CHEMISCHE OKOLOGIE

Pharmakophagie:
Drogen, Sex und Schmetterlinge

Michael Boppré

Fiir viele Insekten sind Pflanzen weit mehr als Nihrstoffquellen

er stiirmischen Ent-

wicklung  analy-
tisch-technischer Méog-
lichkeiten in den letzten
drei Jahrzehnten ist es zu
verdanken, dafl 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-
ziechungen auf allen Ebe-
nen, von der des Indivi-
duums bis zur Popula-
tion und den vielfil-
tig vernetzten Okosyste-
men. Chemische Kom-
munikation spielt eine
zentrale Rolle in der
belebten Welt. Das Ver-
stindnis ihrer Grund-
lagen ist fiir uns Men-
schen zwangsliufig von immenser Be-
deutung, nicht zuletzt fiir Bemiihun-
gen um umweltvertrigliche Program-
me zum Management von Schadpopulatio-
nen.

Ziele und Aufgaben der jungen und multi-
disziplindren ,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.
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Abb. 1. Minnchen von Tirumala petiverana und Amanris ochlea (Danainae)
beim "Drogenkonsum®: Sie saugen nicht Nektar von Bliiten, sondern Pyrrolizi-
din-Alkaloide (PA} von einer vertrocknenden Wunde.

Hier wird iiber Insekten berichtet, die
Wehrstoffe {,Gifte*) von Pflanzen unab-
hingig vom Nahrungserwerb aufnehmen
konnen und diese Substanzen sowohl zum
eigenen chemischen Schutz vor Gegen-
spielern als auch zur sexuellen Verstindi-
gung nutzen. Die chemische Okologie
solcher  ,pharmakophager  Insekten®
liefert grundlegende Kenntnisse iiber In-
sekten-Pflanzen-Beziehungen. Sie ver-
kniipft  dabei  klassische  biologische
Forschungsgebiete wie (Balz-)Verhalten,
(Sinnes- und Stoffwechsel-)Physiologie,
(Funktions-)Morphologie und Taxonomie
in einem Skologischen und evolutionsbio-
logischen Kontext untereinander wie auch
mit der Naturstoffchemie..
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Chemische Schutz-
stoffe von Pflanzen

Pflanzen sind durch vielfal-
tige Abwehrmechanismen
prinzipiell bestens vor dem
Gefressenwerden geschitzt
und somit fiir Insekten ei-
gentlich denkbar schlechte
Nahrungsquellen.  Ande-
rerseits ziehen diejenigen
Gruppen (zum  Beispiel
Larven vieler Schmetter-
linge, viele Kifer, Heu-
schrecken), die es einmal
geschafft haben, mit dem
pflanzlichen  Wehrarsenal
auf irgendeine Weise fertig
zu werden, offensichtlich
Vorteile aus der pflanzli-
chen Diit, entwickelten
eine grofle Artenvielfalt
und hiufig hohe Popula-
tiensdichten — so hoch, dafd
wir viele von ihnen als
~Schidlinge empfinden.

Zu den Schutzmechanismen von Pflanzen
zihlen Dornen und Stacheln, aber auch harte
Blitter und dichte (oft mikroskopisch kleine)
Behaarung. Dieser mechanische Schutz wird -
von Chemikalien nicht nur erginzt, sondern
meist noch iibertroffen [siche 14], wobei auf-
fallige, weil unmittelbar wirkende Gebilde
wie Brennhaare (beispielsweise der Brennes-
seln) eher selten sind.

Der Chemtsmus der sogenannten ,sekun-
daren” Stoffwechselprodukte des Pflanzen-
reiches ist unglaublich vielfiltig, wohl noch
lange nicht iiberschaubar und erst recht nicht
im Detail verstanden. Trotz einer Fiille an
Kenntnissen tber chemische Strukturen
bleibt deren wahre Bedeutung im okologi-
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Abb. 2. Monarchfalter an einem mit ge-
trocknetem Heliotropium gefilllten Gaze-
beutel.

schen Rahmen bisher weitgehend hypothe-
tisch. Die Komplexitit ist unter anderem des-
wegen so hoch, weil in der Regel Gemische
aus vielerlei Stoffen vorliegen und cine er-
staunliche qualitative und insbesondere
quantitative innerartlichc Variation auftritt.
Diese wiederum wird durch standértliche
Faktoren oder physiologische Zustinde be-
einfluflt, kann aber auch durch Pflanzenfres-
ser induziert werden. Dariiber hinaus sind die
Substanzen 8kologisch multifunktional, was
umfassende und voraussagende Erklirungen
erschwert oder sogar unméglich macht.

Abb. 3. Birenspinner der Gattung Amerila
beim Extrahieren von PA aus einer trocke-
nen Heliotropium-Wurzel.

Wenngleich gewissen pflanzlichen Sekundir-
stoffen eine anlockende Wirkung zukommt
(zum Beispiel Bliitendiiften), dient die Mehr-
zahl wohl in erster Linie dem Schutz vor
Frefifeinden, Pathogenen, aber auch vor
schidlicher Strahlung [sichc 14]. Zusammen-
fassend bleibt festzustellen, dafl streng ge-
nommen alle Pflanzen ,giftig* sind. Toxische
Effekte treten jedoch nicht zwangsliufig auf,
und wenn, dann nicht immer unmittelbar. Es
kommt vielmehr auf den Empfingerorga-
nismus an ~ und: ,Dosis facit venenum*
{(»All Ding sind Gift und nichts ohn Gift; al-
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ein die Dosis macht, das ein Ding kein Gift
1st™). Dieses aut homobopathische Rezepturen
gemiinzte Wort von Paracelsus (1493-1541)
hat in jiingster Zeit mehr und mehr an Be-
deutung gewonnen, denn es trifft auch auf
durch Naturstoffe vermittelte 8kologische
Bezichungen zwischen Organismen zu. Gif-
tigkeit ist keinc Stoffeigenschaft, sondern
vielmehr eine Stoffwirkung. Nur deshalb
kénnen auch wir Menschen Pflanzen als
Nahrung und gezielt sogar ihre sekundiren
Pflanzenstoffe vielfiltig nutzen - als homéo-
pathische Arzneimittel, als Gewliirze oder als
Genufimittel. Vielen Kulturpflanzen wurden
{ibrigens fiir uns schidliche Sekundirstoffe
weggeziichtet, in anderen Fillen eliminieren
wir sie durch besondere Zubereitungsformen
wie Schilen und/oder Kochen.

Pflanzen miissen — wohl in Ermangelung der
Fihigkeit zu flichen oder sich aktiv zu weh-
ren — viel Energie in ihre {(passive) Verteidi-
gung investieren. Dies zwingt ihre Feinde
wiederum, viel zu investieren, um sie erfolg-
reich angreifen und thre Nihrstoffe nutzen
zu kdnnen. Insekten zichen aber auch Vorteile
aus pflanzlichen Wehrstoffen, sie kdnnen von
ihnen sogar abhingig sein.

Insekten nutzen Pflanzen, gifte”

Die diversen Pflanzenarten unterscheiden
sich chemisch im wesentlichen bezliglich
ithrer Sekundirstoffe. So wird die Nihr-
stoffzusammensetzung selbst von auf be-
stimmte (Wirts-)Pflanzen spezialisierten In-
sekten letztlich oft vernachlissige. Wichtig ist,
dafl sie die Sekundirstoffe beispielsweise
durch Umbau in harmlose Substanzen oder
durch Ausscheiden unschidlich machen kén-
nen. Fiir derart angepafite Arten erlangen die
»Gifte” dann oftmals eine andere (gegenteili-
ge) Funktion, beispielsweise als Reize zum
Erkennen von Futter.

Eine grofle Zahl phytophager Insekten ist so
angepallt, dafl sic toxische Sekundarstoffe fiir
sich selbst nutzen kénnen. So synthetisieren
viele Borkenkifer aus Terpcnen der Harze th-
rer Wirtsbdume Aggregationspheromone zur
Anlockung von Artgenossen [20, 22]. Beson-
ders weit verbreitet ist die Akkumulation und
Speicherung  pflanzlicher  Sekundarstoffe
durch Insckten zum eigenem Schutz vor Ant-
agonisten. Hierfiir ist der Jakobskrautbir,
Tyria jacobaeae, ein gutes Beispiel aus der hei-
mischen Fauna. Seine Raupen sind auf das
Kreuzkraut Senecio jacobaea (Asteraceae) als
Wirtspflanze spezialisiert. Senecio enthilt

Abb. 4. Einige, aber keineswegs alle PA-
Pflanzen produzieren PA-haltigen Nektar.
Bliiten von Gynura scandens (Asteraceae;
im Bild mit Euchromia amoena) werden
ausschliefSlich von PA-Insekten besucht; die
Pflanze rekrutiert mit PA-Nektar eine defi-
nierte Bestiubergilde. (Vergleiche aber Ab-
bildung 1.)

groflere Mengen verschiedener Pyrrolizidin-
Alkaloide (PA) (vergleiche Abbildung 5 a, b),
welche dic Pflanzen effektiv schiitzen; sie
werden iiblicherweise von polyphagen Insek-
ten und von Weidetieren strikt gemieden. 7y-
ria-Raupen nutzen so eine relativ konkur-
renzfreie und vor groflen Pflanzenfressern
geschiitzte Nahrungsquelle. Zudem speichern
sie PA [13, 15]. Auch die Falter sind dann fiir
viele ihrer Freffeinde ungeniefbar und de-
monstrieren ihre chemische Wehrhaftigkeit

Abb. 5. Beispiele fiir Molekiilstrukturen
von Insekten genutzter Pyrrolizidin-Alka-
loide (PA) (A,B) und aus thnen synthetisier-
ten Dihydropyrrolizinen (C,D). (A) Lycops-
amin; {B) Monocrotalin; (C} Danaidon; (D)
(7R)-Hydroxydanaidal.
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durch eine aposematische Tracht; sie sind als
Nachtfalter sogar tagaktiv.

Tyria-Raupen nehmen die Schutzstoffe zu-
sammen mit der Nahrung auf, vermutlich
ohne sie geruchlich oder geschmacklich
wahrzunehmen. Die PA spielen ndmlich we-
der fiir das eierlegende Weibchen noch fiir die
hungrige Raupe cine Rolle als Erkennungs-
signale, das heifit, die speziclle Wirtspflanze
wird offenbar anhand anderer Sekundirstoffe
als an den genutzten PA crkannt.

Ahnliches gilt fiir einige tropische Monarch-
falter (Danainae), deren Raupen von Schwal-

Abb. 6. Nicht nur trockene, sondern auch
verletzte Blitter von Heliotropium sind fiir
PA-Insekten attraktiv. Das Bild zeigt drei
Minnchen von Tirumala petiverana, die
von vertrockneten Riindern der von Blatt-
kifern (Longitarsus) gefressenen Locher an-
gelockt wurden und nun mit den Fiilen
‘scharren’, dabei Gewebe mechanisch zer-
storen und Pflanzensifte aufsaugen.
Rechts ein von Chrysomeliden ange-
fressenes und spiter von Danainen zer-
kratztes Heliotropium-Blatt.
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benwurzgewichsen (Asclepiadaceae) zwar
keine PA, jedoch wirbeltiertoxische Herzgly-
koside akkumulieren und speichern, welche
dann auch dic Falter vor vielen potentiellen
Frefifeinden schiitzen. Danainen sind als Mi-
mikry-Vorbilder berithmt, und in den 70er
Jahren wurde an Danaus plexippus die bereits
1862 von Henry Bates formulierte Hypothese
bewiesen, daff die Ungenieflbarkeit der Falter
von gespeicherten  Pflanzeninhaltsstoffen
herrithrt. Unter anderem mit diesen Studien
begann sich die moderne Chemische Okolo-
gie als eigene Disziplin zu etablicren [verglei-
che 9, 19]. (Inzwischen wissen wir, dafl Herz-
glykoside nicht in allen Wirtspflanzen von
Danainen vorkommen und die Falter generell
einen anderen chemischen Schutzmechanis-
mus haben; siche unten.)

Schmetterlinge als ,,Drogen”-
Konsumenten

In den genannten Beispielen steht die Pflanze
als Nahrungsressource im Vordergrund,
wenngleich sie auch als Quelle fiir Schutz-
stoffe cine grofe Bedeutung fiir dic Insekten
hat. Danainen illustrieren zusitzlich noch ei-
nen ganz anderen Typ von Insckten-Pflan-
zen-Bezichungen. Zwar decken dic Falter
ihren Energiebedarf in der fiir Lepidopteren
typischen Weise mit Nektar verschiedener
Bliiten, die Mannchen kann man jedoch auch
an verletzten oder trockenen Teilen bestimm-
ter Pflanzen beobachten, wo sie offensichtlich
saugen (Abbildungen 1, 2). Sie sammeln dabei
PA - unabhingig vom Nahrungserwerb und
von Pflanzen, die nichts mit ihren eigentli-
chen Wirts-(Nahrungs-)Pflanzen zu tun ha-
ben.

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

Als PA-Quellen nutzen Danainen eine Viel-
zahl von Pflanzen verschiedener Taxa, vor al-
lem der Boraginaceac (Heliotropium, Cyno-
glossum), Fabaceae (Crotalaria) und Astera-
ceae (Eupatorium, Ageratum), allerdings fast
ausschlieflich vertrocknete oder verletzte
Pflanzenteile; nur einige wenige ,,PA-Pflan-
zen® produzieren auch PA-haltigen Nektar
(siehe Abbildung 4). Mit ihren Saugriisscln
applizieren dic Falter eine Flussigkeit auf das
trockene Pflanzenmatcrial, extrahieren so die
PA und saugen sie in geloster Form auf (Ab-
bildung 3). Mit entsprechendem Verhalien
reagicren die Falter auch auf reine PA (Abbil-
dung 7), und das zeigt, daf§ PA die einzigen
Reize — und gleichzeitig die Zielsubstanzen —
sind. (Die Fernanlockung erfolgt durch vola-
tile Abbauprodukte der nicht fliichtigen PA.)
Hervorheben muff man, daf§ intakte, lebende
Pflanzen fiir die Falter keinerlei Attraktivitit
besitzen, obgleich PA nicht erst beim Welken
entstchen — Tyria-Raupen (siche oben) nch-
men PA ja nur durch den Verzehr von leben-
den Bldttern auf. Allerdings sind im lebenden
Gewebe die Alkaloide in den Zellvakuolen
eingeschlossen, und adulte Schmetterlinge
konnen sie daher weder wahrnehmen, noch
mit ihren saugenden Mundwerkzeugen
aufnehmen. (Vergleiche aber Abbildung 6!)
Wie Tyria speichern auch die Danainen PA
und schiitzen sich so vor Feinden. Aber es
sind nur die adulten Insekten, die PA nutzen,
und zunichst sind nur dic Minnchen durch
diese Pflanzenstoffe geschiitzt. Dieser Schutz
mufl erst durch das Sammeln von PA indivi-
duell aufgebaut werden. Wie lange dies dau-
ert, hingt unter anderem vom Vorkommen
und Zustand der PA-Pflanzen im Habitat ab.
Im Vergleich zu Tyria sind bei den Danainen
also nicht alle Individuen durch PA ge-
schiitzt, und innerhalb einer Population be-
steht eine grofle individuelle Variation.
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Beziiglich der Funktion{en) von PA zeigen
sich bei der Betrachtung des Balzverhaltens
bedeutende Unterschiede.

Kein Sex ohne Parfum - die
Chemie von Balzpheromonen

Danainen-Minnchen besitzen im Hinterleib
verborgene Duftorgane in Form von Haar-
pinsein (Abbildung 9). Nachdem ein Mann-
chen einen potentiellen Geschlechtspartner
optisch gefunden hat, werden die Duftpinsel
in der Endphase des anschlieflenden Balzver-
haltens kurzzeitig ausgestiilpt. Dabei tibertra-
gen sie sogenannte Pheromon-Transfer-Parti-
kel mit cinem Bukett fliichtiger Substanzen
auf die mit Chemorezeptoren ausgestatteten
Fiihler des Weibchens [vergleiche 1]. Diese
Balzpheromone entscheiden iiber den Erfolg
des Minnchens, denn ohne adiquate chemi-
sche Stimulation akzeptiert ein Weibchen ei-
nen Bewerber nicht [3]. Chemisch sind die
minnlichen ,Parfiims* aus bis zu 60 Kompo-
nenten in einem artspezifischen Muster [17]
zusamimengesetzt.

Die Beteiligung von Danainen in Miillerschen
und Batesschen Mimikry-Bezichungen macht
es plausibel, daff die artspezifischen Pheromon-
Buketts den weitgechend optisch orientierten
Tagfaltern der Arterkennung diencn. (,,Zeige
mir, wie du duftest, und ich weif}, wer du bist)

Abb. 8. Wespen besuchen PA-Quellen
nicht, wohl aber verschiedene sie nachah-
mende, tagaktive Nachtfalter der Familie
Ctenuchidae (hier: Psendospbex sp.). Die
traditionelle Erklirung wire, daf die Falter
ungeschiitzt sind und sich mit dem ,Ge-
wand’ der Wespe vor optisch jagenden
Feinden schiitzen (Batessche Mimikry). Im
Lichte der Pharmakophagie kommt die
Hypothese auf, dafl diese Ctenuchiden
selbst geschiitzt sind und mit Wespen einen
Miillerschen Mimikry-Ring bilden. Mehr
noch: Der chemische Schutz der Falter
wirkt auf ein weiteres Spektrum an Feinden
und bezieht vermutlich die Eier ein.
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Abb. 9. Minnchen von Tirumala petive-
rana mit expandierten Duftpinseln.

Aber: Viele Arten sctzen als gemeinsame
Hauptkomponente(n) ~ Dihydropyrrolizine
(zum Beispiel Danaidon bei Danass-Arten;
Abbildung 5c¢) ein, und wic zunichst Thomas
Eisner und Thomas Pliske am Beispiel von Da-
naus gilippus zeigen konnten, kommt diesen
nicht artspezifischen Substanzen einc entschei-
dende Rolle fiir die Akzeptanz eines Minn-
chens durch ein Weibchen zu. Welchen Infor-

mationsgehalt haben diese Molckiile? Wes- -

halb 1st ein Weibchen daran interessiert, dafl
cin Freter nach Dihydropyrrolizinen rieche?
Warum scheinen gerade diese Pheromon-
komponenten die Partnerwahl 2u bestimmen?

Teurer Sex

Die Duftpinsel eines Mannchens von Danaus
chrysippus konnen bis zu 500 pg Danaidon
(Abbildung 5¢) enthalten - cine riesige Menge
fiir eine Pheromonkomponente, die im Nah-
bereich wirke. (Zum Vergleich: Weibliche
Sexuallockstoffe von Nachtfaltern treten in
extrahierbaren Mengen von maximal 1 pig auf
und locken Minnchen dber grofle Distanzen
an.) Vor allem aber varilert der Danaidon-
gehalt bei Frelland-Mannchen; diese Substanz
kann sogar vollig fehlen — wie grundsitzlich
bei frisch geschlipften Individuen.

Dihydropyrrolizine kénnen von den Minn-
chen nicht de novo synthetisiert werden!
Sie bendtigen vielmehr PA als Vorstufen fur
die Biosynthese dieser Pheromonkomponen-
te(n). Das heift, der Balz- und damit der
Fortpflanzungserfolg des cinzelnen Mann-
chens ist von Pflanzengiften abhingig. Nur
Minnchen, die von trockenen Pflanzen PA
gesammelt haben, haben bei den Weibchen
{iberhaupt cine Chance. Und: Uber je mehr
PA sie verfiigen, desto mehr Dihydro-
pyrrolizin(e) konnen sie produzieren. (Da-
nans-Mannchen miissen hierzu tibrigens ihre
abdominalen Dufipinsel in einem von der

Balz zeitlich unabhingigen, komplizierten
Verhalten mit driisigen Taschen auf ihren Fli-
geln in Kontakt bringen [vergleiche 1].)

Balzerfolg bedarf also aufwendiger Vorberei-
tung, sowohl beziiglich stammesgeschichdi-
cher Anpassungen als auch beziiglich der
vom Individuum aufzuwendenden Energie.
Ein frisch geschliipftes Danainen-Mannchen
hat keinc Chance bei einem Weibchen, ob-
wohl es diverse Duftstoffe und komplizierte
Organe zur Produktion und effektiven Ver-
teilung des Parftims besitzt. Es muff zunichst
PA-Pflanzen finden — dazu benétigt es spe-
zialisierte Geruchsorgane und einen Orientie-
rungsmechanismus. Dann mufl es PA aus den
Pflanzen cxtrahieren und dazu dic Fihigkeit
zur Produktion und Abgabe von Lésemitteln
besitzen. Ferner muff es tiber cin Transport-
system sowie iber Enzyme zum Umbau von
PA in Danaidon verfiigen und schliefilich
auch noch die erwahnten Driisenkontakte
herstellen. Erst dann hat das Minnchen eine
Paarungschance (vergleiche Abbildung 10).

Gift als Hochzeitsgeschenk

Wie die Teams von Thomas Eisner und Keith
S. Brown [siehe 10, 12] als erste herausfanden,
iibertragen Danainen-Minnchen ihren Weib-
chen bel der Paarung nicht nur Spermien. Lhr
Ejakulat kann bis zu 50% seines Trockenge-
wichts PA cnthalten, die die Falter vorher von
Pflanzen gesammelt haben. Dieses Hoch-
zeitsgeschenk variiert von Minnchen zu
Minnchen: Je mehr Alkaloide cin Mannchen
gesammelt hat, desto mehr wird es nach
Dihydropyrrolizinen riechen - und desto
mehr PA kann es dem Weibchen geben. Das
minnliche ,Parfiim* wird von dem Weibchen
vermutlich als Indikator daftir ge,schen’, wie
grofl das PA-Hochzeitsgeschenk ausfallen
kann. Nach dem Duft Partnerwahl zu betrei-
ben macht Sinn: Je mehr PA ein Wetbchen
von einem Minnchen erhilt, desto besser ist
es selbst chemisch geschiitzt und desto mehr
PA kann es in seine Eier einbauen, um auch
sic zu schiitzen.

PA-Pharmakophagie

Obgleich PA alles andere als lebensnotwen-
dig sind, kann die ,teure’, von der Enihrung
(zumindest potentiell) vollig unabhingige Be-
ziehung zu ,erginzenden Wirtspflanzen® die
biologische Fitness, und damit letztlich den
Fortpflanzungserfolg von Danainen gleich
zweifach erhohen: PA verbessern sowohl die
Uberlebens- als auch die Paarungschancen.
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Abb. 10. Schematische Darstellung der Beziehungen von Danaus chrysippus (Danainae) zu sekundiren Pflanzenstoffen. Die Raupen
nehmen von einigen Wirtspflanzen Herzglykoside (zum Beispiel Calotropin) auf. Die adulten Minnchen sammeln Pyrrolizidin-
Alkaloide (wie Lycopsamin) von vertrockneten ,erginzenden Wirtspflanzen“; erst dann (und nach Kontakten zwischen Hinterleibspin-
seln und Fliigeltaschen) konnen die Minnchen die Pheromonkomponente Danaidon produzieren und haben eine Paarungschance bei
Weibchen, denen sie bei der Kopulation PA iibertragen. Vergleiche Text.

Dieser am Beispicl der Monarchfalter vorge-
stellte besondere Typ von Insekten-Pflanzen-
Bezichung wird als Pharmakophagie bezeich-
net [2, 6): Ein Insckt ist pharmakophag, wenn
es bestimmte sekundire Stoffe gezielt auf-
sucht und aufnimmt, sie aber nicht fiir seinen
Betriebsstoffwechsel bendtigt, sondern viel-
mehr spezifisch zur Steigerung seiner bio-
logische Fitness nutzt. Salopp ausgedriicke
konnte man iibliche Wirts-Pflanzen als Le-
bensmittelliden, pharmakophage Insekten
als Drogenfresser und die entsprechenden
+Gift“-Pflanzen als Drogerien bezeichnen. *

Die den Danainen nahe verwandten Ithomi-
inae zeigen eine sehr hnliche Phinomenolo-
gie. Allerdings nutzen deren Minnchen zum
Teil auch die Saureanteile der PA-Molekiile als
Pheromonvorstufen; sie haben auch ein ginz-
lich anderes Partnerfindungs- und Balzver-
halten. Aber nicht nur diese Tagfalter nutzen
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PA pharmakophag (vergleiche Abbildung
15). Viele Taxa der Arctiidae (Birenspinner)
und Crenuchidae, aber auch solche aus ande-
ren Ordnungen wic Harlckinschrecken (Or-
thoptera: Pyrgomorphidae: Zonocerus), Blatt-
kifer (Chrysomelidae: Gabonia) und Fliegen
verschiedener  Gattungen der  Chloropidae
sammeln PA unabhingig vom Nahrungs-
erwerb. Zum Teil gilt dies fir beide Ge-
schlechter, oft sind es ausschlicBlich die

* Pharmakophagie ist nicht auf PA be-
schrinkt [siche 6]. Zum Beispiel sammeln
minnliche Prachtbienen (Euglossinae) itheri-
sche Ole von bestimmten Orchideen; Insek-
ten verschiedener Taxa suchen gezielt Can-
tharidin-Quellen - wic Ol-Kifer (Meloidae),
aber auch reine Substanz - auf, und cinige
nutzen diese (tierbiirtigen!) Wehrsekrete als
minnliche Signalstoffe bei der Balz.

Minnchen, manchmal nur die Weibchen. PA-
Pharmakophagie mufl sich also mehrmals
und unabhingig voneinander im Laufe der
Evolution entwickelt haben. Funktionelle
Verallgemeinerungen sind nicht méglich. Bis-
lang kennen wir Details nur von einzelnen
Arten, aber wir wissen zum Beispiel, dafl
nicht alle PA-pharmakophagen Arten Minn-
chen-Duftorgane besitzen; bei ihnen kann die
Pheromonvorstufenfunktion der PA nicht
zutreffen. Einige PA-pharmakophage Falter
verfiigen tiber mannliche Duftorgane, produ-
zieren aber ihre Pheromone de nova. Und
wenn PA als Pheromonvorstufen genutzt
werden, so haben die Signalstoffe in wilweise
sehr unterschiedlichen Balzstrategien ver-
schiedene Bedeutung. Es kommt - wie in un-
serer (gesprochenen) Sprache — auch bei che-
mischer Kommunikation auf den Kontext
(oder auf die Betonung) an. (,Mir fehlt zum
Gliick die Frau® kann unterschiedlich betont
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werden und hat so zwei véllig entgegenge-
setzte Bedeutungen.) Von der besonderen Art
des Erwerbs von PA abgeschen, scheint die
Speicherung zum Schutz der einzige gemein-
same Nenner der so unterschiedlichen ,PA-
Insekten® zu sein. Hierfiir sprechen bereits
ihre aposematischen Trachten und Verhaltens-
weisen. PA-Speicherung und der Nachweis
eines Schutzeffektes 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 selbstverstindlich nicht abso-
lut.

~Drogen”-Fresser

Tyria nutzt PA zum Schutz, ist jedoch nicht
PA-pharmakophag. Tyria zeigt nimlich auf
reine PA keinerlei Verhaltensreaktion. Bei ver-
schiedenen anderen Arten ist dies anders. Ein
Beispiel: Die Raupen der tropischen Biren-
spinnergattung Creatonotos sind polyphag.
Sie kénnen sich auf einer Vielzahl krautiger
Pflanzen entwickeln — unabhingig davon, ob
diese PA enthalten oder nicht. Unter
experimentellen Bedingungen reagieren sie
auf PA und “fressen’ gicrig an vielfiltigen Ma-
terialien inklusive Glasfaser-Plittchen, wenn
diese mit Spuren reiner PA beladen sind (Ab-
bildung 11). Da sic PA zudem zum Schutz
speichern und bei der Paarung tibertragen
kénnen, sind sie definitionsgemif pharmako-

phag.

Abb. 11. Raupe von Creatonotos transiens
beim Verzehr eines mit dem PA Monocro-
talin beladenen Glasfaser-Filters.

Die Pheromonbiologie von Creatonotos (ver-
gleiche Abbildung 13) zeigt zumindest bei
oberflichlicher Betrachtung verschiedene
Ahnlichkeiten zu der von Monarchfaltern:
Die Minnchen besitzen pneumatisch aus-
stillpbare Duftorgane, Coremata, die ein aus
PA gebildetes Dihydropyrrolizin (Hydroxy-
danaidal, Abbildung 5d) abgeben. Morpholo-
gisch sind sie mit den durch Haemolymph-
druck expandierbaren Haarpinseln der Da-
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nainen nur bedingt vergleichbar, und es gibt
deutliche funktionelle Unterschicde: Bel
Creatonotos nehmen sowohl Minnchen als
auch Weibchen PA auf - sie erhalten diese
Schutzstoffe ja gemeinsam mit Nihrstoffen,
aber nur im Larvenstadium. Die kurzlcbigen
Falter nehmen weder Nahrung noch Drogen
auf. Wihrend also Monarchfalter nur als
Adulte PA akkumulieren kdnnen, schlipfen
Creatonotos bereits mit einer bestimmten
Menge an Pheromon und an Schutzstoffen.
Dennoch variiert der Schutzeffekt wie auch
dic Menge an Minnchen-Pheromon von Indi-
viduum zu Individuum. Daruber hinaus ver-

indert sich der PA-Gehalt durch Paarungen.

Minnchen von Danainen und Creatonotos

setzen PA-derivierte Pheromone in ginzlich
verschiedenen Partnerfindungs- und Balz-
verhalten cin, bei einigen Arten vermitteln
strukturell identische Dihydropyrrolizine
unterschiedliche Informationen. Im Gegen-
satz zu Danainen und den metsten Schmetter-
lingen, bei denen miannliche Duftorgane erst
in der letzten Phase der Balz in Erscheinung
treten {nachdem sich die Geschlechter durch
den Gesichtssinn (Tagfalter) oder den Ge-
ruchssinn (Nachtfalter) gefunden haben),
expandieren Creatonotos-Mannchen ihre Or-
gane nach der Abenddimmerung fiir mehrere
Stunden (Abbildung 12) - unabhingig davon,
ob ein Weibchen in der Nihe ist oder nicht.
Die dabei freigesetzten Pheromone scheinen
sowohl Minnchen als auch Weibchen anzu-
locken. Dies fithrt zur Bildung von Balzplat-
zen {,Jeks“), an denen dann Paarungen statt-
finden. Aber: Die Weibchen verfiigen iiber fiir
Nachtfalter typische Sexuallockstoffe, welche
Minnchen aus der Ferne anlocken [186, 21].
Hat Creatonotos cinc doppelte Strategie der
Partrerfindung? Ist das Sexualverhalten vom
individuellen PA- bzw. Pheromon-Status ab-
hingig (siehe Abbildung 13)? Zumindest
scheint der Fortpflanzungserfolg von Creato-
notos nicht von PA abhingig zu sein, und die
oben fir Danainen vorgestellte Hypothese
kann nicht pauschal iibertragen werden.

Leider ist es uns noch nicht gelungen, das
Balzverhalten dieser seltenen, nachtaktiven
und recht kleinen Motten, die auch nur fir
kurze Zeit {1-2 Stunden pro Tag) aktiv sind,
im Freiland genau zu studieren. Uber sozio-
biologische Aspekte kann also derzeit nur
spekuliert werden. Das ist besonders bedau-
erlich, da Creatonotos noch ein einzigartiges
morphogenetisches Phinomen zeigt: Ein Teil
der Minnchen im Freiland besitzt gigantische
Coremata, welche die Fliigel an Spannweite

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

iibertreffen; andere Individuen haben so klei-
ne Coremata, dafl sie kaum zu erkennen sind;
und bel wieder anderen finden sich Zwi-
schengréflen. Im Labor haben wir mir Fiitte-
rungsexperimenten eine direkte Korrelation
der Coremata-Grofle zur Menge an aufge-
nommenen PA zeigen kdnnen: Je mehr PA
eine minnliche Raupe aufgenommen hat, de-
sto grofler sind die Coremata, und desto
mehr PA-deriviertes Pheromon wird gebildet
[7]. Alle anderen Merkmale der Falter sind
von PA unbeeinflufit. Eine organspezifische
Wachstumsregulation ist fiir andere Tiere
nicht bekannt, schon gar nicht durch einen
einzigen sekundiren Pflanzenstoff quantita-
tiv gesteuert. Uber die sich hieraus ergeben-
den entwicklungsbiologischen Aspekte kann
heute nur spekuliert werden, genauso wie
tiber evolutionsbiologische Konsequenzen
aus dem Befund, dafl die Coremata-Gréfle
und ihr Pheromon-Gehalt nicht genetisch fi-
xiert, sondern individuell ausgeprigt sind.

Grundiegende Erkenntnisse
und Forschungsperspektiven

Die zwangsldufig liickenhafte und teilweise
gencralisierende Darstellung der Bezichungen
von Danainen bzw. Creatonotos zu PA-
Pflanzen konnte durch weitere Details (siehe
Literaturangaben in [1-7, 16, 17, 21]) sowie
durch Beispiele anderer Taxa erginzt werden.
Ausfiihrliche Studien an Schonbaren der Gat-
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Abb. 13. Schematische Darstellung der Bezichung von Creatonotos transiens (Axctiidae) zu Pyrrolizidin-Alkaloiden. Die Raupen
ernihren sich polyphag von einem vielfaltigen Spektrum an Wirtspflanzen. Wenn diese PA enthalten, werden die Sekundirstoffe gespei-
chert. Bei 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-
hingig von der Ausstattung des Individuums mit PA, das heifdt abhiingig von der Wirtspflanze seiner Raupe. Vergleiche Text.

tung Utetheisa (Arctiidae) wiren hierfur be-
sonders geetgnet {12]. Aber es sollte bereits
jetzt deuthich geworden sein, welches Bezie-
hungsgeflecht sich zwischen bislang unabhin-
gig voneinander betrachteten biclogischen
Teilgebieten aufrur, wenn man physiologische,
ethologische und chemische Fragen im 6kolo-
gischen Kontext multidisziplinar untersucht.

PA-Pharmakophagie ist ein Phinomen mit
vielen Facetten, und es gibt kein typisches
Beispicl, welches alle Aspekte der vielfaltigen
Anpassungen illustriert. Wenngleich unsere
derzeit noch immer sehr liickenhaften Kennt-
nisse nur wenige verallgemeinerbare Fakten
enthalten und keine Voraussagen erlauben,
zeigt uns Pharmakophagie nicht nur einige
weitere absonderliche Geschichten der Natur:
Die Entkoppelung der Aufnahme von ,Nah-
rung“ und ,Drogen® erdffnet neue experi-
mentelle Ansitze beziglich sinnes- und
stoffwechselphysiologischer sowie ékoetho-
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Abb. 14. Siidamerikanische Orchideen der
Gattung Epidendrum haben eine sehr spe-
zifische Bestiubergilde: PA-Insekten. Sie
scheinen den von PA-Quellen ausgehenden
Duft zu immitieren. Auf den Duft von Epi-
dendrum reagieren auch afrikanische PA-
Insekten (hier Exchromia im Gewichs-

haus).

logischer und biochemischer Aspekte, dic
letztich auch das Verstandnis fiir iibliche In-
sekten-Pflanzen-Beziehungen vertiefen und
uns stammesgeschichtliche Einsichten niher-
bringen konnen. Dabei sind vergleichende
Untersuchungen besonders erfolgverspre-
chend, die Anpassungen unterschiedlicher
Ausprigung bei Arten verschiedener Ver-
wandtschaftsbeziehung betreffen.

Beispielsweise sind vielfaltige Fragen beziig-
lich Spezifitaten zu untersuchen. Rezeptor-
antwortenn pharmakophager Insekten lassen
sich mit Verhaltensreaktionen in Beziehung
setzen, da bei Pharmakophagic (definitions-
gemif) ein Stoff (beziehungsweise cine Stoff-
gruppe) Verhalten auslgst. Der Vergleich von
Rezeptoren unterschiedlich an PA angepafiter
Arten kann Aussagen iiber die Evolution von
Rezeptorspezifitaten  liefern.  Spezifitdten
spielen auch auf anderen Ebencn eine heraus-
ragende Rolle: Nutzen Insekten bestimmure
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Abb. 15. Einige Schmetterlinge, die eine Beziechung zu PA-enthaltenden Pflanzen (hier stellvertretend fiir verschiedene Arten Heliotropi-
#m indicum und Lycopsamin) haben. Alle sind warntrichtig (aposematisch) gefirbt, von einigen Arten besuchen ausschliefilich adulte
Individuen (zum Teil nur die Minnchen, zum Teil beide Geschlechter) vertrocknete Pflanzen(teile) bzw. PA-haltige Bliiten (Sektor A),
von anderen ernihren sich die Larven (mehr oder weniger spezifisch) von PA-Pflanzen (Sektor B), und von wieder anderen sind PA-
Pflanzen sowohl larvale Wirtspflanzen als auch PA-Quellen fiir die adulten Individuen (Sektor C).

(unterschicdliche) PA der PA-Gemische, wel-
che Pflanzen enthalien? Werden verschiedene
PA selektiv gespeichert? Unterscheiden sie
sich beziiglich der Eignung zum (Bio-)Trans-
port, als Schutzstoffe, zur Pheromonbiosyn-
these? Aber auch: Wie kommt es zur Ent-
wicklung unterschiedlicher PA-Derivate als
Pheromonkomponenten?

Ncben qualitativen Aspckten der PA-Nut-
zung gibt es bemerkenswerte quantitative Va-
riation auf verschiedenen Betrachtungsebenen
als wesentliches Merkmal der Pharmakopha-
gie. Interspezifische Variation, bedingt durch
unterschiedliche Biologien und unterschiedli-
che Grade von Anpassung der betreffenden
Taxa, ist bei einem polyphyletisch, das heifit
mehrmals und unabhinglg voneinander im
Laufe der Stammesgeschichte cntwickelten
Phinomen selbstverstindlich zu erwarten.
Intraspezifische Variation erklirt sich einer-
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seits schlicht aus Unterschieden zwischen den
Geschlechtern  beziiglich  PA-Pharmako-
phagie, andererseits aber auch aus dem varia-
blen Vorkommen von PA-Quellen in der
Umwelt, aus der Fhigkeit, die Substanzen zu
finden und zu verwerten sowie der Aquisi-
tion verschiedener Mengen, die letztlich zu
intraindividuellen Unterschieden fithrr.

Schliellich haben wir es sogar mit ciner tem-
poriren intraindividuellen Vartation beziig-
lich der Ausstattung an Schutzstoffen wic an
Pheromonen zu tun; bei Arten, deren Minn-
chen PA mit der Spermatophore iibertragen,
findet sich bei den Minnchen ein pldtzlicher
Verlust an PA, bei den Weibchen entspre-
chend ein plotzlicher Gewinn — bei besumm-
ten Arten gefolgt von erncuter PA-Aufnah-
me; Weibchen verlieren PA mit der Eiablage,
erhalten jedoch vielleicht crneut PA durch
weitere Paarungen.

Weil Pharmakophagie von primiren metabo-
lischen Prozessen und cssentiellen Wirts-
pflanzen unabhingig ist, sind qualitative und
quantitative Manipulationen der Ausstattung
mit Schutzstoffen und/oder mit Pheromonen
ohne kiinstliche Storungen fiir die Insekten
modglich. Fiir Experimente stehen Individuen
zur Verfiigung, die sich lediglich in der Aus-
stattung einer Substanz unterscheiden - qua-
litativ wic quantitativ.

Vergleichende multidisziplinire Studien von
PA-Pharmakophagic geben nicht nur Ein-
blicke in die oben angesprochenen Fragen-
komplexe, die an ,normalen® Arten zum Teil
gar nicht zu studieren sind, sondern auch in
Skologische Faktoren, welche chemischen
Schutz und chemische Kommunikation be-
stimmen. Geziclte Experimente zu Fragen
weiblicher Partnerwahl und Mimikry werden
moglich.
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Angewandte Aspekte

Unsere Studien an pharmakophagen Insekten
waren primir von akademischer Neugierde
bestimmt. Dafl sich Grundlagenforschung
auch fiir angewandte Probleme lohnt, zeigt
ein weiteres PA-Insekt:

Beim Kodern von Lepidopteren mit reinen PA
wurden (vollig unerwartet) auch Harlekin-
schrecken (Zonocerus sp.) angelockt. Nach-
folgende Studien ergaben, dafl Zorocerus PA-
pharmakophag ist. Nun sind diese auffallig
gefiarbten afrikanischen Pyrgomorphiden ex-
trem polyphag und verursachen grofle 6kono-
mische Schiden an {iber 60 land- bzw. forst-
wirtschaftlichen Nutzpflanzen (Abbildung
16). In der Konsequenz sind wir derzeit dabet,
Management-Mafinahmen  zu  entwickeln,
welche auf grundlegenden Erkenntnissen zur
Pharmakophagie basieren [8]. Dic Idee ist ein-
fach: Da Zonocerns von PA nicht nur an-
gelockt werden, sondern diese Stoffe fiir die
Heuschrecken auch eine fraflstimulierende
Wirkung haben, besteht die Maglichkeit, dem
Lock- und Frefireiz PA - auf einer geeigneten
Trigermasse — ein Insektizid (Krankheitserre-
ger oder Stoffe, die entwicklungshemmend
oder toxisch wirken) beizumischen. Statt der
oft gesundheits- und umweltgefihrdenden,
grofiflichigen Besprithung mit Chemikalien
konnte man den Heuschrecken gezielt Hen-
kersmahlzeiten bereiten; Zonoceras holen sich
thren Tod selbst ab, und weder Nahrungsmut-
tel noch die Umwelt werden mit Schadstoffen
kontaminiert. Wir bringen nicht Insektizide
zu den Schidlingen, sondern locken die
Schidlinge zum Insektizid.

Erst auf der Grundlage des Wissens iiber das
,Liebesleben der Schmetterlinge® war die PA-
Pharmakophagie der Heuschrecken zu er-
kennen, denn sie erhalten PA iblicherweise
beim Fressen bestimmter Pflanzen; dafl ihr
grofles Wirtspflanzenspektrum PA-Pflanzen
enthilt, war chne Kenntnisse zur ,Biologie
von PA‘ nicht aufgefallen. Bei den Studien an
Zonocerus ergab sich eine weitere, ebenfalls
unerwartete Problematik, die nur auf der
Grundlage von Kenntnissen tiber Pharmako-
phagie interpretierbar ist und weitreichende
Konsequenzen haben kénnte:

In unserem Untersuchungsgebiet in der Re-
publik Bénin kommt die univoltine Z. varie-
gatus in zwei distinkten Populationen
wihrend der Regen- bzw. der Trockenzeit
vor. Erst seit 15 bis 20 Jahren existieren Popu-
lationen, die in Land- und Forstwirtschaft
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Abb. 16. Zonocerus variegatus an Cassava
(Manibot sp.).

grofle Schiden verursachen; frither war die
Harlekinschrecke indifferent. Erstaunlich ist
zum einen, dal lediglich in der Trockenzeit
Massenvermehrungen auftreten, zum ande-
ren die Koinzidenz des Schidlich-Werdens
mit dem Auftreten von Chromolaena odo-
rata, einer siiddamerikanischen Asteracee, in
Westafrika. C. odorata stellt in sich ein grofles
dkonomisches, vor allem aber ein 8kologi-
sches Problem dar, denn dieses Unkraut hat
enorme Verdringungseffekte auf die indigene
Flora und zerstért wertvolle Okosysteme.
Fir Zonocerus st Chromolaena keine
Futterpflanze. Die Heuschrecken nehmen
den Neophyten nur in Gefangenschaft als
Futter an, kénnen sich jedoch nicht problem-
los entwickeln. Ist es also nur ein irrelevanter
Zufall, dafl Zonocerxs mit der Einschleppung
von Chromolaena schidliche Populations-
groflen erlangt? Verinderungen im land-
wirtschaftlichen Anbau (insbesondere von
Manibot sp.} scheinen durchaus positive
Effekte fiir die Heuschrecken zu haben, denn
Cassava ist eine bevorzugte Futterpflanze.

Stark verkiirzt il sich die Beziehung von
Zonocerus zu Chromolaena wie folgt zusam-
menfassen: 1. Chromolaena ist eine PA-
Pflanze, allerdings enthalten nur ihre Wur-
zeln und 1hre Blisten groflere Mengen dieser
Alkaloide. 2. Chromolaena blisht nur in der
Trockenzeit. 3. Zonocerus reagiert positiv auf
die Bliiten und konsumiert sie in grofier Zahl;
bemerkenswert ist, daft die Bliten nicht kom-
plett gefressen werden, sondern bevorzugt
die PA-haltigen Teile (Abbildung 17). Der Er-
klarungsversuch lautet demnach: Zonocerus
haben einc von der Ernihrung unabhingige
Beziehung zu Chromolaena, von der sie PA
erhalten; diese pflanzlichen Sekundirstoffe
werden gespeichert und schiitzen die Heu-
schrecken, besonders ihre diapausierenden
Eier vor Frefifeinden und anderen Antageni-
sten. Dies bedingt die crhdhte Fitness der
Trockenzeit-Populationen. Ohne Chromo-
laena, das heifit vor der Einschleppung bzw.
in Gebieten, die siec noch nicht erreicht hat,
oder aber in der Regenzeit, wenn Chromo-
laena nicht blitht, scheinen PA eine begren-
zende Ressource zu sein, die den Fortpflan-
zungserfolg der Heuschrecken reduziert.

Damit soll nicht gesagt werden, dafi aus-
schlieflich die Prisenz von Chromolaena fiir
die groflen Trockenzeit-Populationen der
Harlekinschrecke verantwortlich ist. Vermut-
lich spielen mehrere Faktoren zusammen. Je-
doch: Es spricht mehr und mehr dafiir, dal PA
zumindest einen wichtigen Faktor darstellen.

Verallgemeinert ausgedriickt knnte man sa-
gen: Eine eingeschleppte Pflanze kann aus-

Abb. 17. Von Zonocerus wvariegatus ,aus-
gehdhlte Bliiten von Chromolaena odorata.
Die Bliiten werden nicht ginzlich gefres-
sen, sondern nur die PA-reichen Teile kon-
sumiert.
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schlieflich iiber ihre Sekundirstoffe die
Populationsdynamik einer indigenen Insek-
tenart beeinflussen. Ein solcher versteckter
chemodkologischer Effekt kénnte auch be-
ziiglich anderer Arten existieren — nicht nur
in den Tropen, sondern auch bei uns in Mit-
teleuropa, wo die (Entomo-)Faunistik fremd-
lindischer Zier- und Nutzpflanzen bislang
kaum untersucht ist.
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