaidon; (D) 
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durch eine aposematischc Tracht; sie sind als 
Nachtfalter sogar tagaktiv. 

Tyria-Raupcn nehmen dic Schutzstoffe zu- 
sammen mit dcr Nahrung auf, vermutlich 
ohne sic geruchlich odcr geschmacklich 
wahrzunehmcn. Die PA spielcn namlich we- 
der fur das eierlegende Wcibchen noch fur die 
hungrige Raupc einc Rolle als Erkcnnungs- 
signale, das heifit, die spcziclle Wirtspflanze 
wird offenbar anhand anderer Sekundarstoffe 
als an den genutzten PA crkannt. 

Ahnliches gilt fur einigc tropische Monarch- 
falter (Danainae), deren Raupen von Schwal- 

Abb. 6. Nicht nur trockene, sondern auch 
verletzte Blatter von Heliotropium sind fur 
PA-Insekten attraktiv. Das Bild zeigt drei 
Mannchen von Tirumala petiverana, die 
von vertrockneten Randern der von Blatt- 
kafern (Longitanus) gefressenen Locher an- 
gelockt wurden und nun mit den FuBen 
'scharren', dabei Gewebe mechanisch zer- 
storen und Pflanzensafte aufsaugen. 
Rechts ein von Chrysomeliden ange- 
fressenes und spater von Danainen zer- 
kratztes Heliotropium-Blatt. 

benwurzgewachsen (Asclcpiadaceae) zwar 
kcine PA, jcdoch wirbclticrtoxische Herzgly- 
kosidc akkumulieren und speichcrn, welche 
dann auch dic Faltcr vor vielen potentiellen 
Fregfcinden schutzen. Danaincn sind als Mi- 
rnikry-Vorbildcr bcriihmt, und in den 70er 
Jahren wurde an Dunuus pfexippus die bcrcits 
1862 von Henry Batcs formulierte Hypothesc 
bewiescn, da13 die Ungenicfibarkcit dcr Falter 
von gespeichcrtcn Pflanzeninhaltsstoffen 
herriihrt. Unter anderem mit dicscn Studicn 
bcgann sich die modcrne Chemische Okolo- 
gie als eigcne Disziplin zu ctablicrcn [vcrglei- 
chc 9, 191. (Inzwischcn wissen wir, da13 Herz- 
glykoside nicht in allen Wirtspflanzcn von 
Danaincn vorkommen und die Falter generell 
einen andcrcn chcmischen Schutzmcchanis- 
mus haben; siehe unten.) 

Schmetterlinge als ,,Drogen"- 
Konsumenten 

In dcn gcnannten Beispielcn stcht die Pflanze 
als Nahrungsrcssource im Vordergrund, 
wcnngleich sie auch als Quclle fur Schutz- 
stoffe cinc gro8e Bedeutung fur dic Insekten 
hat. Danainen illustricrcn zusatzlich noch ci- 
ncn ganz anderen Typ von Insckten-Pflan- 
zen-Beziehungcn. Zwar decken die Faltcr 
ihrcn Energiebedarf in dcr fur Lepidopteren 
typischcn Weise mit Nektar verschiedener 
Bliiten, die Mannchcn kann man jedoch auch 
an vcrlctzten oder trockencn Tcilen bestimm- 
ter Pflanzcn bcobachten, wo sie offcnsichtlich 
saugen (Abbildungcn 1,2). Sie sammeln dabei 
PA - unabhangig vom Nahrungserwerb und 
von Pflanzcn, die nichts mit ihrcn eigentli- 
chen Wirts-(Nahrungs-)Pflanzen zu tun ha- 
bcn. 

Abb. 7. Mannchen von Amatrris ochlea 
(Danainae) bei der Aufnahme von aus Cro- 
talaria-Samen extrahierten und gereinigten 
PA aus einer Schale. 

Als PA-Quellen nutzcn Danainen einc Vicl- 
zahl von Pflanzen verschiedcncr Taxa, vor al- 
lem der Boraginaccac (Hefiotropium, Cyno- 
gfossum), Fabaceae (Crorufuria) und Astera- 
ceae (Euputorium, Ageratum), allcrdings fast 
ausschliefllich vertrockncte oder verlctztc 
Pflanzenteilc; nur einige wcnigc ,,PA-Pflan- 
zcn" produziercn auch PA-haltigcn Ncktar 
(siehc Abbildung 4). Mit ihren Saugriisscln 
applizieren dic Falter eine Fliissigkcit auf das 
trockene Pflanzenmatcrial, extrahieren so die 
PA und saugen sie in gelos,tcr Form auf (Ab- 
bildung 3). Mit cntsprechendcm Verhalten 
reagicrcn die Falter auch auf reine PA (Abbil- 
dung 7), und das zeigt, da8 PA die einzigen 
Rcize - und gleichzeitig die Zielsubstanzen - 
sind. (Die Fernanlockung crfolgt durch vola- 
tile Abbauprodukte der nicht fluchtigen PA.) 
Hervorheben mu8 man, da8 intaktc, lcbende 
Pflanzcn fur die Faltcr kcincrlei Attraktivitat 
besitzen, obglcich PA nicht erst beim Welken 
entstchen - Tyria-Raupcn (siehe oben) nch- 
men PA ja nur durch den Verzchr von leben- 
dcn Blattern auf. Allcrdings sind im lcbenden 
Gewcbc die Alkaloidc in den Zellvakuolcn 
eingeschlosscn, und adulte Schmetterlinge 
kijnnen sic daher wcdcr wahrnehmcn, noch 
mit ihrcn saugenden Mundwerkzeugen 
aufnehmen. (Vcrglciche aber Abbildung 6!) 
Wic Tyriu speichern auch die Danainen PA 
und schiitzcn sich so vor Feindcn. Aber es 
sind nur die adultcn Insckten, die PA nutzen, 
und zunachst sind nur dic Mannchen durch 
diese Pflanzcnstoffc geschutzt. Dicscr Schutz 
mu13 erst durch das Sammcln von PA indivi- 
duel1 aufgcbaut wcrden. Wie langc dies dau- 
crt, hangt unter andcrcm vom Vorkommen 
und Zustand der PA-Pflanzcn im Habitat ab. 
Im Vergleich zu Tyria sind bei den Danainen 
also nicht alle Individuen durch PA ge- 
schiitzt, und innerhalb cincr Population bc- 
steht eine gro8e individuelle Variation. 
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Bczuglich der Funktion(cn) von PA zeigen 
sich bei der Betrachtung des Balzverhaltcns 
bedeutende Unterschiedc. 

Kein Sex ohne Parfum - die 
Chemie von Balzpheromonen 

Danainen-Mannchcn besitzen im Hinterleib 
verborgene Duftorgane in Form von Haar- 
pinseln (Abbildung 9). Nachdem ein Mann- 
chen einen potentiellen Geschlechtspartncr 
optisch gefunden hat, werden die Duftpinscl 
in der Endphase des anschIieflenden Balzver- 
haltens kurzzeitig ausgestiilpt. Dabei ubertra- 
gcn sie sogenannte Pheromon-Transfer-Parti- 
kel mit cinem Bukett fliichtiger Substanzen 
auf die mit Chemorezeptorcn ausgestatteten 
Fiihtcr dcs Wcibchens [vergleiche 13. Dicsc 
Balzplieromone entschciden uber den Erfolg 
des Mannchens, denn ohne adaquate chemi- 
sche Stimulation akzeptiert ein Weibchen ei- 
nen Bewerber nicht [3]. Chcmisch sind die 
rnannlichcn ,Parfiims' aus bis zu 60 Kompo- 
nenten in einem artspezifischen Muster [17] 
zusammengesetzt. 

Die kteiligung von Danainen in Mullerschen 
und Batcsschen Mimikry-Bezichungen macht 
es plausibel, dai3 die anspezifischen Pheromon- 
Bukctts den weitgchcnd optisch orientierten 
Tagfaltern dcr Arterkennung diencn. (,,Zeige 
mir, wie du duftcst, und ich we%, wer du bist.") 

Abb. 8. Wespen besuchen PA-Quellen 
nicht, wohl aber verschiedene sie nachah- 
mende, tagaktive Nachtfalter der Familie 
Ctenuchidae (hier: Pseudosphex sp.). Die 
traditionelle Erklarung ware, daB die Falter 
ungeschutzt sind und sich mit dem ,Ge- 
wand' der Wespe vor  optisch jagenden 
Feinden schiitzen (Batessche Mimikry). I m  
Lichte der Pharmakophagie kommt die 
Hypothese auf, dafi diese Ctenuchiden 
selbst geschutzt sind und rnit Wespen einen 
Mullerschen Mimikry-Ring bilden. Mehr 
noch: Der  chemische Schutz der Falter 
wirkt auf ein weiteres Spektrum a n  Feinden 
und bezieht vermutlich die Eier ein. 

Abb. 9. Mannchen von Timmala petive- 
rana mit expandierten Duftpinseln. 

Aber: Viele Arten sctzen als gemeinsarne 
Hauptkomponente(n) Dihydropyrrolizine 
( m m  Beispiel Danaidon bei Damus-Amn; 
Abbildung 5c) ein, und wic zunachst Thomas 
Eisner und Thomas Pliske am Beispiel von Da- 
naus gil+pus zeigeii konntcn, kommt diesen 
nicht artspczifischen Substanzen cim entschei- 
dende RolIe fiir die Akzeptanz eines Mann- 
chcns durch ein Weibchen zu. Welchen Infor- 
inationsgchalt haben diese Molekulc? Wes- 
halb ist ein Weibchcn daran interessiert, dB 
cin Freier nach Dihydropyrrolizinen riecht? 
Warurn scheinen gerade diese Pheromon- 
komponenten die Partncrwahl zu bestimmen? 

Teurer Sex 

Die Duftpinsel eines Mannchcns von Danaus 
chrysippws konnen bis zu 500 pg Danaidon 
(Abbildung 5c) enthalcen - cinc riesige Menge 
fur eine Pheromonkomponente, die im Nah- 
bereich wirkt. (Zum Vcrgleich: Weibliche 
Scxuatlockstoffe von Nachtfaltcrn treten in 
extrahierbaren Mengcn von maximal f pg auf 
und locken Mannchen iibcr grofle Distanzen 
an.) Vor allcm aber variiert der Danaidon- 
gehalt bei Freiland-Mannchen; diese Substanz 
kann sogar vollig fehlen - wie grundsatzlich 
bei frisch geschlupftcn Individuen. 

Dihydropyrrolizine konnen von den Mann- 
chen nicht de novo synthetisiert werden! 
Sie benotigen vielmehr PA als Vorstufen fur 
die Biosynthese dieser Pheromonkomponen- 
te(n). Das heifit, der Balz- und damit der 
Fortpflanzungserfolg des cinzelnen Mann- 
chens ist von Pflanzengiften abhangig. Nur  
Mannchen, die von trockenen Pflanzen PA 
gcsammelt haben, haben bei den Weibchen 
uberhaupt cine Chance. Und: Uber je mehr 
PA sie verhigen, dcsto mehr Dihydro- 
pyrrolizin(e) konnen sie produzieren. (Da- 
naus-Mannchen miissen hierzu ubrigens ihre 
abdominalen Duftpinsel in einem von der 

Bala zeitlich unabhangigen, komplizierten 
Vcrhalten mit driisigen Taschcn auf ihren Flu- 
geln in Kontakt bringen [vergleiche 11.) 

Balzerfolg bcdarf also aufwendiger Vorbcrci- 
tung, sowohl beziiglich stammcsgcschichtli- 
cher Anpassungen als auch beziiglich der 
vom Individuum aufzuwendendcn Energie. 
Ein frisch geschliipftes Danainen-Mannchen 
hat keinc Chance bei einem Weibchen, ob- 
wohl es diverse Duftstoffe und komplizierte 
Organc zur Produktion und effektiven Ver- 
teilung des Parftirns besitxt. Es mufl zunachst 
PA-Pflanzen finden - dazu benotigr es spe- 
zialisierte Gcruchsorgane und eincn Orientie- 
rungsmechanisrnus. Dann mufl es PA aus dcn 
Pflanzcn cxtrahieren und dazu dic Fahigkeit 
zur Produktion und Abgabe von Losemittcln 
besitzcn. Perner mufl es ubcr cin Transport- 
system sowic iibcr Enzyme zum Umbau von 
PA in Danaidon vcrfugen und schlicfllich 
auch noch die etwahnten Driiscnkontakte 
herstellen. Erst dann hat das Mannchcn cine 
Paarungschance (vergleichc Abbildung 10). 

Gift als Hochzeitsgeschenk 

Wie die Tcams von Thomas Eisner und Keith 
S. Brown [siehe 10,121 als erste herausfandcn, 
ubcrtragen Danainen-Mannchcn ihren Weib- 
chen bei der Paarung nicht nur Spcrmien. lhr 
Ejakulat kann bis zu 50% seines Trockcngc- 
wichts PA cnthalten, die die Faltcr vorher von 
Pflanzen gesamrnclt haben. Diescs Hoch- 
zcitsgcschenk variiert von Mannchen zu 
Mannchcn: Jc mehr Alkaloide ein Mannchen 
gcsammelt hat, desto mehr wird cs nach 
Dihydropyrrolizinen riechcn - und desto 
mehr PA kann es dern Weibchen gcben. Das 
mannliche ,Parfiim' wird von dern Weibchcn 
vermutlich als Indikator dafiir gc,schen', wie 
grog das PA-Hochzcitsgeschenk ausfallen 
kann. Nach dem Duft Partnerwahl zu betrei- 
ben macht Sinn: Je mehr PA cin Wcibchen 
von einem Mannchen erhalt, desto bcsscr ist 
es selbst chemisch geschutzt und desto mehr 
PA kann es in seine Eier einbaucn, um auch 
sic zu schutzen. 

PA-Pharmakophagie 

Obglcich PA alles andere als lebensnotwen- 
dig sind, kann die ,teure', von der Emahrung 
(zumindest potentietl) vollig unabhangigc Be- 
ziehung zu ,,erganZenden Wirtspflanzen" die 
biologische Fitncss, und damit letztlich den 
Fortpflanzungserfolg von Danainen glcich 
zweifach erhohcn: PA verbessern sowohl die 
Ubcrlebens- als auch die Paarungschanccn. 
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Abb. 10. Schematische Darstellung der Beziehungen von Danaus chtysippw (Danainae) zu sekundaren Pflanzenstoffen. Die Raupen 
nehmen von einigen Wirtspflanzen Herzglykoside (zum Beispiel Calotropin) auf. Die adulten Mannchen sammeln Pyrrolizidin- 
Alkaloide (wie Lycopsamin) yon vertrockneten ,erganZenden Wirtspflanzen"; erst dann (und nach Kontakten zwischen Hinterleibspin- 
seln und Flugeltaschen) konnen die Mannchen die Pheromonkomponente Danaidon produzieren und haben eine Paarungschance bei 
Weibchen, denen sie bei der Kopulation PA iibertragen. Vergleiche Text. 

Dieser am Bcispicl dcr Monarchfaltcr vorgc- 
stclltc bcsondere Typ von Insekten-Pflanzcn- 
Beziehung wird als Pharmakophagie bezeich- 
net [2 ,6 ] :  Ein Insckt ist pharmakophag, wcnn 
es bcstimmte sekundare Stoffe gezielt auf- 
sucht und aufnimmt, sie aber nicht fur seinen 
Bctriebsstoffwechscl bcnotigt, sondcrn vicl- 
mehr spezifisch zur Steigerung seiner bio- 
logische Fitncss nutzt. Salopp ausgedriickt 
konnte man ubliche Wirts-Pflanzen als Lc- 
bensmidaden ,  pharmakophage Insckten 
als Drogenfrcsscr und die entsprechenden 
,,Gift"-Pflanzen als Drogcricn bczcichncn. rc 

Die den Danaincn nahc vcrwandtcn Ithomi- 
inac zeigen eine sehr ahnlichc Phanomcnolo- 
gie. Allerdings nutzen deren Mannchen zum 
Teil auch die Saureantcilc dcr PA-Molckulc als 
Pheromonvorstufen; sie haben auch ein ganz- 
lich anderes Partncrfindungs- und Balzver- 
halten. Aber nicht nur diesc Tagfalter nutzen 

PA pharmakophag (verglcichc Abbildung 
15). Viclc Taxa der Arctiidac (Barenspinncr) 
und Ctenuchidae, aber auch solche aus ande- 
rcn Ordnungcn wic Harlckinschrcckcn (Or- 
thoptcra: Pyrgomorphidae: Zonocerrrs), Blatt- 
kafer (Chrysomelidae: Gabonia) und Fliegen 
vcrschicdcncr Gatcungen dcr Chloropidac 
sammeln PA unabhangig vom Nahrungs- 
enverb. Zum Teil gilt dies fur beide Ge- 
schlcchtcr, oft sind es ausschlicblich die 

;:. Pharmakophagic ist nicht auf PA bc- 
schrankt [siehe 61. Zum Beispiel sammcln 
mannlichc Prachtbicncn (Euglossinae) atheri- 
schc Olc von bestimmten Orchidccn; Insek- 
ten verschiedener Taxa suchen gezielt Can- 
tharidin-Quellcn - wic 01-Kafer (Meloidae), 
aber auch reine Substanz - auf, und cinigc 
nutzen diese (tierburtigcn!) Wehrsekrete als 
mannlichc Signalstoffe bci dcr Balz. 

Mannchen, manchrnal nur die Wcibchcn. PA- 
Pharmakophagie mufl sich also mehrmals 
und unabhangig voncinandcr im Laufe der 
Evolution entwickelt haben. Funktionclle 
Vcrallgemeinerungen sind nicht moglich. Bis- 
lang kcnncn wir Details nur von cinzclnen 
Arten, aber wir wissen zum Beispiel, da13 
nicht alle PA-pharmakophagen Arten Mann- 
chcn-Duftorganc bcsitzcn; bei ihncn kann die 
Dheromonvorstufenfunktion dcr PA nichr 
zutrcffen. Einige PA-pharmakophage Falter 
verfiigcn ubcr mannlichc Duftorganc, produ- 
zieren aber ihre Pheromone dc nuvo. Und 
wenn PA als Pheromonvorstufen genutzt 
werden, so habcn dic Signalstoffe in tcilwcise 
sehr unterschiedlichen Balzstrategien vcr- 
schicdcnc Bcdcutung. Es kommt - wie in un- 
serer (gesprochcnen) Sprache - auch bci che- 
mischcr Kommunikation auf den Kontext 
(oder auf die Bctonung) an. (,,Mir fehlt zum 
Gliick die Frau" kann unterschiedlich betont 

Biologie in unserer Zeit / 25. Jahrg. 1995 / Nr. I 



Pharrnakophagie 13 

werden und hat so zwci vollig entgegengc- 
Sctzte Bcdeutungen.) Von der besondcrcn Art 
dcs Erwerbs von PA abgcschen, scheint dic 
Speichcrung zurn Schutz der einzigc gemein- 
Same Nenner der so unrcrschiedlichen ,,PA- 
insekten" zu sein. Hierfiir sprechen bereits 
ihre aposematischen Trachtcn und Verhaltens- 
weiscn. PA-Speichcrung und dcr Nachweis 
eines Schutzcffektes durch PA ist von mchre- 
ren Labors erbracht; ein Individuum kann 
mehrere Milligramm PA speichern, die uber 
10% des Korpertrockengewichtes ausma- 
chen. Wie bei den pflanzlichen Wehrstoffen 
ist der Schutz sclbsrverstandlich nicht abso- 
lut. 

,, Drogen "-Fresser 

Tyrk nutzt PA zum Schutz, ist jedoch nicht 
PA-pharmakophag. Tyria zeigt namlich auf 
reine PA keinerlei Vcrhaltensreaktion. Bei ver- 
schiedenen anderen Arten ist dies anders. Ein 
Beispiel: Die Raupen der tropischen Barcn- 
spinncrgattung Creatonotos sind polyphag. 
Sie konnen sich auf einer Vielzahl krautiger 
Pflanzen entwickcln - unabhangig davon, o b  
diese PA enthalten oder nicht. Unter 
experimenrellcn Bedingungen reagieren sie 
auf PA und 'fressen' gicrig an vielfaltigen Ma- 
terialien inklusive Glasfaser-Plattchen, wenn 
dicse mit Spurcn reiner PA beladcn sind (AL- 
bildung 11). Da sic PA zudem zum Schutz 
speichern und bei der Paarung ubertragen 
konnen, sind sic definitionsgemafl pharmako- 
Ph%. 

Abb. 11. Raupe von Creutonotos h.ansiens 
beim Vertehr eines mit dem PA Monocro- 
talin beladenen Glasfaser-Filters. 

Die Pheromonbiologie von Creutonotos (ver- 
gleichc Abbildung 13) zeigt zumindest bci 
oberflachlicher Betrachtung vcrschiedene 
Ahnlichkeiten zu der von Monarchfaltern: 
Die Mannchen besitzen pneumatisch aus- 
stiilpbare Duftorgane, Coremata, die ein aus 
PA gebildetes Dihydropyrrolizin (Hydroxy- 
danaidal, Abbildung 5d) abgebcn. Morpholo- 
gisch sind sie mit den durch Haernolymph- 
druck expandierbaren Haarpinseln der Da- 

nainen nur bedingt vergleichbar, und es gibt 
deutlichc funkrionelle Unterschicdc: h i  
Creutonotos nehmen sowohl Mannchen als 
auch Weibchen PA auf - sie erhalten diese 
Schutzstoffe ja gemeinsam mit Nahrstoffen, 
aber nur im Larvenstadium. Die kurzlcbigen 
Falter nehmen weder Nahrung noch Drogen 
auf. Wahrend also Monarchfalter nur a h  
Adulte PA akkumulieren konncn, schlupfen 
Creatonotos bereits mit einer bestimmten 
Menge an Pheromon und an Schutzsroffen. 
Dennoch variiert der Schutzeffekt wic auch 
die Menge an Mlnnchen-Phcromon von Indi- 
viduum zu Individuum. Dariiber hinaus ver- 
andcrt sich der PA-Gehalt durch Paamngen. 

Mannchen von Danainen und Creutonotos 
setzen PA-derivierte Pheromone in ganzlich 
vcrschiedenen Partnerfindungs- und Balz- 
verhaltcn ein, bei einigen Arten vermitteln 
struktureil identische Dihydropyrrolizinc 
unterschicdliche Informationen. Im Gegen- 
satz zu Danainen und den meisten Schmetter- 
lingen, bei denen mknliche Duftorgane erst 
in der letztrn Phase der Balz in Erscheinung 
tretcn (nachdem sich die GeschIechter durch 
den Gcsichtssinn (Tagfaltcr) oder den Ge- 
ruchssinn (Nachtfalter) gefunden haben), 
cxpandieren Crearonotos-Mannchen ihre Or- 
gane nach der Abenddammerung fur mehrere 
Stunden (Abbildung 12) - unabhangig davon, 
ob ein Weibchen in dcr Nahe ist oder nicht. 
Die dabci freigesetzten Pheromone scheinen 
sowohl Mannchen als auch Weibchen anzu- 
locken. Dies fuhrt zur Bildung von Balzplat- 
zen (,,leks"), an denen dann Paarungen sratt- 
finden. Aber: Dic Weibchen verfugen iibcr fur 
Nachtfalter typische Sexuallockstoffe, welche 
Mannchen aus der Ferne anlocken [16, 211. 
Hat Creatonotos eine doppelte Strategie der 
Partnerfindung? 1st das Sexualverhalten vom 
individuelien PA- bzw. Pheromon-Status ab- 
hangig (siehe AbbiIdung 13)' Zumindest 
scheint der Fortpflanzungserfolg von Creato- 
notos nicht von PA abhangig zu sein, und die 
oben fur Danainen vorgestellte Hypothese 
kann nicht pauschal ubertragen werdcn. 

Leider ist es uns noch nicht gclungen, das 
Balzverhalten dieser seltenen, nachtaktiven 
und recht kleinen Motten, die auch nur fiir 
kurze Zeit (1-2 Stunden pro Tag) aktiv sind, 
im Freiland genau zu studieren. Uber sozio- 
biologische Aspekte kann also dcrzeit nur 
spekuliert werden. Das ist besonders bcdau- 
crlich, da Creutonotos noch ein einzigartiges 
morphogenetisches Phanomen zeigt: Ein Teil 
der Mannchen im Freiland besitzt gigantischc 
Coremata, welche die Fliigcl an Spannweite 

Abb. 12. Mannchen von Creatonotos gangis 
mit expandierten Coremata. 

ubertreffen; andere Individuen haben so klei- 
ne Corcmata, daO sie kaum zu erkennen sind; 
und be; wieder anderen findcn sich Zwi- 
schcngroflen. Im Labor haben wir mit Fiitte- 
rungsexpcrimenten eine direkte Korrelation 
der Coremata-Grofle zur Mengc an aufge- 
nommenen PA zeigen konnen: Je mehr PA 
cine mannliche Raupe aufgenommen hat, de- 
sto grofler sind die Coremata, und desto 
mehr PA-deriviertes Pheromon wird gebildet 
[7]. Allc andcren Merkmale der Falter sind 
von PA unbeeinflugt. Eine organspezifische 
Wachstumsregulation ist fur andere Tiere 
nicht bekannt, schon gar nicht durch einen 
einzigen sekundaren Pflanzenstoff quantita- 
tiv gesteuert. Uber die sich hieraus ergeben- 
den entwicklungsbiologischen Aspekte kann 
heute nur spekuliert werden, genauso wie 
uber evolutionsbiologischc Konsequenzen 
aus dem Befund, daO die Corcmata-Groi3e 
und ihr Pheromon-Gehalr nicht genetisch fi- 
xiert, sondern individuell ausgcpragt sind. 

Grundlegende Erkenntnisse 
und Forschungsperspektiven 

Die zwangslaufig liickenhaftc und teilweise 
gencralisierende Darstcllung der Beziehungen 
von Danainen bzw. Creatonotos zu PA- 
Pflanzen konnre durch weitere Details (siehe 
Literaturangaben in [l-7, 16, 17, 211) sowie 
durch Beispicle anderer Taxa crganzt werden. 
Ausfiihrliche Studien an Schonbaren dcr Gat- 
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Abb. 13. Schematische Darstellung der Beziehung von Creatonotos transdens (Arctiidae) zu Pyrrolizidin-Alkaloiden. Die Raupen 
ernahren sich polyphag von einem vielfaltigen Spektrum a n  Wrtspflanzen. Wenn diese PA enthalten, werden die Sekundarstoffe gespei- 
chert. 3ei Mannchen beeinflussen sie spezifisch das Wachstum der Coremata, zum anderen dienen sie als Vorstufen zur  Biosynthese von 
Hydroxydanaidal. Das Balzverhalten ist noch unverstanden; moglicherweise existieren verschiedene Partnerfindungs-Strategien, ab- 
hangig von der Ausstattung des Individuums mit PA, das heif3t abhangig von der Wrtspflanze seiner Raupe. Vergleiche Text. 

tung Vtetheisa (Arctiidae) waren hierfiir bc- 
sondcrs geeignet [12]. Abcr cs sollte bereits 
jctzt deutlich gcworden sein, welchcs Bezie- 
hungsgeflecht sich zwischcn bislang unabhan- 
gig voneinander betrachteten biologischen 
Tcilgcbieten aufmt, wenn man physiologische, 
ethologische und chernische Fragen im okolo- 
gischen Kontext multidisziplinar untcrsucht. 

PA-Pharmakophagie ist cin Phanomen rnit 
viclcn Facetten, und es gibt kcin typisches 
Beispicl, welches alle Aspckte der vielfiltigcn 
Anpassungen illustriert. Wcnngleich unsere 
dcrzeit noch irnmer schr liickenhaftcn Kennt- 
nissc nur wenige verallgeincinerbare Faktcn 
cnthalten und kcinc Voraussagcn erlauben, 
zeigt uns Pharmakophagic nicht nur einige 
weiterc absonderliche Geschichtcn der Natur: 
Die Entkoppelung der Aufnahme von ,,Nah- 
rung” und ,,Drogen“ eroffnet neue cxperi- 
menwlle Ansatze bcziiglich sinnes- und 
stoffwechselphysiologischer sowie okoecho- 

Abb. 14. Siidarnerikanische Orchideen der 
Gat tung Epidmdmm haben eine sehr spe- 
zifische Bestaubergilde: PA-Insekten. Sie 
scheinen den von PA-Quellen ausgehenden 
Duft  zu immitieren. Auf den Duft  von Epi- 
dendrum reagieren auch afrikanische PA- 
Insekten (hier Euchrornia im Gewachs- 
haus). 

logischer und biochemischer Aspekte, dic 
letztlich auch das Vcrstandnis fur ubliche In- 
sekten-Pflanzcn-Beziehungcn vertiefen und 
uns stammesgeschichtliche Einsichten naher- 
bringcn konnen. Dabei sind vergleichcnde 
Untersuchungcn besonders erfolgversprc- 
chend, die Anpassungen unterschicdlicher 
Auspragung bei Arten vcrschiedener Vcr- 
wandtschaftsbeziehung betreffcn. 

Bcispielsweise sind viclfalrige Fragen beziig- 
lich Spczifitaten zu untersuchcn. Rezeptor- 
antworten pharrnakophager Insekten lassen 
sich rnit Verhaltensrcakrionen in Beziehung 
setzen, da bei Pharmakophagic (definitions- 
gemafl) ein Stoff (beziehungsweisc cine Stoff- 
gruppe) VerhaIten auslosr. Der Vergleich von 
Rezeptorcn unterschiedlich an PA angepafiter 
Arten kann Aussagcn uber die Evolution von 
Rezcptorspezifitaten licfern. Spezifitaten 
spielen auch auf anderen Ebencn cine heraus- 
ragende Rolle: Nurzcn insekten bestimmte 
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Abb. 15. Einige Schmetterlinge, die eine Beziehung zu PA-enthaltenden Pff anzen (hier stellvertretend fur  verschiedene Arten Heliotropi- 
trm indicum und Lycopsamin) haben. Alle sind warntrachtig (aposematisch) gefarbt, von einigen Arten besuchen ausschliealich adulte 
Individuen (zum Teil n u r  die Mannchen, zum Teil beide Geschlechter) vertrocknete Pflanzen(tei1e) bzw. PA-haltige Bluten (Sektor A), 
von anderen ernahren sich die Larven (mehr oder weniger spezifisch) von PA-Pflanzen (Sektor B), und von wieder anderen sind PA- 
Pflanzen sowohl larvale Wrtspflanzen als auch PA-Quelfen f u r  die adulten Individuen (Sektor C). 

(untcrschicdliche) PA der PA-Gemischc, wel- 
che Pflanzen cnthalten? Wcrden verschiedenc 
PA selcktiv gespcichert? Unterschciden sie 
sich beziiglich der Eignung zum (Bio-)Trans- 
port, als Schutzstoffe, zur Pheromonbiosyn- 
these? Aber auch: Wie kornmt cs zur Ent- 
wicklung unterschiedlicher PA-Derivatc als 
Phcromonkornponenten? 

Ncben qualitativen Aspckten der PA-Nut- 
zung gibt es bemcrkenswerte quantitative Va- 
riation auf verschiedcnen Betrachtungscbcnen 
als wesentliches Merkmal der Pharrnakopha- 
gie. lntcrspezifische Variation, bcdingt durch 
unterschicdliche Biologien und unterschiedli- 
che Grade von Anpassung der betreffenden 
Taxa, ist bei einem polyphyletisch, das heiBt 
mehrmals und unabhangig voneinandcr im 
Laufe der Stammesgeschichtc cnmickelten 
Phanomcn selbstvcrsrandlich zu erwartcn. 
lntraspczifischc Variation erklart sich einer- 

seits schlicht aus Untcrschieden xwischcn den 
Geschlechtern beziiglich PA-Pharmako- 
phagie, andererseits aber auch aus dcm varia- 
blen Vorkomrnen von PA-Quellen in der 
Umwelt, aus dcr Fihigkeit, dic Substanzen zu 
findcn und zu verwertcn sowie der Aquisi- 
tion vcrschiedener Mengen, die letztlich zu 
intraindividuellcn Unterschieden fuhrt. 

Schliefllich habcn wir es sogar mit ciner tem- 
poriren intraindividucllcn Variation bcziig- 
lich dcr Ausstattung an Schutzstoffen wic an 
Pheromonen zu tun; bei Arten, dercn Mann- 
chcn PA mit der Spcrmatophore iibertragen, 
findet sich bci den Mannchcn cin plotzlicher 
Vcrlust an PA, bci den Weibchen entspre- 
chend cin plotzlicher Gcwinn - bei bcstimm- 
ten Arten gefolgt von erncutcr PA-Aufnah- 
me; Weibchen verlicrcn PA mit der Eiablage, 
erhalten jcdoch vielleicht crncut PA durch 
wcitcre Paarungen. 

Wed Pharrnakophagie von prirnarcn metabo- 
lischen Prozessen und cssentiellen Wirts- 
pflanzen unabhangig ist, sind qualitativc und 
quantitative Manipulationen der Ausstattung 
mit Schutzstoffen und/odcr mit Pheromonen 
ohnc kunstlichc Storungen fiir die Insckten 
moglich. Fur Experirnente stehcn Individuen 
zur Verfiigung, die sich lcdiglich in dcr Aus- 
stattung einer Substanz unterscheiden - qua- 
litativ wic quantitativ. 

Verglcichende multidisziplinarc Studien von 
PA-Pharmakophagic geben nicht nur Ein- 
blicke in die oben angesprochenen Fragen- 
komplcxe, die an ,normalen' Arten zum Teil 
gar nicht zu studieren sind, sondern auch in 
okologische Faktoren, welche chernischcn 
Schutz und chemische Komrnunikation be- 
stimmen. Geziclre Experimcnte tu Fragen 
weiblichcr Partnerwahl und Mimikry werden 
moglich. 
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Angewandte Aspekte 

Unserc Studien an pharmakophagen Insekten 
waren primar von akademischer Neugierde 
bestimmt. D d  sich Grundlagenforschung 
auch fiir angewandte Probleme lohnt, zeigt 
ein weiteres PA-Insekt: 

Beim Kodern von Lepidoptcren mit reinen PA 
wurden (vollig unerwartet) auch Harlekin- 
schrecken (Zonocerus sp.) angciockt. Nach- 
folgende Studien ergaben, daR Zonocerus PA- 
pharmakophag ist. Nun sind diese auffallig 
gefarbten afrikanischen Pyrgomorphiden ex- 
trem polyphag und verursachen groRe okono- 
mischc Schaden an iiber 60 land- bzw. forst- 
wirtschaftlichen Nutzpflanzen (Abbildung 
16). In der Konscquenz sind wir derzeit dabei, 
Management-Mafinahmen zu entwickeln, 
welche auf grundlegenden Erkenntnissen zur 
Pharmakophagie basieren [S]. Die Idee ist ein- 
fach: Da Zonocerus von PA nicht nur an- 
gelockt wcrden, sondern diese Stoffe fur die 
Hcuschrecken auch eine fraktimulierendc 
Wirkung haben, bcsteht die Moglichkeit, dem 
Lock- und Frefireiz PA - auf einer gccigneten 
Tragermasse - ein lnsektizid (Krankheitserre- 
ger oder Stoffc, die entwicklungshemmend 
oder toxisch wirken) beizumischen. Stan der 
oft gesundheits- und umweltgefahrdenden, 
groflflachigen Bespriihung mit Chemikalien 
konnte man den Heuschrecken gezielt Hen- 
kersmahlzeiten bereitcn; Zonocerus holen sich 
ihrcn Tod sclbst ab, und weder Nahrungsmit- 
tel noch die Umwelt werden mit Schadstoffen 
kontaminiert. Wir bringen nicht Insektizide 
zu den Schadlingen, sondern locken die 
Schadlinge zum Insektizid. 

Erst auf der Grundlagc des Wissens iiber das 
,Liebedeben der Schmetterlinge' war die PA- 
Pharmakophagie der Heuschrecken zu er- 
kennen, denn sie erhalten PA iiblicherweise 
beim Frcsscn bestimmter Pflanzen; dai3 ihr 
groi3es Wirtspflanzenspektrum PA-Pflanzen 
enthalt, war ohne Kenntnisse zur ,Biologic 
von PA' nicht aufgefallen. Bei den Studicn an 
Zonocerus ergab sich cine weiterc, ebenfalls 
unerwartete Problematik, die nur auf der 
Grundlage von Kenntnissen uber Pharmako- 
phagie interpretierbar ist und wcitreichende 
Konsequenzen haben konnte: 

In unserem Untersuchungsgebiet in der Re- 
publik Benin kommt die univoltine 2. varie- 
gatus in zwei distinkten Populationen 
wahrend der Regen- bzw. der Trockenzeit 
vor. Erst seit 15 bis 20 Jahren existiercn Popu- 
lationen, die in Land- und Forstwirtschaft 

Abb. 16. Zonocm variegatlrs an Cassava 
(Manihot sp.). 

groi3e Schaden verursachen; friiher war die 
Harlekinschrecke indifferent. Erstaunlich ist 
zum einen, daR lediglich in dcr Trockenzeit 
Massenvermehrungen auftreten, zurn ande- 
ren die Koinzidenz des Schadlich-Wcrdens 
mit dem Auftreten von Chromolaena odo- 
rata, einer siidamerikanischen Asteracee, in 
Westafrika. C. odorata stellt in sich ein grodes 
okonomisches, vor allem aber ein okologi- 
sches Problem dar, denn diescs Unkraut hat 
cnorme Verdrangungseffekte auf die indigene 
Flora und terstort wcrtvolle Okosysteme. 
Fur Zonocerus ist Chromokzena kcine 
Futterpflanze. Die Heuschrceken nehmen 
den Neophyten nur in Gefangenschaft als 
Futter an, konnen sich jedoch nicht problem- 
10s entwickeln. 1st es also nur cin irrelevanter 
Zufall, daR Zonocerus mit der Einschleppung 
yon Chromolaena schadliche Populations- 
grofien erlangt? Vcranderungen im land- 
wirtschaftlichen Anbau (insbesondere von 
Manihot sp.) scheinen durchaus positive 
Effekte fiir die Heuschrecken zu haben, denn 
Cassava ist einc bevorzugte Futterpflanzc. 

Stark verkiirzt l&t sich die Beziehung von 
Zonocerus zu Chromolaena wic folgt zusam- 
menfassen: 1. Chromolaem ist eine PA- 
Pflanze, allerdings enthalten nur ihre Wur- 
zeln und ihre Bliiten groRere Mengen dieser 
Alkaloide. 2. Chromolaena bluht nur in der 
Trockcnzeit. 3.  Zonocerus reagiert positiv auf 
die Bliiten und konsumiert sie in grofler Zahl; 
bemerkenswert ist, daR die Bluten nicht kom- 
plett gefressen werden, sondern bevorzugt 
die PA-haltigen Teile (Abbildung 17). Der Er- 
klarungsversuch lautet demnach: Zonocerus 
haben einc von der Ernahrung unabhangige 
Beziehung zu Chromokzena, von der sie PA 
erhalten; diese pflanzlichen Sekundarstoffe 
werden gespeichert und schutzen die Heu- 
schrecken, besonders ihre diapausierenden 
Eier vor FreRfeinden und andcren Antagoni- 
sten. Dies bedingt die crhohte Fitness der 
Trockenzeit-Populationen. Ohne Chromo- 
kzena, das heiRt vor der Einschleppung bzw. 
in Gebieten, die sic noch nicht erreicht hat, 
oder abcr in der Regenzeit, wenn Cbromo- 
l a e m  nicht bluht, scheinen PA cine begren- 
zcnde Ressource zu sein, die den Fortpflan- 
zungserfolg der Heuschrecken reduziert. 

Damit sol1 nicht gesagt werden, daR aus- 
schlieRlich die Prasenz von Cbromolaena fh 
die groflen Trockenzeit-Populationen der 
Harlckinschrecke verantwortlich ist. Vermut- 
lich spielen mehrere Faktoren zusammen. Je- 
doch: Es spricht mehr und mehr dafiir, da8 PA 
zumindest einen wichtigen Faktor darstellen. 

Verallgemcincrt ausgedriickt konnte man sa- 
gen: Eine eingeschleppte Pflanze kann aus- 

Abb. 17. Von Zonocerus variegdtus ,aus- 
gehohlte' Bliiten von Chromoiaena odoratu. 
Die Bliiten werden nicht ganzlich gefres- 
sen, sondern nur die PA-reichen Teile kon- 
sumiert. 
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schliefilich iiber ihre Sekundarstoffe die 
Populationsdynarnik eincr indigenen Insek- 
tenart beeinflussen. Ein solchcr verstcckter 
chemookologischer Effekt konntc auch be- 
zuglich anderer Artcn existieren - nicht nur 
jn den Tropen, sondern auch bei uns in Mit- 
telcuropa, wo die (Entorno-)Faunistik fremd- 
landischer Zier- und Nutzpflanzen bislang 
kaum untersucht ist. 
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