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1. Einleitung

Das Leistungswachstum in der Landwirtschaft wird, wie auf allen Gebieten der gesell-
schaftlichen Produktion, unmittelbar von den Fortschritten der Intensivierung bestimmt.
Die Komplexitit des Prozesses der Intensivierung der landwirtschaftlichen Produktion
in biologischer und sozialdkonomischer Hinsicht erfordert die Bewéltigung einer Vielzahi
prinzipiell neuer wissenschaftlicher Probleme (Spaar 1982).

In der Pflanzenproduktion verdnderte sich mit steigendem Intensivierungsgrad die Struk-
tur der Agrodkosysteme. Der Riickgang ihrer Mannigfaltigkeit hat oft die Verringerung
ihrer selbstregulatorischen Fihigkeiten zur Folge. Es kommt zu Massenvermehrungen
von Schaderregern, wobei die entstehenden Verluste mit steigendem Intensivierungs-
grad der Produktion schnell anwachsen. Ohne zusétzliche Energieaufwendungen kénnen
diese Erscheinungen nicht kompensiert werden. Der Pflanzenschutz hat einen entschei-
denden EinfluB3 auf die Effektivitit aller anderen ackerbaulichen MafBnahmen, denn die
Sicherung und Erhaltung der Ertrige besitzt im landwirtschaftlichen Produktionsprozef3
einen besonders hohen 6konomischen Stellenwert, da materielle Werte - verloren gehen
konnen, deren Produktion bereits hohen gesellschaftlichen Aufwand kostete (SCHAPTRO
& NovosurLov 1979).

Immer mehr Aufmerksamkeit wird dem Pflanzenschutz auch im Zusammenhang mit
aktuellen Problemen unserer Zeit, dem Umweltschutz und der rationellen Nutzung na-
tiirlicher Ressourcen, zuteil. Die Entwicklung und der weltweite Einsatz von syntheti-
schen organischen Pflanzenschutzmitteln hatten ohne Zweifel einen tiefgreifenden &ko-
nomischen Effekt auf die landwirtschaftliche Produktion. In zunehmendem Mafe muBlte
man jedoch negative Begleiterscheinungen des massiven und oft unkontrollierten Ein-
satzes dieser Mittel feststellen, welche auf die Existenz bestimmter 6kologischer und toxi-
kologischer Grenzen ihrer Anwendung hinwiesen (METCALF 1980). Dariiber hinaus kénnen
sich zum Beispiel unter energetischen Aspekten auch 6konomische Grenzen des Einsatzes
chemischer Pflanzenschutzmittel abzeichnen (PIMENTEL 1976).

Heute hat man die Risiken eines einseitig an wenigen Wirkstoffen orientierten chemi-
schen Pflanzenschutzes erkannt. In neuen Konzeptionen werden die okologischen For-
derungen an den Pflanzenschutz mit den dkonomischen und sozialen Notwendigkeiten
optimiert (FADEIEV & NowosuiLov 1981, Bocrow 1982, Sraar 1982). Hauptmerkmal dieser
neuen Tendenz ist das Streben nach Integration aller wirtschaftlich, 6kologisch und
toxikologisch vertretbaren Methoden, um Schadorganismen unter der wirtschaftlichen
Schadensschwelle zu halten, wobei die bewuBte Ausnutzung natiirlicher Begrenzungs-
faktoren im Vordergrund steht (Fraxz 1978).

- Nach Spaar (1982) muB ,,nicht die Vernichtung von Schaderregern, sondern der Schutz
der Kulturpflanzenbestinde und ihrer Ertréige unter weitgehender Nutzung der &ko-
logisch-biologischen Beziehungen innerhalb stabiler Agroskosysteme bis hin zu deren Steu-
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182 . J. MOHL: Insektenpheromone

erung die zu verfolgende Strategie sein.’‘ Chemische Pflanzenschutzmittel, die auch kiinf-
tig eine mafBgebliche Bedeutung bei der Schaderregerbekdmpfung einnehmen werden, sind
nur dann und dort anzuwenden, wo dies zur Sicherung hoher Produktionsergebnisse 6kono- -
misch und 6kologisch, bei vertretbarer Umweltbelastung, unabdingbar ist. Dieses Vorgehen
setzt eine exakte Uberwachung des Schaderregerauftretens sowie eine konsequente Anwen-
dung von Bekdmpfungsrichtwerten voraus. Die Erarbeitung von Prognosen ermoglicht da-
bei, Bekémpfungsentscheidungen vorzubereiten und effektiver zu gestalten (Bocrow 1982).

Gegenwirtig stellt sich der Einsatz von Insektenpheromonen zur Uberwachung der
Abundanzdynamik und Dispersion von Lepidopterenpopulationen sowie zur Befalls-
prognose als sehr perspektivreich dar. Diese MaBnahmen koénnen dazu beitragen, be-
stehende Uberwachungsmethoden zu prézisieren und schon auf den ersten Etappen der
Entwicklung integrierter Pflanzenschutzsysteme die Anzahl regulierender Eingriffe in
Agroskosysteme (BekdmpfungsmafBnahmen) auf ein notwendiges Minimum zu reduzie-
ren. Die Senkung der mit dem Einsatz von Insektiziden verbundenen Kosten, Energie-
aufwendungen und Umweltbelastung ist zugleich ein Beitrag zu einem besseren Verhélt-
nis von Aufwand und Ergebnis im praktischen Pflanzenschutz. Dariiber hinaus er6ffnen
die Pheromone, welche selbst chemische Verbindungen sind, der Pflanzenschutzforschung
neue Moglichkeiten zur Entwicklung hochselektiver biotechnischer Verfahren der Be-
kidmpfung von Schadinsekten.

2. Biologie der Insektenpheromone

Jegliche Lebensprozesse sind an den Austausch von Informationen gebunden. Das gilt
sowohl fiir elementare biochemische Vorgéinge innerhalb und zwischen Zellen, Geweben
und Organen, als auch fiir die Verstdndigung zwischen Individuen (LEviNson 1972). Nach
TeMBROCK (1971) ist die chemische Kommunikation die urspriingliche Form der Zeichen-
iibertragung zwischen Lebewesen, da sie sich der Konstituenten bedienen kann, aus denen
die Funktionsgefiige der Sender und Empfénger selbst aufgebaut sind. Man nimmt an,
daB die Chemokommunikation heute die primére Form des Informationsaustausches bei
den meisten Klassen tierischer Lebewesen ist (Bircr 1974 a, BARBIER 1976, RITTER 1979,
SoroLov 1982).

Lebewesen existieren in Wechselwirkung mit Tnd1v1duen der - eigenen und anderer
Arten. Die chemischen Kommunikationssignale, welche Wechselwirkungen zwischen
Organismen vermitteln, werden als Semiochemikalien bezeichnet (Law & REGNTER 1971).
Nach NorprLuxp (1981) werden die Semiochemikalien in die interspezifisch wirkenden
Allelochemikalien (Allomone, Kairomone, Synomone, Apneumone) und intraspezifisch
wirkenden Pheromone eingeteilt (Fig. 1).

KarLson & LUscHER (1959) prégten erstmals den Begriff ,,Pheromon‘‘ fiir Stoffe
(Stoffgemische),,, ... die von einem Individuum nach auBen sezerniert werden, von einem
zweiten Individuum der gleichen Art aufgenommen werden und dort eine spezifische
Reaktion, zum Beispiel ein bestimmtes Verhalten oder eine entwicklungsphysiologische
Determination auslosen. In dieser Definition wurden noch Einkomponenten-Pheromone
mit weitgehender Artspezifitét angenommen. Die Ergebnisse der neueren Pheromonfor-
schung zeigen jedoch, daB die meisten Insektenpheromone aus mehreren strukturell
unterschiedlichen Komponenten béstehen (SILvERSTEIN & Youwe 1976, RorLoFs 1977a),
bestimmte Pheromonkomponenten oft bei mehr als nur einer Art vorkommen (vergleiche
BrstMaNN & VosTrROwskY 1980, RoELoFs 1980a) und auch interspezifische Wirkungs-
weisen einzelner Komponenten auftreten kénnen (Brnum 1977, PrRokoPY & WEBSTER
1978). Nach ScENEIDER (1980) sind die derzeitigen Schwierigkeiten bei der Pheromonde-
finition in der unzureichenden Kenntnis der Komponenten, ihrer Wirkungsweise und
Funktion begriindet. Das Konzept der Definition von Karnsox & LiscmEr (1959) hat
sich im Prinzip bewédhrt und ist durch die genaue Beschreibung der Wirkungsweise und
Funktion einzelner Pheromonkomponenten ergéinzbar. Man spricht heute auch bei mehre-
ren Komponenten von einem Pheromon, da bisher nur der Einheit, die die vollsténdige
Information iibermittelt, diese Bezeichnung zukommt,
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Insektenpheromone wurden unter vielféltigen Gesichtspunkten klassifiziert. Nach ihrer
physiologischen Wirkungsweise teilt man die Pheromone in Stoffe mit Releaser- und
Primereffekt ein (Winsox 1963). Die Releaser-Pheromone 16sen unmittelbar nach dem
Empfang eine Verhaltensantwort aus, welche mit dem Verschwinden des Signalstoffs be-
endet ist (zum Beispiel Sexualpheromone). Die Primer-Pheromone dagegen rufen lang-
anhaltende Verdnderungen im Endokrinsystem der betroffenen Individuen hervor (zum
Beispiel Koniginnen-Substanz der Honigbienen).

Nach ihrer biologischen Funktion kann man in Anlehnung an Burrer (1967, 1970)
und WiLsoN (1970) die Insektenpheromone in verschiedene Klassen einteilen. Sexual-
pheromone dienen der intergeschlechtlichen Kommunikation zur Zusammenfithrung und
Kopulation der Individuen einer Art (JacoBsow 1972). Hierzu gehdren auch die von den
Ménnchen abgegebenen Aphrodisiaka, welche das Paarungsverhalten des Partners be-
einflussen, nachdem diese durch andere Reize zusammengefithrt wurden (Brrcu 1974D).
Aggregationspheromone bewirken die-Ansammlung vieler Individuen beider Geschlechter
einer Art an einem bestimmten, fiir ihre Existenz giinstigen Ort (BorpEN 1974, VITH &
Franoxr 1976). Epideiktische Pheromone beeinflussen die Dispersion phytophager In-
sekten im Okosystem (Proxopy 1981, Saap & Scorr 1981). Alarmpheromone informieren
Artgenossen iiber Gefahr und induzieren zumeist eine fluchtartige Migration der Indi-
viduen aus der Pheromon-Emissionszone (Brum 1969, 1979, WonLEers 1979). Spur- oder
Markierungspheromone dienen der Kennzeichnung eines Weges, zum Beispiel zu einer
Nahrungsquelle (BLum et al. 1970, PARrRY & MoRGAN 1979) oder der Markierung eines Ob-
jektes mit einer bestimmten Information (Karsoyvaxwos 1975). Sozialpheromone iiber-
tragen in einer Insektenkolonie Informationen. Zum Beispiel regulieren sie das Kasten-
system oder die Vermehrung sozialer Insekten (BLum & BraxpT 1972, Brum 1974).

Nach dem Verhalten, das sie beim Signalempfinger induzieren, kénnen Semiochemi-
kalien unabhingig von der Kommunikationsebene mit den von DETHIER et al. (1960)
vorgeschlagenen Termini charakterisiert werden. Als Attraktanten beziehungsweise
Repellenten werden Stoffe bezeichnet, die eine zielgerichtete Bewegung zu ihrer Quelle
hin beziehungsweise von ihr weg auslésen; Arrestanten veranlassen ein Individuum. zur
Verminderung seiner Bewegungsgeschwindigkeit, zum Anhaltenn oder zu verstiarkten
Richtungsénderungen der Bewegung; Stimulanten sind Stoffe, die die Bewegungsge-
schwindigkeit der Organismen erhdhen, die Anzahl der Richtungsiéinderungen herab-
setzen oder einen reflektorischen Akt auslosen (Phago-, Kopulations- und Ovipositions-
stimulanten); Deterrenten sind Stoffe, die den FraB, die Kopulation oder Eiablage hem-
men.

Die Anwendung dieser Klassifikationen beinhaltet einige Probleme, da eine Pheromon-
komponente oder ein Pheromon mehr als nur eine biologische Funktion haben beziehungs-
weise mehr als nur eine Verhaltensreaktion auslésen kann (Woop 1982). Trotz dieser Ein-
schrénkungen haben sich die hier aufgefiihrten Klassifikationen und ihre wissenschaft-
lichen Termini in weiten Bereichen durchgesetzt (vergleiche SHOREY 19774, ELrsarov 1978,
NorpLUND 1981).

Sexualpheromone sind neben der Anlockung des jeweils gegensitzlichen Geschlechts
auch fiir den Ablauf der fiir eine Kopulation erforderlichen kompletten Verhaltensse-
quenz verantwortlich (RoELOFs & CarDE 1977). Auf Grund der zahlenm#Big dominieren-
den Stellung der als Sexattraktant (Sexuallockstoff) wirkenden Komponenten von Sexual-
pheromonen werden beide Begriffe hidufig synonym verwendet. Die Mehrkomponenten-
systeme darstellenden Sexualpheromone haben jedoch komplexen Wirkungscharakter
(STECK et al. 1977, BAxErR & CArDE 1979a). Als Sexattraktanten werden natiirliche und,
solange ihr natiirliches Vorkommen nicht nachgewiesen ist, auch in Screening-Program-
men entdeckte synthetische chemische Verbindungen bezeichnet, die eine geschlechts-
spezifische Erhohung der Anflugrate bestimmter Insekten auf mit diesen Stoffen behandelte
Zielflachen (zum Beispiel Fallen) bewirken (INscor & BEroza 1976a, BESTMANN &
VostrowsKY 1982a). Wir betrachten im Folgenden vor allem die weiblichen Sexualphero-
mone der Lepidopteren, nicht nur, weil sie besonders gut erforscht sind, sondern auch,
weil die Einsatzmoglichkeiten solcher Stoffe auf Grund ihrer Distanzwirkung im prak-
tischen Pflanzenschutz am perspektivreichsten sind (vergleiche zum Beispiel SHOREY
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19764, BonEess et al. 1977, MINks 1979a, Faprsev & SmerNik 1980; Prccarpr 1980,
Tamaxr 1980).

Seit. der ersten Isolierung und Identifizierung einer Pheromonkomponente, des ,,Bomby-
kol genannten natiirlichen Sexattraktanten des Seidenspinners (Bombyz mori) durch
BuTENANDT et al. (1959), hat sich die Pheromonforschung schnell entwickelt. In einer
Zusammenstellung der Literatur bis zum Jahre 1975 von MavErR & McLavenLIN (1975)
werden bereits 61 Lepidopteren-Arten aus 10 Familien aufgezihlt, von denen die Haupt-
komponenten der Sexualpheromone der Weibchen bekannt waren. Fiir weitere 80 Arten
hatte man synthetische Sexattraktanten gefunden. Durch neuere Publikationen, die hier
nicht im einzelnen zitiert werden konnen, ist vor allem die Artenzahl in der zweiten Kate-
gorie noch erheblich angestiegen, so dal zum Zeitpunkt der Niederschrift von mindestens
100 Lepidopteren-Arten aus 15 Familien die Sexualpheromone ganz oder teilweise identi-
fiziert und fiir mehr als 300 weitere Arten Sexattraktanten bekannt sind. Im Vergleich
dazu ist die Biosynthese, Rezeption und sensorische Transduktion dieser Wirkstoffe kaum
erforscht. :

Die Sexualpheromone der weiblichen Lepidopteren werden in Nanogramm-Mengen
(I ng = 107° g) in Pheromondriisen, die Differenzierungen abdominaler Intersegmental-
membranen sind, produziert (PErRoY & WrATHERSTON 1971, KuwaHARA & Castpa 1973)
(Fig. 2). Im Gegensatz zu den einzelligen Hautdriisen der Insekten finden sich hier im
allgemeinen keine definierten Ginge zur Abgabe des Driiseninhalts. Die Pheromone
diffundieren durch die Kutikula oder treten durch feine Porenkanile aus und desorbieren
von der Driisenoberflidche (ScENEIDER 1980). Bei den Ménnchen sind neben den Pheromon
produzierenden Driisen, welche sich an verschiedenen Stellen des Korpers, der Fliigel
oder der Beinpaare befinden kénnen, oft morphologisch sehr vielfiltige ,,Verdunstungs-
organe‘‘, wie Haarpinsel oder Biirsten, vorhanden (SToBBE 1912, CrEARWATER 1975,
Borpr 1977, GrRANT 1978).

Pheromondrise

Geschlechtsbffnung

Fig. 2. Frontalschnitt durch’ das Abdomen der Dorrobstmotte (Plodia interpunctelln), Weibchen; 7.—09.
Hinterleibssegment. Nach BARTH (1937).

Die Pheromonbiosynthese ist ebenso wie die Driisen-Histologie und Histochemie ein
im Vergleich zur Morphologie nur wenig bearbeitetes Gebiet. Die Hypothese, daB Phero-
mone generell aus pflanzeneigenen Stoffen gebildet werden (HENDRY et al. 1975, 1976)
hat sich nicht bestatigt (MILLER et al. 1976, HINDENLANG & WIcHEMANN 1977). Man nimmt
an, daf bei Lepidopteren die Biosynthese der Pheromone im allgemeinen von langkettigen
Fettsduren und anderen Stoffen, die im normalen Metabolismus der Individuen vorkom-
men, ausgeht (LEviNsox 1972, MiTLIN & HEDIN 1974). Nur wenige Arten, wie die Méann-
chen der Monarchfalter (Danaidae) miissen Pheromonvorstufen (Pyrrolizidin-Alkaloide)
aus ihren Futterpflanzen (Heliotropium) aufnehmen (ScHNEIDER et al. 1975, BopPri#
1979).

Der Wirkungsbereich von Sexualpheromonen ist durch die Luftstromung in den von
Lepidopteren bewohnten Biotopen wesentlich gréBfer als der von zum Beispiel Alarm-
oder Spurpheromonen und kann von wenigen bis zu mehreren hundert Metern betragen
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(BosseErT & WiLson 1963, PrRIEsNER 1973, SOWER et al. 1973). Das Verhalten von in den
Luftstrom abgegebenen Pheromonen wurde in mathematischen Modellen dargestellt und
in Labor- und Feldversuchen untersucht, denn es hat entscheidende Bedeutung fiir die
Orientierungsmechanismen der Insekten (A YLOR 1976, HTROOKA & SUWANAI 1976, NAKAMU-
RrA 1976, MUrLIs & JoNEs 1981). Die Ausbreitung eines Sexualpheromons in bewegter Luft
ist von der Abgaberate der Quelle, vom Diffusionskoeffizienten des Stoffes, welcher seiner-
~ seits durch den atmosphérischen Druck und die Temperatur bestimmt ist, und von der
Luftstrémung abhiéngig (NAxaMUrRA & Kawasaki 1977). Als ,,aktive Wirkungszone
wird der Bereich der sich bildenden Pheromonfahne oder -wolke bezeichnet, der eine
Pheromonkonzentration iiber der Wahrnehmungsschwelle der Ménnchen enthélt (BosserT
& WiLson 1963) (Fig. 3).

Die Rezeptororgane fiir olfaktorische Reize sind bei den Lepidopteren vorwiegend die
auf der Antennenoberfliche verteilten ,,Riechhaare’ vom Typ Sensillum trichodea
(SCHNEIDER & STEINBRECHT 1968, STRINBRECHT 1969, VAN DER PEERS 1980). Charakte-
ristisch fiir diesen Typ ist eine diinne, von Poren durchbrochene Kutikula (Fig. 4). Die

Fig. 3. Schema der berechneten aktiven Wir-
kungszonen des Pheromons eines Schwamm-

H= 4B5m spinner-Weibchens (Porthetria dispar) bei verschie-
3 W= S7m denen Windgeschwindigkeiten. Nach BOSSERT &
L=1820m WILSON (1963).

Rezeptor-

3 <
Epidermis, Ll

77/

Fig. 4. Schematischer Lingsschnitt eines olfak-
torischen Sensillums mit Einzelzellableitung.
Nach STEINBRECHT & MULLER (1971).
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Antennen der Ménnchen sind bei vielen Arten mit solchen Riechhaaren dicht besetzt, die
oft noch so geordnet sind, daB sie ein engmaschiges Sieb bilden, welches die Pheromon-
molekiile aus der Luft ,,filtert’ (Karssuing 1971). Auf den Antennen der Weibchen be-
finden sich nur bei wenigen Arten Rezeptoren fiir das eigene Sexualpheromon (Birom
1977, LicaT & Birca 1979).

Bei der Pheromonwahrnehmung werden die mit der Luftstromung herangetragenen
Molekiile zunéichst in einem unspezifischen Prozefl an der Sensillenoberfléache adsorbiert.
Danach diffundieren sie zu den in der Kutikula befindlichen Poren und durch diese und
die sie fortsetzenden kutikularen Tubuli bis an die Membran der in die Sensillen hinein-
reichenden Dendriten (STEINBRECHT & Kasaxe 1972, STEINBRECHT 1973), wo es vermut-
lich zu einer spezifischen Adsorption an einem hypothetischen Rezeptormolekiil kommt.
Trifft ein Pheromonmolekiil auf ein Rezeptormolekiil, so entsteht in noch ungeklérter
Weise in der Dendritenmembran ein Ionenkanal, durch den kurzzeitig Tonen hindurch-
treten konnen (BESTMANN & VosTrRowsKY 1982b). Die durch die Wechselwirkung vieler
Pheromonmolekiile mit Rezeptormolekiilen ausgelosten Potentialinderungen breiten
sich als sogenanntes langsames Rezeptorpotential (Summe der Elementarpotentiale) iiber
die Dendriten aus, werden im Somabereich in Aktionspotentiale (Nervenimpulse) umge-
setzt und iiber die Axone der Sinneszellen in das Zentralnervensystem weitergeleitet, wo
sie iiber Zwischenneurone eine Verhaltensreaktion auslosen koénnen (KarssLine 1974,
1975, BoeckH et al. 1976, Massow, 1978).

Die langsamen reizinduzierten Potentialschwankungen der ganzen Antenne kdénnen
mit der von ScENEIDER (1957) entwickelten Elektroantennogramm-Technik (EAG) ge-
messen werden (Summenableitung) (Fig. 5). Spéter wurde auch eine Methode zur Regi-
strierung von Potentialschwankungen einzelner olfaktorischer Zellen (Einzelzellableitung)
mit Hilfe von Mikroelektroden entwickelt (Borckr 1962) (vergleiche Fig. 4). KArssuing
& PriEsNEr (1970) konnten aus Verhaltensversuchen, extrazelluldren elektrischen Ab-
leitungen von Einzelzellen und aus Messungen der Duftstoffadsorption mit tritium-
markiertem Bombykol schluBfolgern, daB die Adsorption eines einzelnen Bombylkol-
molekiils geniigt, um in einer Riechzelle einen Nervenimpuls auszulésen, aber etwa 1%
der 25000 Rezeptorzellen innerhalb einer Sekunde erregt werden miissen, um eine signi-
fikante Verhaltensreaktion bei den Méannchen des Seidenspinners auszulésen. Im Bereich
dieser Reaktionsschwelle enthalt die auf die Antennen geblasene Luft etwa 1000 Bomby-
kolmolekiile pro em?.

Die Struktur der Rezeptormolekiile ist noch weitgehend unbekannt. Auf der Grundlage
umfangreicher Struktur-Aktivitdtsuntersuchungen von Pheromon-Derivaten mit der
EAG-Technik (BeSTMANN 1976, PrIESNER et al. 1977, BeEstMANN 1976) entwickelten
BesTMANN & VosTrROWSKY (1980, 1982a) neue Modellvorstellungen iiber den molekularen
Mechanismus der Wechselwirkung zwischen Pheromonmolekiilen und einer postulierten
,, Rezeptorregion‘‘. Sie kamen zu dem SchluB, daf der Reizauslésung an der Dendriten-
membran nicht ein starrer Schliissel-SchloB-Mechanismus zwischen Pheromon- und Re-
zeptormolekiil (Davis 1971) oder eine Dreipunktanlagerung des Pheromonmolekiils an
ein Rezeptormolekiil (Karkra 1974, KaFra & NpuwirTe 1975) zugrunde liegt, sondern

il .
— &) = .

\
a b c o ad e

Fig. 5. MeBanordnung fiir das Elektroantennogramm (EAG). a — Reizquelle, b — Antenne, ¢ — Elektroden,
d — Verstirker, e — Schreiber. Nach BESTMANN & VOSTROWSKY (1982a).
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Fig. 6. Schematische Darstellung der flexiblen Einpassung eines Pheromonmolekiils in eine Rezeptorregion.
a — Anndherung des Molekiils, b — erster Kontakt zwischen Pheromon und Rezeptorregion, cund d — dy-
namische Einpassung in den Rezeptor, e — Endstadium. Gleichzeitige dynamisch verlaufende Anderungen
in der Rezeptorregion sind nicht beriicksichtigt. Nach BESTMANN & VOSTROWSKY (1980).

das Pheromonmolekiil sich vielmehr dynamisch in eine Rezeptorregion ,,einschléingelt**
(Fig. 6). Fir die Erregungsauslosung ist die Wechselwirkung des Pheromons an der
Grenzregion zwischen Protein- und Lipidbereich der Dendritenmembran von grof3er Be-
deutung. Aus diesemn Grunde werden von BESTMANN & VosTROWSKY (1980) an Stelle der
allgemein gebrauchten Termini ,,Rezeptor’‘ und ,,Rezeptormolekiil”‘ die Bezeichnungen
,,Rezeptorbereich* und ,,Rezeptorregion‘’ eingefiihrt. Diese Vorstellungen erkléren auch,
warum Rezeptoren, die auf achirale Sexualpheromonmolekiile maximal antworten,
zwischen den Enantiomeren (optische Isomere) chiraler Pheromon-Analoga unterscheiden
konnen (CrHAPMAN 1979, SILVERSTEIN 1979), da zusidtzlich diastereomere Wechselwir-
kungen auftreten und nur eines der beiden Enantiomeren weitgehend die von der Re-
zeptorregion geforderte Konformation einnehmen kann. i

Es ist noch unbekannt, ob die Pheromonmolekiile nach der Wechselwirkung mit der
Rezeptorregion wieder frei und abtransportiert werden oder einer Strukturverénderung
beziehungsweise Metabolisierung unterliegen. Bei einigen Arten konnte gezeigt werden,
dafl ihre Pheromone auf den Antennen und Kérpern beider Geschlechter metabolisiert
werden (Kasaxe 1974, FerkovicH et al. 1982). Die Prozesse an der Dendritenmembran
lassen sich mit diesem offenbar enzymatischen Abbau des Pheromons jedoch nicht er-
kldren, denn er erfolgt im Vergleich zur Reaktionsauslosung relativ langsam.

Nachdem man in den sechziger Jahren generell ein Einkomponenten-Pheromon pro
Art annahm und in den siebziger Jahren mit Hilfe moderner Analysemethoden gezeigt
werden konnte, daB Lepidopteren in der Regel Mehrkomponenten-Pheromone zur Che-
mokommunikation benutzen, vergleichbar mit anderen Informationssystemen, die fir
die Informationsiibermittlung verschiedene Symbole oder Zeichen gebrauchen (ROELOFS
1977a, RITTER 1979b), erschienen die Hypothesen und experimentiellen Ergebnisse zur
Wirkungsweise und Artspezifitit von Pheromonen oder den Orientierungsmechanismen
der Insekten in einer Pheromonwolke in einem vollig neuen Licht. DaB Insekten verschie-
dene ,,Pheromongemische’ unterscheiden konnen, impliziert das Vorhandensein ver-
schiedener Rezeptortypen, das hei3t von spezifischen Rezeptorregionen fiir jede Kompo-
nente eines Pheromons. Umfangreiche elektrophysiologische Untersuchungen bestétigen
diese Annahme (DEx OTTER 1977, PRIESNER 1979a). ;

Fiir den Mechanismus der Chemokommunikation mit Mehrkomponenten-Pheromonen
nimmt man die im Folgenden dargestellte Hypothese an (BEsTmMaNy 1978, Karssuing
1979, Priesner 1979b) (Fig. 7). Von jeder der. Rezeptorregionen gehen bei der Frregung
durch die verschiedenen Pheromonmolekiile spezifische Nervenimpulse an das Zentral-
nervensystem. Das Signalmuster der Impulse jeder Rezeptorregion ist verschieden. Die
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Fig. 7. Schematische Darstellung der Wirkungs-
weise von zwei verschiedenen Pheromonmole-
kiilen eines Mehrkomponenten-Pheromons auf die
fiir sie spezifischen Rezeptoren und der Signal-
iibertragung zum ZNS. Nach BESTMANN (1978).

Frequenz wird durch die Reizstérke, das heillt durch die Konzentration der erregenden,
fiir die jeweilige Rezeptorregion spezifischen Molekiilart, bestimmt. Nur dann, wenn
Signalmuster und Frequenzstirke im richtigen Verhiltnis zueinander gleichzeitig im
Zentralnervensystem registriert werden, kommt es zu einer typischen Verhaltensaus-
l6sung. Verdndert man das Mengenverhéltnis der Pheromonkomponenten, so wird dadurch
die Frequenz der Impulsarten veréndert. Entspricht das Erregungsmuster nicht mehr dem
nervésen Code eines angeborenen Verhaltensmusters, kann es zu keiner oder einer ver-
dnderten Verhaltensauslosung kommen (Disruption oder Inhlbltlon)

Die Wirkungsweise verschiedener Mengenverhéiltnisse eines Zwelkomponenten—Phero-
mons (zum Beispiel geometrische oder optische Isomere einer Verbindung) kann mit der
von Rorrors (1978, 1979a, b) auf der Grundlage von Freilandversuchen entwickelten
Hypothese der Rezeption von Pheromonen zwischen bestimmten Schwellenwerten ihrer
Abgaberate von kiinstlichen Dispensoren erklirt werden (Fig 8). Die Aktivierungs-
schwelle der Madnnchen (geringste Pheromonabgaberate) wird im allgemeinen durch das
natiirliche Konzentrationsverhéltnis der Pheromonkomponenten bestimmt (BAKER et al.
1976). In Labor- und Feldversuchen (Rorrors 1978) erwies sich, daB bei Verdnderung
des natiirlichen " Mengenverhéltnisses der Pheromonkomponenten die Aktivierungs-
schwelle anwichst, das heilt hohere Pheromonabgaberaten notwendig sind, um reprodu-
zierbare Verhaltensreaktionen bei den Méannchen auszuldsen. Ab einer bestimmten Phero-
monabgaberate treten jedoch bei allen Mengenverhéltnissen in Olfaktometer- und Frei- -
landversuchen Desorientierungseffekte auf (Desorientierungsschwelle) (ROELOFS &
Carp£ 1977, RoxLors 1978). Zwischen der Aktivierungsschwelle und der Desorientierungs-

Konzentration

Aktivierungsschwelle
Desorientierungsschwelle

Attraktivbereich

Al T - ¥ T : T
10 20 30 40 50
% E-11in Z-11-14: Ac
Fig. 8. Postuliertes Schwellenwert-Diagramm fiir Argyrotaenia velutinana (Tortricidae). Der Attraktivbe-

reich (gepunktet) wird durch die Aktivierungs- und Desorientierungsschwelle eingegrenzt. E-11 bzw. Z-11-14:
Ac = E-11 bzw. Z-11-Tetradecenylacetat. Nach ROELOFS (1979Db).
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Fig. 9. Effekt verschiedener Mischungsverhéltnisse eines Zweikomponenten-Pheromons auf die Falterfdnge
von zwei syntopen Arten in Pheromonfallen. a — Fruchtschalenwickler (Adrozophyes reticulana), b — Ge-
flammter Rebenwickler (Clepsis spectrana). Z-11 beziehungsweise Z-9-14: Ac = Z-11 beziehungsweise Z-9-
Tetradecenylacetat. Nach PERSOONS & RITTER (1975).

schwelle liegt ein Bereich, in welchem auch nicht dem natiirlichen Konzentrationsver-
héltnis entsprechende synthetische Mehrkomponenten-Pheromone attraktiv wirken
(BAkER et al. 1978).

Mit diesen Hypothesen koénnen viele bisher schwer erklirbare Ergebnisse von praxis-
orientierten Freilandversuchen mit Sexualpheromonen, wie zum Beispiel die schwache
oder sogar repellente Wirkung zu hoher Abgaberaten, falscher Mengenverhédltnisse der
Komponenten oder von Formulierungen mit geringem Reinheitsgrad, interpretiert werden.

Das natiirliche Mengenverhéltnis der Komponenten von Pheromonen ist genetisch
fixiert (KLUN & Main1 1979, Gruna & Tayror 1979). Innerhalb einer Population variiert
dieses Mengenverhiltnis kaum (MiLnLer & Rorrors 1980) und auch mit zunehmendem
Alter der Individuen veréndert es sich nicht (MiLLER & RoELoFs 1977). Die zum Beispiel
beim Maisziinsler (Ostrinia nubilalis) zwischen isolierten Populationen beobachteten Un-
terschiede im natiirlichen Mengenverhéltnis der Pheromonkomponenten (KLuw et al.
1975) konnen auf die Existenz von Zwillings- oder Unterarten hindeuten (CArDE et al.
1978). Indem jede Art in einem anderen, genau definierten Mengenverhéltnis die Kompo-
nenten ihres Pheromons abgibt, konnen intraspezifische Informationen innerhalb sym-

Luftstromung
e

Fig. 10. Schema der Verteilung der Schwellenwert-Konzentrationen eines hypothetischen Mehrkomponenten-
Pheromons des Apfelwicklers (Laspeyresia pomonella) im Raum. A — Apfelbaum, B — volatile Allelochemi-
kalien des Apfelbaums, 1—7 — aktive Wirkungszonen der Pheromonkomponenten. Nach SKIRKEVICIUS
(1979a). i

'
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patrisch vorkomimender Arten mit den gleichen Molekiilen iibermittelt werden (ROELOFS
& CapH 1974, Tamaxs & Honma 1976, CarDE et al. 1977) (Fig. 9).

Mehrkomponenten-Pheromone kénnen neben der Sicherung der reprodulktiven Iso-
lation der Art auch eine Rolle bei der Steuerung der Hierarchie der Verhaltenssequenz von
Insekten spielen (vergleiche RoELo¥s & Carp 1977, NaxaMuRrA 1980). Durch unterschied-
liche Konzentrationsverhéltnisse in einer Pheromonwolke ergeben sich Variationsmog-
lichkeiten, mit gleichen Molekiilen innerhalb einer Art verschiedene Nachrichten zu iiber-
mitteln und im Empfangsindividuum verschiedenes Verhalten auszuldsen (SKIRKEVICIUS
1979a). Dabei werden die Wirkungsbereiche der einzelnen Pheromonkomponenten durch
ihre Diffusionskoeffizienten geregelt (Fig. 10). In Feldversuchen konnte man fiir einige
Arten nachweisen, daB eine Komponente des Pheromons auf weite Entfernung anlockend
wirkt, der Emittor aber (Dispensor oder Weibchen) wird vom Empfinger (Ménnchen)
erst dann richtig angesteuert, wenn eine zweite Komponente, die nur auf kiirzere Ent-
fernung wirkt, im richtigen Konzentrationsverhiltnis zur Fernwirkungskomponente
dazukommt (BAxer & CarDE 1979a, NaAKAMURA 1979, Kawasaxr 1981).

Fir den Mechanismus der Fernorientierung fliegender Insekten auf eine Pheromon-

quelle wurden in der Literatur vor allem zwei auf der Grundlage von Verhaltensversuchen
in Olfaktometern entwickelte Theorien diskutiert (vergleiche Farkas & SmHOREY 1974,
KeNnNEDY 1977a). Die von FarkAs & SHOREY (1972, 1973) aufgestellte Hypothese iiber
die Chemotaxis als Orientierungsmechanismus (,,Richtungsriechen‘’ im Konzentrations-
gefille der Pheromonwolke), konnte bei néherer Untersuchung der Struktur von Phero-
monwolken nicht aufrecht erhalten werden.
Durch Luftturbulenzen erhélt die Pheromonfahne eine irregulére, wirbelartige Struktur.
Zur Positionsbestimmung miilte ein Insekt den Mittelwert der Konzentration des Phero-
mons in einem Punkt der Pheromonfahne registrieren kénnen und dazu jeweils einige
Sekunden an einem Ort verharren (MurLis & JoxEs 1981, Davip et al. 1982). Die von
KenNEDY & MaRrsH (1974) entwickelte Theorie der ,,Pheromon-regulierten optisch-mit-
gesteuerten Anemotaxis’‘ wird, nach ihrer mehrfachen Modifizierung (vergleiche KENNE-
pY et al. 1981), heute allgemein als wahrscheinlicher Orientierungsmechanismus aner-
kannt. Danach stellt man sich die anemotaktische Orientierung fliegender Insekten auf
eine Pheromonquelle folgendermaBen vor: Bemerkt ein Ménnchen eine iiber der Wahr-
nehmungsschwelle liegende Pheromonkonzentration, so verringert es seine Fluggeschwindig-
keit, den Winkel der Bewegungsrichtung zur Luftstromung (direkter Aufwindflug ent-
spricht einem Winkel von 0°) und die Zeitdauer der Schwenkbewegungen in der Luft-
stromung, wobei sich die Frequenz der Zick-Zack-Bewegungen erhoht. Verliert das Insekt
die Pheromonfahne, treten entgegengesetzte quantitative Erscheinungen auf (KENNEDY
1982).

Das Nahbereichsverhalten der Insekten, Anndherung, Werbung und Kopulation um-
fassend, wird neben der Pheromonkonzentration durch unterschiedliche oder auch kom-
binierte Stimuli bestimmt, wie zum Beispiel durch zusétzliche Pheromonkomponenten,
Aphrodisiaka der Méannchen, taktile und optische Reize (vergleiche Oxo 1977, BARER &
Carpf 1979a, CasTrROVILLO & CARDE 1980).

Die ausgepréigte Artspezifitdt der Sexualpheromone von Lepidopteren ist bei ihrem
praktischen Einsatz im Pflanzenschutz oft ein wichtiger Vorteil. In einzelnen Iféllen kann
es jedoch vorkommen, daB mehrere Arten mit strukturell #hnlichen Pheromonen gemein-
sam in Fallen mit synthetischen Pheromonquellen gefangen werden. Die Pheromondis-
pensoren arbeiten in der Regel kontinuierlich und mit Pheromonabgaberaten, die weit
iiber denen aktiver Weibchen liegen. Auch die ethologischen Isolierungsfaktoren sind in
solchen Fillen ausgeschaltet. In der Natur geben weder die Weibchen ihr Sexualpheromon
kontinuierlich ab, noch zeigen die Mdnnchen eine kontinuierliche Bereitschaft darauf zu
reagieren (CastroviLLo & Carph 1979, Hunorirsne 1979). Die Pheromonkommunikation
der Insekten wird von endogenen und exogenen Faktoren stark beecinfluBt (BAKur &
CarpE 1979c¢).

Zu den endogenen Faktoren zéhlt man zum Beispiel das Alter der Insekten und den Ein-
fluB der Paarung (STEINBRECHT 1964, HowELL & THOrRP 1972, FLURI et al. 1974, SKIR-
KEVICIUS & SKIRKEVICIENE 1978). Zu den exogenen Faktoren gehoéren die Lichtintensitit,
Temperatur, Luftfeuchtigkeit und die Windgeschwindigkeit (KaArx & SHOrREY 1972,
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MAXNI et al. 1974, SEoruy 1974, Tarsanskairs 1979, Bupa 1981). Die Kenntnis der Wir-
kungsweise dieser Faktoren ist eine Vo1aussetzung fiir die objektive Interpretation von
Verhaltensversuchen mit Pheromonen im Labor und im Freiland.

Die Sexualpheromone sind eine Komponente des komplexen Kommumkahonbsystcm&
der Lepldopteren, welches ein zielgerichtetes Verhalten der Insekten erst crméglicht und
sich selbst in das iibergeordnete Informationssystem des Okosystems einfiigt.  Die
Chemokommunikation mit Sexualpheromonen 148t sich nicht auf die Emission eines
chemischen Kommunikationssignals durch die Weibchen, seine Rezeption durch dic
Ménnchen und deren Verhaltensantwort beschrinken. Sie ist ein komplexer Proze3, dessen
Verstéindnis die Erforschung aller seiner Komponenten auf den unterschiedlichsten bio-
logischen Organisationsniveaus (Molekiil-, Rezeptor-, Organ-, Individuum-, Populations-
und Okosystemnlveau) erfordert. Im Vergleich zum Wissensstand iiber die Chemie der
Pheromone sind auf diesem Gebiet noch v1ele Probleme ungelost. Die Kenntnis dieser
komplexen Zusammenhénge ist jedoch eine Voraussetzung fir die erfolgrelche Anwendung:
von Pheromonen zur Manipulierung des Verhaltens von. Schadinsekten im Rahmen in-
tegrierter Pflanzenschutzsysteme.

3. Chemie der Insektenpheromone

Da Pheromone von Insekten generell in sehr geringen Mengen produziert werden, er-
fordern die Isolierungs- und Identifizierungsmethoden entweder eine groBe Anzahl von
Individuen oder besonders empfindliche MeBverfahren. Zur Isolierung und Identifizierung
der Struktur des Sexualpheromons von Bombyx mors im Jahre 1959, dem ersten Phero-
mon, dessen Struktur aufgeklirt wurde, benodtigten Nobelpreistriger BureNaNpT und
seine Mitarbeiter noch etwa 500000 Weibchen und zwei Jahrzehnte angestrengter Arbeit
(BureNanDT et al. 1959). Aus dem Extrakt der Abdomen dieser Weibchen konnten sie
nach der Ausfillung der aktiven Fraktionen und ihrer Anreicherung ein Derivat des Phe-
romons in Form von 12 mg eines kristallisierten farbigen Esters gewinnen. Fir das
spiter Bombykol genannte Pheromon wurde durch seine katalytische Hydrierung, sein
Infrarot-Spektrum und durch oxydativen Abbau seines Isters die Konstitution eines 10,
12-Hexadecadien-1-ols nachgewiesen (BUTENANDT et al. 1961). Anfangs nahm man eine
(%), (E)y Konfiguration der Doppelbindungen im Molekiil an, doch nach der Synthese
der vier moglichen geometrischen Isomeren und ihrer Priifung im Biotest zeigte sich,
daB das Sexualpheromon von Bombyx mors die Strukturformel (E, Z)-10, 12-Hexadeca-
dien-1-ol besitzt (BUTENANDT et al. 1962). Als ein Ergebnis der Entwicklung von mo-
derner Analysetechnik und -methoden, vor allem in den letzten zehn Jahren, wurden seit
dieser Zeit Hunderte von Pheromonkomponenten mit den verschiedensten biologischen
Tunktionen identifiziert und synthetisiert. Die heute bereits Tausende von Quellen um-
fassende Literatur zur Chemic von Pheromonen wurde in Ubersichten durch ver-
schiedene Autoren systematisiert und diskutiert (Errer 1970, JacoBson 1972, Baksr &
Evaxs 1975, InscoE & Brroza 1976b, Braxp et al. 1979, Primmer & INscor 1979,
 BuesTMANN & VosTrOowsKY 1980). Im Folgenden sollen am Beispiel der Sexualpheromono
von Lepidopteren, der grofiten Gruppe identifizierter Pheromone, die Etappen der Iir-
forschung von Pheromonen bis zu ihrem Einsatz im praktischen Pflanzenschutz aufge-
zeigt werden (Fig. 11). -

Zur Isolierung von Sexualpheromonen werden im allgemeinen virgine Weibchen (1 bis
3 Tage alt) benutzt. Eine oftmals verwendete Methode besteht darin, die abgetrennten
Pheromondriisen, Abdomen oder sogar den gesamten Insektenkorper mit Losungsmitteln,
wie Dichlormethan, Dichlordthan, Hexan oder Athylester zu extrahieren (vergleiche
Jacosson 1972). Nach dem Filtrieren der Losung werden die inaktiven Lipide bei tiefen
Temperaturen mit Azeton ausgeféllt und anschlieBend die Pheromon enthaltenden Frak-
tionen unter kombinierter Anwendung der verschiedenen Chromatographie-Techniken,
wie Diinnschichtchromatographie, Sdulenchromatographie, Priparative Gaschromato-
graphie und Hochdruckfliissig-Chromatographie angereichert (VosTROWSKY & BESTMANN
1978). Eine sténdige Kontrolle der Aktivitdt der verschiedenen erhaltenen Fraktionen
wird mit Hilfe von biologischen Tests durchgefithrt. Diese Methode setzt eine groBe An-
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Fig. 11. Schema der Isolierung, Reinigung und Identifizierung eines Sexualpheromons. Nach VOSTROWSKY

& BESTMANN (1978).
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zahl von Insekten voraus, da die verschiedenen Anreicherungsstufen sich nicht ohne
Verlust an aktivem Material durchfithren lassen. Die Hauptkomponente des Sexual-
pheromons von Ephestia cautella und Plodia wnterpunctella wurde zum Beispiel aus 1200000
ganzen Weibchen beziehungsweise 670000 Mannchen und Weibchen isoliert und identi-
fiziert (KuwamARA et al. 1971). AuBerdem hat diese Methode den Nachteil, dal neben
den Pheromonkomponenten auch viele inaktive Substanzen mitextrahiert werden, die
vom eigentlichen Pheromon nur durch biologische Tests unterscheidbar sind. Um diese
Schwierigkeiten zu iiberwinden, hat die analytische Pheromonforschung darauf hinge-
zielt, nur die vom Insekt abgesonderten fliichtigen Substanzen (also potentielle Phero-
monkomponenten) aufzufangen. Eine weitverbreitete Methode ist auch das einfache Ab-
waschen der Pheromondriisen (Abdomenspitzen) mit Ather oder anderen Lsungsmitteln,
Verdampfen des Losungsmittels bei Unterdruck, Einengen unter trockenem Stickstoff-
strom und anschlieBende gaschromatische Untersuchung. Auf diese Weise wurden fiir
viele Arten von einem Ausgangsmaterial von nur 20 —30 Weibchen die Sexualpheromone
isoliert und identifiziert (SowER et al. 1973).

Die Isolierung von Sexualpheromonen aus der Luft durch Adsorption der von den
Weibchen produzierten Stoffe auf einer mit Porapak Q (P-Divinylbenzen-Vinylbenzen
Kopolymer) oder anderem Adsorptionsmaterial gefiillten Séule hat gegeniiber der kEx-
traktion oder Abwaschung von Insektenteilen den Vorteil, daB man mit dieser Methode
iiber lingere Zeit den gesamten Pheromonkomplex isolieren kann und nickt nur einen
Augenblickszustand festhdlt (BYRNE et al. 1975). Die Insekten befinden sich bei dieser
Methode in einem geschlossenen Behélter. Wihrend der Aktivitéts-Periode der Weibchen
(Pheromonemission) wird ein Luftstrom durch diesen Behélter und anschlieBend durch
die Adsorptionssiule geleitet. Nach dem Extrahieren des Adsorbers wird die eingeengte
Lésung analytisch untersucht. Eine andere Tsolierungstechnik besteht im Kondensieren
der fliichtigen Substanzen bei tiefen Temperaturen (BrowNE et al. 1974). Dabei wird ein
Luftstrom iiber die Insekten und weiter durch eine speziell entwickelte Kiihlfalle, die zum
Beispiel mit flissigem Stickstoff gekiihlt wird, geleitet. Diese Methode hat jedoch den
Nachteil, da neben den gewiinschten Komponenten in den Kiihlfallen eine groe Menge
Wasser kondensiert. Das entstehende Gemisch von Wasser und organischem Material muf}
deshalb ausgesalzen und danach extrahiert werden. Die erhaltene Losung kann anschlie-
Boend mit Natriumsulfat getrocknet, eingeengt und analysiert werden. Die Adsorption
von fliichtigen Substanzen in einem statischen System wird ebenfalls zur Isolierung von
Pheromonen angewandt. Man benutzt dabei das Adsorptionsvermogen von Glas, Filter-
papier oder anderen Materialien (BrRaDY et al. 1971, BerasTrOM 1973). Kleine Kafige, in
denen die Insekten einige Tage gehalten werden konnen, fithrt man zum Beispiel in Glas-
gefifle ein und wischt die Winde der GlasgefaBe nach einer bestimmten Zeit jeweils ab.
Durch oftmaligen Wechsel der Insekten kann mit diesem Verfahren eine relativ grofBle
Menge an Pheromon isoliert werden (WEATHERSTON et al. 1971).

In neuester Zeit hat man auch Methoden der direkten Analyse von Pheromonen vom
einzelnen Individium entwickelt (DEscoiNs & Garrors 1979). Die Pheromon produzieren-
den Driisen von Lepidopteren-Weibchen werden amputiert, in Mikrokapseln aus Alu-
minium eingeschlossen und danach direkt im Gaschromatographen untersucht. Bei dieser
Methode entfallen somit alle Vorreinigungs- und Extraktionsverfahren zur Isolierung des
Pheromons.

Nach der Primérgewinnung der Driiseninhaltstoffe, ihrer Vorreinigung durch Lipid-
fallung bei niedrigen Temperaturen, dekantieren, filtrieren oder zentrifugieren des Pré-
zipitats, der Bestimmung im Stoffgemisch vorhandener funktioneller Gruppen und der
Anreicherung einzelner Komponenten durch chromatographische Fraktionierungsope-
rationen, erfolgen die eigentlichen Identifizierungsschritte und Strukturbeweise. Bei der
Tdentifizierung beziehungsweise Strukturaufklirung von Pheromonen werden die allge-
meinen Analysemethoden der physikalischen Chemie angewandt, wie zum Beispiel die
Molekularspektroskopie und chromatographische Identifizierungsmethoden, die Deter-
mination von physikalisch-chemischen Werten der untersuchten Substanzen und der Ver-
gleich mit synthetisierten Stoffen (vergleiche Bentrney & Kmrey 1972). Die Fortschritte
der molekularspektroskopischen Methoden und insbesondere der kernmagnetischen Re-
sonanzspektroskopie erlauben jetzt die vollsténdige Strukturaufkldrung von Verbindungen
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im Mikrogramm-MaBstab (Beroza 1975, TuMLiNsoN & HraTH 1976, MoreAN & TYLER
1977). Da aber selbst solche Mengen und eine ausreichende Reinheit der isolierten Phero-
monfraktionen nicht immer gewéhrleistet werden koénnen, sind besonders empfindliche
Mikromethoden, welche bis in den Submikrogrammbereich arbeiten, zur Identifizierung
von Pheromonen entwickelt worden (CourNOoYER et al. 1977). Im allgemeinen kommen
folgende Methoden und Verfahren zur Anwendung: Molekular-Spektroskopische Methoden
(Ultrarot-, Ultraviolett-, Kernmagnetische Resonanz- und Massenspektroskopie), Massen-
chromatographie, Massenfragmentographie, Gaschromatographie und davon abgeleitete
Verfahren wie zum Beispiel hochauflosende Glaskapillar-Gaschromatographie, Reaktions-
gaschromatographie, GC-gekoppelte Massenspektroskopie und GC-gekoppeltes Elektro-
antennogramm sowie chemische Reaktionen, wie zum Beispiel die Ozonolyse, welche im
Mikrogramm-MaBstab durchgefithrt werden kénnen (BraND et al. 1979, BesTMANN &
Vostrowsky 1980). Die Endstufe einer Pheromonanalyse ist jeweils die Strukturbe-
stitigung durch die Synthese und die Testung des Syntheseprodukts im Elektroantenno-
gramm, Olfaktometer und im Freiland, denn erst die Synthese der vermuteten Verbindung
und die Bestimmung ihrer biologischen Aksivitédt erlaubt, eine endgiiltige Aussage iiber
die Identifizierung eines Pheromons zu treffen.

Die bisher identifizierten weiblichen Sexualpheromone von Lepidopteren bilden nach
ihrer chemischen Struktur im Vergleich zu anderen Pheromontypen eine separate und
relativ homogene Gruppe. Sie stellen bis auf wenige Ausnahmen mono- oder polyolefini-
sche Alkohole, deren Ester oder Aldehyde dar, mit einer Kohlenwasserstoffkette von in den
meisten Fillen 10 bis 18 Einheiten (vergleiche BEsTMANN & VosTrROoWsKY 1980). Die Viel-
falt der Pheromone im Detail bedingt unterschiedliche Eigenschaften beziiglich ihrer
Fliichtigkeit, Loslichkeit, Stabilitéit etc. und macht es unmdoglich, an einer Modellsubstanz
erhaltene Ergebnisse unbesehen auf andere zu {iibertragen (vergleiche KrIsEr 1982).
Die meisten bekannten Strukturen sind Variationen eines Grundtyps und lassen sich nach
PreNcEETTE (1977) mit einer allgemeinen Formel gut darstellen:

(8)-CH,~(CH,)n—CH = CH—(CH,)u-R .

Dieses Molekiil kann durch vier Parameter gekennzeichnet werden: n — Zahl der Methylen-
gruppen zwischen der Doppelbindung und dem Ende des Molekiils; 8 — Geometrie der
Doppelbindung: (%) oder (E); m — Zahl der Methylengruppen zwischen der Doppel-
bindung und der funktionellen Gruppe; R — Funktionelle Gruppe:

-OH, -0-C-CH,, ~0-C—H, ete.
1 I
0 0

Infolge des anhaltenden Interesses an der Moglichkeit der Manipulierung des Verhaltens
von Insekten mit Pheromonen, insbesondere im Pflanzenschutz, haben Chemiker eine
groBe Anzahl modifizierter Synthesewege zur Darstellung dieser Stoffe entwickelt. Die
hohe Wirksamkeit und Artspezifitit von Pheromonen hingt oft von einem genetisch
streng fixierten Mengenverhéiltnis der Positions-, geometrischen oder optischen Isomere
(Pheromonkomponenten) ab (RorLors 1980a). Das erforderte die Entwicklung spezieller
Synthesemethoden von Pheromonen mit hoher stereochemischer Reinheit und Selektivi-
tdt. Die Diskussion der einzelnen Synthesemethoden von Pheromonen, wie der stereo-
selektiven WirTic-Reaktion, Reduktionsreaktionen, Acetylierung, Kupplungsreaktionen
mit Metallorganylen, [3,3] — Sigmatropischen Reaktionen, metallkatalysierten meta-
thesischen Reaktionen, elektrochemischen Verfahren und stereoselektiven Methoden der
Synthese von chiralen Pheromonen, wiirde den Rahmen dieser Studie tiberschreiten. Die
Methodologie dieser Verfahren wird in zahlreichen Ubersichten von verschiedenen Autoren
dargestellt (KATZENELLENBOGEN 1976, HExNrICK 1977, Rosst 1977, 1978, LEADBETTER &
PrimmEeR 1979, HENRICK et al. 1981).

Es hat sich als notwendig erwiesen, die Struktur eines Pheromons in allen drei moglichen
Biotests — im Elektroantennogramm (Rorrors 1977b), im Olfaktometer (KENNEDY
1977b) und im Freiland (MiNks et al. 1977) zu bestétigen, da sich zum Beispiel die geo-
metrischen Isomeren einiger Pheromone in ihrer Wirkung im EAG oft nur um den Faktor 3

13*
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unterscheiden, die Art ihrer Verhaltensauslésung Jedoch in vielen Féllen vollstédndig ver-
schieden ist (PRIESNER et al. 1975).

Bei der Aufzeichnung einer Summenableitung der Pheromon-induzierten Potential-
schwankungen der ganzen Antenne (EAG) dienen zur Ableitung der elektrischen Poten-
tiale hdufig zwei Glaskapillarelektroden, die mit Ringerlosung gefiillt sind (vergleiche
Fig. 5). Die indifferente Elektrode liegt an der Basis der Antenne und die differente Elek-
trode kann an der gewiinschten Stelle in den Antennenast oder die Antennenspitze einge-
fihrt werden (ScHNEIDER 1963, StirRckKOW 1965). Bei der Registrierung der elektrischen
Potentialschwankungen einzelner Riechzellen wird die indifferente Elektrode im H&mo-
lymphraum der Antenne eingesetzt und die differente Elektrode an der Basis eines Sen-
sillum trichodea eingefithrt oder iiber seine Spitze gestiilpt (Karka 1974, SCHNEIDER
1974) (vergleiche Fig. 4). Als Reizquelle wird Filterpapier mit bekannter Pheromonmen-
ge benutzt, welches in einem Glasrohr befestigt ist, durch das ein definierter Luftstrom
direkt auf die Antenne des Ménnchens geblasen wird. Nach Verstdrkung werden die Po-
tentialinderungen zum Oszillographen weltergeleltet und aufgezeichnet. Die Form des
EAG ist von der Struktur und ,,Reinheit’ der verwendeten Reizquelle (Pheromon) ab-
héngig. Die Amplitude des EAG wird durch die Konzentration des Pheromons und die
Geschwindigkeit der Luftstromung bestimmt. In einer Arbeit von ApLEr (1971) sind die
wichtigsten experimentellen Faktoren beschrieben, welche die mit dieser Methode er-
haltenen Resultate beeinflussen konnen. Diese sehr empfindlichen Methoden eignen sich
gut, um die Beziehungen zwischen der Struktur eines Pheromonmolekiils und dessen Akti-
vitdt zu untersuchen. Das Studium der Zusammenhinge zwischen Molekiilstruktur und
Elektroanténnogramm-Aktivitét (PRIESNER et al. 1975, 1977) sowie Verhaltensauslosung
kann zur Auffindung von Attraktant-, Repellent- und Disruptant-Verbindungen fithren
(RorLors et al. 1971, Rorrors 1977b, STECK et al. 1982), deren Bedeutung fir die Ent-
wicklung biotechnischer Pflanzenschutzverfahren auf Pheromonbasis evident ist (EAG-
Screening). 3

Neben elektrophysiologischen Methoden wurden Biotests entwickelt, mit welchen be-

stimmte stereotype Verhaltensreaktionen auf die Rezeption artspezifisch wirkender Sub-
stanzen, wie Sexualpheromone, registriert werden. Bei der Entwicklung solcher biologi-
scher Tests, die sich sowohl qualitativ als auch quantitativ auswerten lassen sollen, miis-
sen mehrere Faktoren beachtet werden. chhtlg ist die Auswahl einer genauen und frith
erscheinenden Verhaltensénderung, die einer bestimmten, niedrigen Pheromonkonzen-
tration entspricht. Um das Sexualpheromon bis zum Méi,nnehen zu bringen, muf} eine
Technik verwendet werden, die eine genaue Kontrolle der abdampfenden Lockstoffmenge
~sowie des Luftstroms erlaubt. Weiter miissen die Me8bedingungen regulierbar sein, damit
sie soweit wie moglich den natiirlichen Bedingungen angen#éhert werden kénnen. Endo-
gene und exogene Faktoren, wie zum Beispiel Alter und circadiane Aktivitdt der unter-
suchten Insekten, Lichtintensitdt und Temperatur, Gewthnung und sensorische Adap-
tation der Ménnchen, konnen die Resultate der Untersuchungen wesentlich beeinflussen
(SEHOREY 1974). Diese Experimente werden in offenen GefiBen oder Kifigen, in welchen
sich die Versuchsinsekten befinden, oder mit Hilfe von Olfaktometern und Windtunneln
durchgefiihrt. Als klassische Form solcher Verhaltenstests sei hier das Verfahren beschrie-
ben, welches bei den Untersuchungen zur Isolierung und Identifizierung des weiblichen
Sexualpheromons von Bombyx mori, dem Bombykol, angewandt wurde (BUTENANDT et al.
1961). Die Ménnchen bewahrte man einzeln in GlasgefdBen auf. Ein Glasstab wurde in
eine Losung der zu untersuchenden Substanz getaucht und dann bis in die Néhe der An-
tennen des Ménnchens gebracht. Als Pheromoneinheit (Lockstoffeinheit) wurde die Kon-
zentration der Losung in pgml~! Losungsmittel definiert, die bei der Halfte der unter-
suchten Ménnchen eine eindeutige Reaktion durch TFliigelschwirren ausloste. In ein-
kanaligen und Y-féormigen Olfaktometern kénnen die Reaktionen der Versuchsindividuen
auf verschiedene Substanzen (alternative Stimuli), aber auch Grundprobleme der Chemo-
kommunikation von Insekten, wie die Orientierungsmechanismen mit Hilfe von Phero-
monen, erforscht werden. In Y-férmigen Olfaktometern kann zum Beispiel die wahlweise
Antwortreaktion auf zwei verschiedene Substanzen (zum Beispiel Pheromonkomponenten)
gepriift werden (McInpoo 1927, Gurrra 1968). Dariiber hinaus kénnen an Hand genau
definierter Verhaltenséinderungen in - einkanaligen Olfaktometern und Windtunneln,
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unter regelbaren Temperatur- und Lichtverhéltnissen, die Wirkungen verschiedener Sub*
stanzen oder verschiedener Konzentrationen und Mischungen dieser Substanzen verglichen
werden (FLASCHENTRAGER et al. 1957, HiLL et al. 1979, SaxDErs 1982).

Nur im Freiland, unter natiirlichen Bedingungen durchgefithrte Vergleichsuntersuchun-
gen, kénnen den endgiiltigen Beweis iiber die Richtigkeit einer fiir ein Sexualpheromon
vorgeschlagenen chemischen Struktur bringen (MINks et al. 1977). Bei Freilandtests wird
die zu untersuchende Substanz meist auf ein Trigermaterial aufgebracht und in Leim-
fallen getestet. Das Ergebnis von Freilandtests, der effektivsten Methode der Deter-
mination der biologischen Aktivitdt von synthetischen Sexualpheromonen und Sexattrak-
tanten, ist von vielen Parametern abhéngig: zum Beispiel von Alter und Vitalitdt der
Testinsekten sowie anderen endogenen Faktoren, von den Luftbewegungen iiber der Ver-
suchsflédche, Hindernissen, Lufttemperatur, Luftfeuchtigkeit und anderen exogenen Fak-
toren, aber auch von der Natur des Tridgermaterials des Pheromons, des Fallentyps und
der Lokalisierung der Falle im Okosystem. Freilandversuche miissen deshalb von er-
fahrenen Entomologen durchgefithrt werden. Sie sind schwer reproduzierbar, da man
zwangsldufig die konkreten Bedingungen eines bestimmten Okosystems akzeptieren muf.
In Freilandversuchen koénnen die Konzentrationsverhéltnisse der Komponenten von Mehr-
komponenten-Pheromonen optimiert (ARN et al. 1980, 1982) und empirisch synthetische
Sexattraktanten, Inhibitoren und Synergisten gefunden werden (Field-Screening) (ANDO
et al. 1977, 1981, HrpY et al. 1979, TUMLINSON 1979, VorrmaN 1979, KorLrsova & Ry-
ABCHINSKAJA 1982)

Die Produktion von Pheromonen fiir ihren Einsatz im Pflanzenschutz wird heute trotz

ihrer Kompliziertheit nicht nur wegen der #uflerst geringen Applikationsdosen (etwa
.1 mg pro Falle zur Uberwachung oder weniger als 100 g ha~! Saison-! zur Bekédmpfung
von Schad-Lepidopteren), sondern vor allem auf Grund der Ungefihrlichkeit dieser Stoffe
fiir die Umwelt, als 6konomisch und sozial gerechtfertigt angesehen (PROMONENKOV &
Leeepseva 1980). So konnten alle bisher auf ihre akute und subakute Toxizitéit gegeniiber
Ratten und Fischen getesteten Pheromone nach der Klassifikation des FIFRA als nicht
oder nur schwach toxisch eingestuft (Kn1pLing 1976) und auch keine Kontaminations-
erscheinungen solcher Stoffe in der Umwelt nachgewiesen werden (HENSON et al. 1976,
Hensox 1977). Ungeachtet dessen wurden Pheromone von der Umweltschutzbehorde der
USA (EPA) als Pestizide eingestuft, wenn sie zur Bekdmpfung von Schadinsekten einge-
setzt werden (PuinLips 1976). Dementsprechend muf fiir ihre Registrierung ein kosten-
aufwendiges Testprogramm absolviert werden (Jacossow 1976, Rogorr 1979, SIDDAL
- 1979), so daBl bisher, trotz der inzwischen fiir ,,biochemische‘* Pestizide neu regulierten
Registrierungsbedingungen (Zwzia 1982), infolge kommerzieller Risiken nur einzelne Phe-
romone, wie zum Beispiel zur Bekdmpfung der Lepidopteren-Arten Pectinophora gossypiella
und Lymantria dispar, bei der EPA angemeldet wurden (Brooks et al. 1979, KLASSEN
et al. 1982). Nicht zulassungspflichtig sind Pheromone beziehungsweise Sexattraktanten,
solange sie in verschiedenen Fallensystemen ausschlieB8lich zur Uberwachung von Schad-
insekten eingesetzt werden (CArD®E 1976).

In der Sowjetunion erachtet man es als zweckmiBig, unter Beriicksichtigung der Ahn-
lichkeit der Zusammensetzung der Pheromone von Lepidopteren und des Umstandes, daf3
viele verwandte Schédlingsarten gleiche oder dhnliche Pheromonhauptkomponenten be-
sitzen, mit der Produktion solcher Hauptkomponenten beziehungsweise ihrer Ausgangs-
stoffe zu beginnen (ANonym 1980, PraTNova et al. 1981). Dabei ist es angebracht, Alko-
hole, Acetate und Aldehyde ein- und derselben Grundstruktur herzustellen, da diese funk-
tionellen Gruppen in den Pheromonkomplexen verschiedener Lepidopteren-Arten am
héufigsten anzutreffen sind. Es handelt sich um Stoffe, wie zum Beispiel Z-9-Tetradecenol,
7Z-11-Tetradecenol, E-11-Tetradecenol, Z-9, E-12-Tetradecadien-1-ol und Z-11-Hexa-
decenol, welche selbst als Pheromonkomponenten fungieren und als Ausgangssubstanz fiir
die entsprechenden, noch haufiger als Pheromonkomponente auftretenden Aldehyde und
Acetate dienen kénnen. Selbstversténdlich erschopfen sich mit dieser Aufzéhlung nicht
die Substanzen, welche fiir die Zusammenstellung der vollstandigen Pheromonkomplexe
verschiedener Insektenarten erforderlich sind. AuBerdem wurden bei wirtschaftiich be-
deutenden Schad-Lepidopteren Pheromonkomponenten anderer Struktur festgestell, die
auf analogen Synthesewegen produziert werden koénnen, Da Pheromone infolge ihrer
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auBerordentlich hohen biologischen Aktivitét fiir praktische Ziele nur in relativ geringen
Mengen gebraucht werden, gleichzeitig aber im Pflanzenschutz die Pheromone einer
ganzen Reihe von Schad-Lepidopteren bendtigt werden, ist es notwendig, universelle
technologische Verfahren jhrer Synthese nach einem allgemeinen Schema zu erarbeiten.
Dieses Herangehen ist auf Grund der oft sehr &hnlichen Struktur der einzelnen Pheromon-
komponenten moglich und zweckméBig (ANonym 1980). Im allgemeinen mul man jedoch
foststellen, daB, abgesehen von der unter Laborbedingungen gelungenen Synthese der
Sexualpheromone beziehungsweise Sexattraktanten vieler Lepidopteren-Arten (in der
UdSSR werden gegenwirtig die Sexualpheromone beziehungsweise Sexattraktanten von
mehr als 50 Arten erprobt), das Problem ihrer Produktion in volkswirtschaftlich not-
wendigem MaBstab noch nicht geldst ist. Einerseits behindert das ungentigende Produk-
tionsvolumen der einzelnen Pheromone unter Laborbedingungen (einschlieBlich der
Pheromonfallen, Pheromondispensoren und des Insektenleims) die Entwicklung von
Technologien ihrer breiten Anwendung im Pflanzenschutz (MELNIKOV 1980). Andererseits
erfordert die Sicherung der konomischen Effektivitédt der Produktion von Pheromonen
(bendtigt werden relativ geringe Mengen pro Art) die Erweiterung des Produktionssorti-
ments (Pheromone fiir eine groere Anzahl von Arten), was jedoch beim gegenwirtigen, fiir
die meisten Arten noch nicht praxisreifen Entwicklungsstand der entomologischen An-
wendungsforschung (begrenzte Absatzmoglichkeiten) kaum realisierbar ist (M yTTUS et al.
1981). Sortiment und Volumen der Pheromonproduktion sind demzufolge auch durch die
Quantitit und Qualitét der entomologischen Forschungen limitiert, wobei sich erwies, da@
bis zum Einsatz solcher Stoffe im Pflanzenschutz mehrjdhrige Forschungsarbeiten not-
wendig sind.

Wenn die Identifizierung der chemischen Struktur von Insektenpheromonen in den An-
fangsjahren das eigentliche und entscheidende Resultat der Pheromonforschung war, ist
sie heute jedoch erst der Beginn und die Grundlage der Forschungen. Die Strukturauf-
kldrung des Pheromons einer Art erméglicht die Darstellung relativ groBer Mengen von
synthetischem, dem natiirlichen strukturell identischen Pheromon zur Erforschung
seiner Wirkung auf die Okologie und Ethologie der Art sowie auf das Okosystem insgesamt.
Das Ziel solcher Forschungen ist heute weltweit die Entwicklung von Methoden und Tech-
nologien des Einsatzes von Insektenpheromonen als biotechnische Verfahren zur Manipu-
lierung des Verhaltens von Schadinsekten im Rahmen integrierter Pflanzenschutzsysteme.

4. Anwendungsmaoglichkeiten von Sexualpheromonen im Pflanzenschutz

.~ Neben der Grundlagenforschung zur Chemie und Biologie der Insektenpheromone gilt

in den letzten 10 Jahren die Aufmerksamkeit vieler Wissenschaftler der praktischen Ver-
wertung erforschter GesetzmaBigkeiten, der Entwicklung von Verfahren und Methoden
der Anwendung von Pheromonen in integrierten Pflanzenschutzsystemen (vergleiche
BircH et al. 1974, CarD%E 1976, SHOREY 1976b, JacoB & Jacom 1978, Levinson 1978,
Mixks 1979b, Boxess 1980, Faprsev & SmeErNik 1980, Lewis et al. 1980, Szmrakr &
Toru 1980, MyTTUS 1981).

DaB die Weibchen vieler Lepidopteren-Arten Duftstoffe zur Anlockung der Ménnchen
abgeben, war auf Grund entsprechender Beobachtungen schon im vorigen Jahrhundert
bekannt (FaBrE 1879). Auch an Versuchen, diesen Effekt nutzbar zu machen, fehlte
es nicht (vergleiche GoTz 1951). Jedoch erst in den siebziger Jahren unseres Jahrhunderts,
mit der Identifizierung und Synthese der Sexualpheromone beziehungsweise Sexattrak-
tanten einer wachsenden Anzahl wirtschaftlich bedeutender Schad-Lepidopteren, zeich-
neten sich praxisrelevante Moglichkeiten der Entwicklung prinzipiell neuer, biotechnischer
Pflanzenschutzverfahren ab. Im weiteren waren die permanenten Probleme und Risiken
des konventionellen Pflanzenschutzes mit Insektiziden ein wichtiger Grund fiir intensive
Forschungen auf diesem Gebiet (vergleiche RukavisENIRKOV 1979, RoELOFS 1981). Heute
werden weltweit bereits fiir etwa 50 Lepidopteren-Arten synthetische Sexualpheromone
und Sexattraktanten, als Dispensoren formuliert, zur Anwendung in Pheromonfallen an-
geboten.

Die potentiellen Einsatzmoglichkeiten von Insektenpheromonen im modernen Pflanzen-
schutz lassen sich in zwei Kategorien unterteilen: :
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A. Uberwachung von Schidlingspopulationen
— Nachweis und Lokalisierung von Insektenarten
— Frfassung der Abundanzdynamik und Befallsprognose

B. Bekdmpfung von Schadinsektenarten
— Massenfang der Imagines zur Senkung der Populationsdichte (Herstellung eines
,,Mannchenvakuums‘‘) ,
— TUnterbrechung der Pheromonkommunikation zwischen den Geschlechtern zur
Verhinderung erfolgreicher Kopulationen (,,Desorientierung‘* der Mannchen).

A. Uberwachung von Schiidlingspopulationen

Die Strategie des Einsatzes von Sexualpheromonen beziehungsweise Sexattralktanten
zur Uberwachung von Schidlingspopulationen basiert im allgemeinen auf der Imitation
der natiirlichen Pheromonsignale durch synthetische und der Manipulierung des natiir-
lichen Verhaltens der Zielorganismen auf dieser Grundlage. Die Anwendung von Phero-
monen mit Lockwirkung iiber relativ groBe Entfernungen zu Indikatorzwecken ist die
verbreitetste und am léngsten bekannte Form der praktischen Nutzung derartiger Effekte.
Schon vor Jahrzehnten wurden zu diesem Zweck eingekéfigte Weibchen oder Extrakte
aus ihren Pheromondriisen verwandt (Corrins & Ports 1932, LEMARIE 1933). Beim Ein-
satz von Pheromonen zur Uberwachung von Schidlingspopulationen geht es um den Nach-
weis und die Lokalisierung von Insekten einer Art (zum Beispiel Quaranténeschidlingen)
sowie um die Erfassung der Abundanzdynamik ihrer Populationen als Entscheidungs-
hilfe fiir die Durchfithrung von BekdmpfungsmaBnahmen (ALForD et al. 1979, Horre &
Luvinsox 1979, TeryTzE & Avam 1981, Dickrer 1982a). Dabei werden die Ménnchen
der jeweiligen Zielart in mit dem synthetischen Sexualpheromon der Weibchen der gleichen
Art oder einem Sexattraktanten bekdderten Leim-, Wasser- oder Reusenfallen gefangen,
bei den regelméBigen Fallenkontrollen gezihlt und entfernt (Neurrer 1974, Macavray &
Lewis 1977, SaTo et al. 1978).

Die Fritherkennung einer Schidlingsart und die Erfassung der Abundanzdynamik
ihrer Populationen erméglicht, den Zeitraum, Umfang und Charakter von Bekémpfungs-
maBnahmen zu optimieren. Hierfiir sind Pheromonfallen anderen Methoden wie zum
Beispiel Lichtfallen, Schlupfkéfigen, Temperatursummenberechnung, Klopfproben oder
Eikontrollen in bezug auf ihre Effektivitdt, Sensitivitdt und Spezifitét meist iiberlegen.
Ist die Populationsdichte eines Quaranténe- oder anderen, nicht zu tolerierenden Schéd-
lings (zum Beispiel Vorratschidlinge) so gering, daB er durch visuelle Untersuchungen
praktisch nicht mehr nachgewiesen werden kann, wird der Einsatz von Pheromonfallen
zu einer unersetzlichen Methode (SMETNIx 1979, 1982, DickLER 1982a). Kann entsprechend
dem Bekémpfungsrichtwert ein bestimmter Befall toleriert werden, so ist neben dem Nach-
weis und der Lokalisierung der Schaderregerart auch die kontinuierliche Erfassung ihrer
Abundanz erforderlich. Beim gegenwiirtigen Stand der Forschungen kénnen jedoch auf
der Grundlage der Falterfinge in Pheromonfallen erst wenige verwertbare quantitative
Tnformationen {iiber Insektenpopulationen gewonnen werden (SKIRKEVICIUS 1979b,
Pristavko 1980). Der Pheromonfallenfang ist nur eine relative MeBmethode der Abun-
danz von Insektenpopulationen, denn er ist wic die meisten anderen Fangmethoden nicht
cindeutig auf eine Fliche bezogen und unterliegt dem EinfluB einer Vielzahl dkologischer
TFaktoren (vergleiche SourawooD 1966).

Die Falterfinge in Pheromonfallen sind nach Mixks (1977) ncben der Abundanz der
Zielart durch fiinf weitere Faktoren bestimmt. Das sind die Dispersion der Population,
das Verhalten der Insekten (einschlieBlich der biotischen und abiotischen EinfluBfaktoren),
die Anzahl Fallen pro Flichencinheit, die Fallengestalt und die Pheromonkonzentration
pro Falle. Eine wachsende Populationsdichte kann die Fingigkeit von Pheromonfallen
durch die sich verstirkende Konkurrenz zwischen den Pheromon abgebenden Weibchen
und den mit synthetischem Pheromon bekdderten Fallen beeinflussen (HowerLL 1974,
NAKAMURA & Ovama 1978), deren Attraktivitdt fir die Ménnchen im Ergebnis sinkt.
Auf Grund der oft ungleichmiBigen Dispersion einer Population kénnen die Fangergeb-
nisse in Pheromonfallen an verschiedenen Punkten des Okosystems stark variieren, und
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es ist oft kompliziert, statistisch signifikante Werte zu erhalten (CHARMILLOT & ScHMID
1981).

Die Pheromonfallenfénge korrelieren eng init der Flugaktivitdt der Méannchen, welche
ihrerseits durch Umweltfaktoren wie Temperatur, Licht, Wind und Feuchtigkeit regu-
liert wird (BATISTE et al. 1973a, b, Man1 et al. 1974, HENDRICKS et al. 1980). In den mei-
sten Fillen muB auch die Plazierung der Fallen im Okosystem dem Verhalten der Zielart
angepaBt werden (Saario et al. 1970, RIEpL et al. 1979, McNALLY & BarwEs 1981).

Die Verteilung und Dichte der Pheromonfallen im Okosystem hat einen starken Einfluf3
auf ihre Fangigkeit, denn die Uberlappung ihrer Wirkungsbereiche fithrt zu Kokurrenz-
effekten (WALL & PErrY 1978, 1980, R1EDEL 1980 a, CHARMILLOT & ScHMID 1981). Anderer-
seits ist eine bestimmte minimale Ausbringungsdichte erforderlich, denn die mit einer
Pheromonfalle erhaltenen Werte sind nur fiir eine konkrete Flédche représentativ (PERRY
et al. 1981). :

Das Fallendesign (Fallengestalt), einschlieBlich des Fixierungs- beziehungsweise Ab-
totungsmechanismus der gefangenen Insekten, beeinflult ebenfalls ihre Attraktivitét
beziehungsweise Fangkapazitdt. Eine groBe Anzahl von Fallendesigns wurde entwickelt
und in Freilandversuchen erprobt (MaDpsEN & VAKENTI 1973a, CHARMILLOT et al. 1975,
PArADIS et al. 1979). Bei Lepidopteren haben sich rohren- oder prismaférmige Fallen be-
wihrt  (Fig. 12); denn sie ermdglichen die Bildung einer relativ gleichméfBigen, langge-
zogenen Pheromonfahne (LEwis & Macaurnay 1976). Eine direkte Beobachtung des Nah-
bereichsverhaltens ist bei den zumeist ddmmerungs- oder’nachtaktiven Schad-Lepido-
pteren-Arten kompliziert und mit gréBerem technischem Aufwand verbunden (LINGREN
1978, LiNeREN et al. 1980). Bei einigen Arten hat auch die Farbe der Falle Einflufl auf
ihre Attraktivitit (CHILDERS et al. 1979, ARSURA et al. 1979—80). In den Fallen werden
die Insekten meist an nicht trocknenden Leimfldchen gefangen (STockEL & SvrEAU 1981),
aber auch Lebendfallen mit Reuseneffekt (STeEck & Bainey 1978), Kombinationen mit
elektrischen Fanggittern (HoLLINGSWORTH et al. 1978), Insektiziden (BoxNEss et al. 1974,
Ravmaswamy & Carp® 1982) oder konservierenden Fliissigkeiten (NEUMARK & TEICH
1973, KexpALL et al. 1982) wurden entwickelt. Das maximale Zeitintervall zwischen den
Kontrollen beziehungsweise der Wartung der Fallen ist durch die Fangkapazitét der
einzelnen Fallentypen bestimmt (RiepL 1980a, HousEwEART et al. 1981). Zur Rationali-
sierung von Versuchsarbeiten wurden deshalb automatische Pheromonfallen mit Zeit-
intervallschaltung entwickelt (DickLErR 1981, Rieprn & CrorT 1981).

Die Attraktivitdt und Artspezifitédt der Pheromonfallen ist in starkem MafBe von der
Reinheit, Stabilitdt, korrekten Zusammensetzung (bei Mehrkomponenten-Pheromonen)
und Abgaberate des Pheromons der jeweiligen Zielart abhingig (BAKER et al. 1981,
InEsES et al. 1982). Reproduzierbare Ergebnisse mit Pheromonfallen lassen sich nur er-

Fig. 12. Pheromon/{allen fiir Lepidopteren. Leimflichen gepunktet.
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Fig. 13. Schematische Darstellung eines Hohlfaser-Pheromondispensors zur Bekdmpfung des Roten Baum-
wollkapselwurms (Pectinophora gossypiella) mit seinem Sexualpheromon Gossyplure. Linge: 1,5 cm; Innen-
durchmesser: 200 um. Nach BROOKS et al. (1979).

zielen, wenn eine qualitativ und quantitativ weitgehend konstante Abgaberate des Phero-
mons von einer Trégersubstanz (Dispensor) iiber einen bestimmten Zeitraum (Flugperiode
der Zielart) gewihrleistet ist (vergleiche NicuTinaans 1979) (Fig. 13). Zu diesem Zweck
wurde eine Vielzahl von Dispensortypen aus verschiedenen Materialien entwickelt (Canm-
PION et al. 1978, VERSUNOVA et al. 1978, SANDERS 1981). Die Konzentration, in welcher
das Pheromon abdampft, ist von besonderer Bedeutung. Vielfach steigt das Fangergebnis
mit der Erhohung der Pheromonabgaberate pro Falle bis zu einer bestimmten Grenze an
(Desorientierungsschwelle), bei deren Uberschreiten es jedoch signifikant kleiner wird
(Roerors 1979b, SAUPHANOR & AUDEMARD 1980). In bestimmten Fillen kénnen auch die
Pheromone unterschiedlicher Arten in einer Falle kombiniert eingesetzt werden, sofern
dabei keine antagonistischen Effekte auftreten und sich die Arten gut unterscheiden
lassen (CouprrET & HuNNEBERRY 1976, SaTo et al. 1981). Ein wichtiger Punkt beim
Einsatz von Pheromonfallen ist die Kenntnis von Nebenfingen fiir den Anwender, denn
obwohl Sexualpheromone unter natiirlichen Bedingungen #uBerst artspezifisch wir-
ken, werden in Pheromonfallen f{iir einige Zielarten oft auch Minnchen anderer Arten
gefangen (Durawn 1979).

Das Design und die Anwendungstechnologic von Pheromonfallen sowie die Pheromon-
abgaberate der Dispensoren kénnen fiir jede Zielart standardisiert werden (Bogpanova &
Firimowov 1982). Auf der Grundlage der Hypothese von Rokrors (1978) iiber die Wahr-
nehmungsschwellen fiir Mehrkomponenten-Pheromone werden in letzter Zeit auch Ver-
suche zur Quantifizierung des Einzugsbereiches von Pheromonfallen durchgefithrt (BAxzr
& Rorrors 1981), um auf diese Weise verwertbare Korrelationen zwischen den Falter-
fdngen von einer definierten Flédche und der Populationsdichte der Adulten zu erhalten.
Werden zusétzlich zu den Falterfingen in Pheromonfallen auch die wichtigsten sic be-
einflussenden ckologischen Faktoren erfaBt, kann man auf dieser Grundlage Korrektur-
falktoren flir die unter konkreten ckologischen Bedingungen erhaltenen Fangzahlen be-
rechnen (R1EpL & CRrOFT 1975, SKIrRKEVISIUS 1979b). Im Idealfall miiBte die Summen-
kurve der Falterfinge in Pheromonfallen die kumulative Kurve der Eiablage widerspiegeln
und ihr auf der physiologischen Zeitskala vorausgehen (vergleiche JoraENSEN et al. 1979).
Die Falterfinge in Pheromonfallen und auch die Eiablage unterliegen jedoch praktisch
dem EinfluB einer Vielzahl komplex wirkender Umweltfaktoren. Der Einsatz von Phero-
monfallen zur Uberwachung von Schad-Lepidopteren und zur Befallsprognose erfolgt des-
halb heute in den meisten Fillen kombiniert mit weiteren Methoden der Erfassung abso-
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luter Abundanzen (zum Beispiel Eikontrolle, Klopfprobe) und der Prognose von Ent-
wicklungsstadien der Zielart nach der Temperatursummenregel (vergleiche MADSEN &
VARENTI 1973b, Minks & Joxe 1975, RIEDL et al. 1976, MALEVEZ 1977, WESTOVER &
JoraENSEN 1978, TouzeAaU 1979, CHARMILLOT 1980a, GoTTwaLD 1982).

Die mit Hilfe von Pheromonfallen kontinuierlich gewonnenen Informationen bilden
heute bereits weltweit die Grundlage fir hoch effektive, gezielte Bekémpfungsprogramme
gegen Schad-Lepidopteren im Obstbau (AupEMarDp 1979, GoNTARENKO & KovaLiov
1979, Joxne 1980, RrepL 1980b), aber auch im Feldbau (Macaunay 1977, HOrAK et al. 1980)
und im Vorratsschutz (HoeppmE & Lzuvinson 1979, RerceMurH et al. 1980, SirnEr &
7ZDpAREK 1982). Dabei konnen besonders im Obstbau durch die genaue Terminierung opti-
maler Bekémpfungszeitrdume und die Vermeidung iiberfliissiger RoutinemafBnahmen bis
zu 509% der in konventionellen Bekdmpfungsprogrammen aufgewendeten Insektizid-
Applikationen und somit bedeutende 6konomische Mittel eingespart werden (vergleiche
CHARLES & WEARING 1979, BarToX et al. 1980, Faprsev & SmETNIK 1980). y

Ein besonderes Anwendungsgebiet fanden Pheromonfallen in groBfléchigen Untersuchun-
gen zur Verbreitung und Migration bestimmter Schad-Lepidopteren (CampioN et al.
1977, CuamBox 1979, HrDY et al. 1979, DickLEr 1982a, b).

B. Bekimpfung von Schadinsektenarten

Wenn die Sexualpheromone oder Sexattraktanten von Schad-Lepidopteren im allge-
meinen schon kurze Zeit nach der Identifizierung ihrer Struktur und ihrer Synthese in die
Uberwachungsprogramme bestimmter Arten einbezogen wurden, so sind fiir den effek-
tiven Einsatz solcher Stoffe zur direkten Bekidmpfung von Insekten langjdhrige For-
schungsarbeiten erforderlich (RirTer 1979b). Die Entwicklung biotechnischer Bekémp-
fungsverfahren mit Pheromonen setzt die genaue Kenntnis der Pheromonbiologie,
Ethologie und Okologie der Zielarten voraus und erfordert die Losung-einer Reihe von
chemischen und technologischen Problemen ihrer Applikation (vergleiche PrimmER &
Inscor 1979, TumrinsoN 1979b, DaTerMAN et al. 1980). So wurden bei mehr als 20
Lepidopteren-Arten eine Vielzahl von Bekémpfungsversuchen mit ihren Sexualphero-
monen beziehungsweise Sexattraktanten durchgefithrt (RoeLors 1980b), jedoch nur fiir
einzelne Arten konnten bisher praxisreife Verfahren entwickelt werden (Brooxs et al.
1979). :

Biotechnische Bekampfungsverfahren, welche auf der Manipulierung der Pheromon-

kommunikation zwischen den Geschlechtern einer Art beruhen, haben gemeinsame Grund-
eigenschaften. Es sind PridventivmafBnahmen, sie reduzieren die Kopulationsrate durch
Verhinderung des Zusammentreffens der Geschlechter, sie sind im allgemeinen nur bei
geringer Populationsdichte der Zielart effektiv, lassen sich mit beliebigen anderen Be-
kampfungsmaBnahmen kombinieren und wirken selektiv im Agrookosystem, die Umwelt
nicht belastend. Der Wirkungsgrad dieser Verfahren ist in jedem Fall erst durch die Re-
duzierung der Populationsdichte der Folgegeneration und somit nicht unmittelbar er-
sichtlich (RorrLors 1979¢).
Spezielle Probleme ergeben sich bei der Anwendung von Pheromonen in der Praxis aus
ihrer fliichtigen Natur. Die Grenzen zwischen behandelten und unbehandelten Flichen
sind in Abhéngigkeit von den Windverhéltnissen flieBend und verdnderlich. In die gleiche
Richtung wirkt die Flugaktivitit der Falter, insbesondere der nicht erfafBbaren begatteten
Weibchen. Eindeutige Ergebnisse sind deshalb nur bei Versuchen auf hinreichend groBen
oder gut isolierten Flichen zu erhalten (Bowuss et al. 1977). Ein weiteres Problem der An-
wendung von Pheromonen zur Bekdmpfung von Schadinsekten ist die von CarpE (1976)
postulierte Moglichkeit der Resistenzentwicklung gegeniiber den Bekimpfungsma@nah-
men. Der hohe Selektionsdruck dieser Verfahren kénnte zum Beispiel zu einer Verdnderung
des natiirlichen Konzentrationsverhiltnisses der Komponenten von Pheromonen oder des
Verhaltens der Zielarten fiithren.

Wie diese bereits hier dargestellten Fakten zeigen, sind die Verfahren, welche auf der
Manipulierung des Verhaltens der zu bekimpfenden Insektenart beruhen und auf die
Verminderung der Populationsdichte unter einen Bekdmpfungsrichtwert hinzielen (In-
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sektistasis) (Levinson & Luvinsow 1981), weitaus komplexer und stidrker von exogenen
und endogenen Faktoren beeinflult, als konventionelle Methoden, die auf eine méglichst
schnelle Abtotung einer maximalen Individuenzahl ausgerichtet sind.

Massenfang der Imagines

Wenn der Kontakt zwischen den Geschlechtern einer Art vorwiegend von der Chemo-

kommunikation mit Sexualpheromonen abhéngig ist, und Pheromonfallensysteme mit
hoher Attraktivitdt und Fangkapazitét vorhanden sind, kann man einen groBen Teil der
Individuen des auf das Pheromon reagierenden Geschlechts einer Population (im allge-
meinen die Ménnchen) mit Hilfe von Pheromonfallen abfangen. So wird durch die drasti-
sche ,,Populationsverdiinnung‘‘ eine Depression der Folgegeneration erreicht, weil die
meisten Weibchen unbefruchtet bleiben und sterile Eier ablegen (vergleiche KnNtprLING
1979).
Prinzipiell gelten hierbei die gleichen Voraussetzungen und Abhingigkeiten wie fiir den
Gebrauch von Pheromonfallen zur Uberwachung von Schad-Lepidopteren-Populationen.
Die praktische Verwirklichung dieses Konzepts erwies sich jedoch ungleich komplizierter.
Abgesehen von wenigen Ausnahmen konnten bisher in Versuchen keine befriedigenden
Ergebnisse erzielt werden (RorrLors 1980b).

Das Agrookosystem muB sich zum Massenfang der Mannchen moglichst vollstindig im
Einzugsbereich der Pheromonfallen befinden, und die Immigration neuer Mannchen und
vor allem befruchteter Weibchen muf3 ausgeschlossen werden (zum Beispiel durch Phero-
monfallenbarrieren oder Behandlung geniigend groBler Flidchen). Fiir den Massenfang
von Schad-Lepidopteren miissen die optimale Anzahl, Verteilung und das Design der
Pheromonfallen fiir jede Zielart bestimmt werden (CrArRMILLOT & ScuHMID 1981), denn
unter Umstédnden kénnen Fallensysteme mit héheren und im Gegensatz zu lebenden
Weibchen kontinuierlichen Pheromonabgaberaten die von den Weibchen ausgehende
Lockwirkung iibertreffen, was jedoch nicht zu Desorientierungseffekten bei den Ménnchen
fihren darf (vergleiche RoELors 1978).

Theoretische Berechnungen fiir Lepidopteren auf der Grundlage der Konkurrenzfihig-
keit der eingesetzten Fallen; der Populationsdichte, Uberlebensrate der Organismen und
Protandrieerscheinungen zeigen, dafl zur signifikanten Reduzierung des Reproduktions-
potentials und damit der Abundanz einer Population die Kopulationshdufigkeit um etwa
959, gesenkt werden mull (Kxrprine & McGuire 1966, RoELOFS et al. 1970, BErozZA &
Knxrpring 1972). Die Ménnchen der meisten Lepidopteren-Arten reagieren wihrend ihres
ganzen Lebens auf Sexualpheromone und sind zu mehrmaligen Kopulationen fihig, so
daB einerseits die Wahrscheinlichkeit ihrer Ausschaltung durch Pheromonfallen geniigend
groB ist, andererseits aber die iibrigbleibenden zur Kompensation der gefangenen fiahig
sind. Zur Erreichung dieses Effekts ist deshalb theoretisch eine mehrfache zahlenméBige
Uberlegenheit der eingesetzten Pheromonfallen gegeniiber den Weibchen der Zielart not-
wendig. Praktisch ist jedoch die Zahl der Pheromonfallen pro ha durch konomische
Grenzen bestimmt und somit in der Regel um ein Vielfaches geringer, als die Anzahl der
Weibchen im Okosystem.

Okonomische Uberlegungen und die Notwendigkeit durch die Anzahl der eingesetzten
Fallen die Konkurrenzfihigkeit der Weibchen zu tibertreffen, begrenzen die praktischen
Einsatzmoglichkeiten des Massenfangs von Insekten als Bekdémpfungsverfahren. Tech-
nisch durchfithrbar wird das Verfahren, wenn nur eine Schaderregerart mit geringer Po-
pulationsdichte im Agrodkosystem dominiert (MiNks 1979b). So konnte in GroBversuchen
gegen Spodoptera littoralis (Agyptische Baumwollraupe) mit der Massenfangmethode
durchaus eine signifikante Reduzierung des Schadauftretens erreicht (TErcE & NEUMARK
1979) und in Kostenberechnungen die 6konomische Effektivitét dieser Methode, zumindest
fiir Entwicklungsldnder, nachgewiesen werden (GusBIiNs & CamproN 1982). Gute Erfolgs-
chancen werden diesem Verfahren vor allem auf isolierten Arealen, wie zum Beispiel im
Vorratsschutz, kombiniert mit anderen Bekdmpfungsmethoden eingerdumt (LEvINsON &
Levinson 1978). Wirtschaftlich bedeutende Ergebnisse wurden bisher jedoch nur im
Forst beim groBflichigen Einsatz von Aggregationspheromonen (locken beide Geschlech-
ter einer Art an) gegen Ips typographus (Buchdrucker) erzielt (Riece 1979).
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Der quantitative Wirkungsgrad der Massenfangmethode 1d8t sich unmittelbar nur sehr
schwer nachweisen. Anhaltspunkte kénnen aus der Anzahl der gefangenen Minnchen
(TascuENBERG cb al. 1974), durch den Vergleich von I thufangen ays der natiirlichen
Population mit der Wiederfangrate markiortor Ménnchen in Pheromonfallen (PROVERBS
et al. 1975, MapseN et al. 1976) und an Hand der Kopulationsrate an diinnen Faden auf
den Versuchsﬂachen befestigter oder mit anderen Methoden gefangener Weibchen (Ho-
weLL 1980) gewonnen werden. Entscheidendes Kriterium fiir die Praxisrelevanz der
Methode ist die Senkung der durch die zu bekdmpfende Zielart verursachten Krtragsein-
buBen (MADSEN & CarTy 1979).

AuBer den verschiedenen Fixierungs- beziehungsweise Abtotungsmechanismen der go-
fangenen Insekten wurden in einigen Versuchen in Pheromonfallen auch Chemosterilan-
tien eingesetzt, welche die Reproduktionskapazitét der wieder frei werdenden Méannchen
neutralisieren sollen (ANSHELYEVICH & BULYGINsSKAJA 1978, AzaRIAN et al. 1980).

Unterbrechung der Pheromonkommunikation

Die zweite Strategie der Pheromonanwendung zur Bekiémpfung von Schadingekten
basiert auf der Unterbrechung der Pheromonkommunikation zwischen den Geschlechtern
einer Art, hervorgerufen durch ein permanentes Uberangebot an Sexualpheromon oder
anderen, die Chemokommunikation beeinflussenden Stoffen in allen Punkten des Agro-
dkosystems, so daB das Auffinden der Weibchen und damit die Fortpflanzung verhindert
wird (,,Desorientierung® der Ménnchen).

Nach SrOrREY (1977b) erfolgt der Unterbrechungsproze der Pheromonkommunikation
auf der Grundlage von drei Phinomenen (Adaptation, Gewéhnung und Konfusion). Die
sensorische Adaptation der olfaktorischen Rezeptoren, nachdem die Ménnchen eine be-
stimmte Zeitspanne einer hohen Pheromonkonzentration ausgesetzt waren, erfolgt durch
die Anhebung der Reizschwelle, denn die Neuronen beenden die Weiterleitung von Ak-
tionspotentialen oder setzen sie herab. Der Verlust der Pheromonwahrnehmung durch die
sensorische Adaptation der Rezeptoren der Ménnchen ist ein schnell vergéngliches Phéno-
men. Die urspriingliche olfaktorische Sensitivitét wird nach Entfernung des Stimulus
innerhalb weniger Sekunden wieder hergestellt (PAYNE et al. 1970, PaAy~NE 1974).

Die olfaktorische Gewdhnung an die permanente Wirkung eines Pheromonreizes ist im
Prinzip der sensorischen Adaptation dhnlich, nur erfolgt sie auf dem Niveau des ZNS der
Miannchen. Wenn ein Lebewesen lidngere Zeit einem Reiz ausgesetzt ist und die erfolgende
Antwortreaktion nicht zu einem resultativen Prozefl fithrt (Kopulation, in dem Fall, daB
ein Ménnchen weibliche Sexualpheromonreize empféangt), verringert sich durch Gewdhnung
(Hemmung bestimmter Zentren im ZNS) die Neigung zur Beantwortung wiederholt wahr-
genommener Reize. Diese Erscheinungen kénnen von einigen Minuten bis zu Stunden an-
dauern (TRAYNIER 1970, BarTELL & LAWRENCE 1973, BARTELL 1977).

Die ,,Konfusion‘ der Mannchen ist das sichtbare Resultat der Konkurrenzwirkung des
Pheromons einer Art, wenn es gleichzeitig von kiinstlichen (Pheromondispersoren) und
natiirlichen Quellen (Weibchen) in das Okosystem abgegeben wird. Ist die Anzahl der
synthetischen Pheromongquellen um ein vielfaches gréBer als die der natiirlichen, oder sind
diese attraktiver als die Weibchen (zum Beispiel durch eine héhere, kontinuierliche Phero-
monabgaberate), dann wird die normale Pheromonkommunikation verhindert, weil die
Ménnchen, bei welchen noch keine Adaptations- oder Gewohnungseffekte auftreten, ge-
geniiber den Weibchen ,,desorientiert* sind und vorra,ngig auf die synthetischen Phero-
mongquellen reagieren (SHOREY 1976 a).

Ebenso wie die relative Wirksamkeit des Massenfangs der Imagines als Bekédmpfungs-
verfahren mit wachsender Populationsdichte schnell abnimmt, ist auch der Desorientie-
rungseffokt (Grad der Unterbrechung der Pheromonkommunikation) von der Populatios-
dichte abhiingig, jedoch nicht in so hohem MaBe (MANT et al. 1978, KnrpLiNg 1979, Da-
TERMAN et al. 1980, Narasus1 & Fusrra 1980).

In einer groBen Anzahl von Versuchen (vergleiche Rorrors 1980b) konnte gezeigt
werden, daB dieses schon Anfang der sechziger Jahre postulierte Bekémpfungsverfahren
(BassoN 1963, WricHT 1963) praxisrelevant ist und okonomisch vorteilhaft gestaltet

DOI: 10.21248/contrib.entomol.35.1.181-215



Beitr. Ent., Bd. 35 (1985) H. 1 205

werden kann (vergleiche Brooxs et al. 1979). Die besten Ergebnisse wurden bisher in Ver-
suchen mit synthetischen, dem natiirlichen Pheromongemisch identischen Sexualphero-
monen erzielt (vergleiche CArRDE 1976, RoErors 1976, ArN 1979). Vielversprechend sind
auch die ersten Ergebnisse der Anwendung von Pheromon-Mimetika und Antiphero-
monen beziehungsweise Pheromon-Inhibitoren (vergleiche MiNks et al. 1976, BEEVOR &
Campion 1979, HatHAWAY et al. 1979). Die Erregungsmuster-Hypothese (BESTMANN
1978) erlaubt eine systematische Suche nach solchen Verbindupgen. Durch gezielte Struk-
turabwandlungen der natiirlichen Pheromone kann man Molekiile synthetisieren, die sich
noch verhéltnismiBig leicht in die Rezeptorregion einlagern und die Nervenzelle erregen
kénnen. Da das Sinneszellen-Erregungsmuster in diesem Fall von dem des Naturstoffes
verschieden ist, wird im Zentralnervensystem ein anderes Verhaltensmuster angesprochen
beziehungsweise nur eine nervise Stérung hervorgerufen und somit die Pheromonkommu-
nikation zwischen den Geschlechtern der Zielart unterbrochen beziehungsweise blockiert
(Bogpanova et al. 1980) und die Fortpflanzung verhindert. Nach BmstMANN & Vo-
sTROWSKY (1982a) liegen die groBten Erfolgschancen einer angewandten Pheromonfor-
schung mit der Zielrichtung einer umweltfreundlichen Direktbekdmpfung von Schadin-
sekten auf Pheromonbasis in gezielten, systematischen Synthesen von praxisrelevanten
Inhibitoren und ,,Unterbrechersubstanzen‘‘ der Pheromonkommunikation. Von Interesse
ist auch die Méglichkeit der gleichzeitigen Bekimpfung gemeinsam auftretender Arten
durch die kombinierte Formulierung ihrer Pheromone (MiTcHELL 1975, TUMLINSON et al.
1976) oder durch den Einsatz eines bestimmten Mischungsverhéltnisses der Komponenten
gegen - Arten mit strukturell #quivalenten Mehrkomponenten-Pheromonen (ROELOFS
1976).

Die Applikation von synthetischen Sexualpheromonen oder anderen die Pheromon-
kommunikation unterbrechenden Stoffen erfolgt nach zwei prinzipiellen Methoden (Cam-
proN 1976, CarD% 1976, RoTEScHILD 1979). Der Wirkstoff kann von einer relativ kleinen,
nach einem bestlmmten Schema im Okosystem angeordneten Anzahl Quellen, formuliert
als Dispensoren mit groBer Kapazitdt, abgegeben werden (ARN et al. 1976, CHARMILLOT
& Braser 1982) oder wird in Form von kleinen Quellen mit geringer Einzeldosis in Mikro-
kapseln (Beroza et al. 1974, ScEWALBE et al. 1979), Plastschichtstoffen (HENNEBERRY
et al. 1981) oder Hohlfasern (CarD% et al. 1977, Brooxks et al. 1979) (Fig. 13) formuliert
und in groBer Anzahl mit konventionellen Methoden direkt an die Pflanzen appliziert
(CamproN et al. 1978, OVERHULSER et al. 1980). Auch hier mufl die Trégersubstanz den
Wirkstoff mit einer qualitativ und quantitativ moglichst konstanten Abgaberate {iber
einen lingeren Zeitraum freisetzen (vergleiche NicuTiNGALE 1979). Dabei miissen jedoch
auf Grund der unkontrollierbaren Umweltfaktoren, welche die Abdampfrate und Aus-
breitung des Wirkstoffs im Okosystem beeinflussen, Kompromisse eingegangen werden
(vergleiche CamPpIoN et al. 1978, Caro et al. 1980). SHOREY & GasTow (1974) postulierten,
daB weder der Abstand zwischen den Pheromonquellen noch ihre Pheromonabgaberate
die kritischen Faktoren fiir den Wirkungsgrad der Desorientierungsmethode sind. Ent-
scheidend ist die in einem bestimmten Zeitintervall in die Atmosphére des Agrookosystems
iiber jeder Flidcheneinheit abgegebene absolute Menge an Pheromon. In Abhé#éngigkeit
von der Hohe der Desorientierungsschwelle der Zielarten (vergleiche Rorrors 1978) und
dem jeweils dominierenden Mechanismus der Unterbrechung der Pheromonkommuni-
kation kann sich jedoch eine der beiden aufgefuhrten prinzipiellen Mdglichkeiten der
Verteilung der synthetischen Pheromongquellen im Okosystem als effektiver erweisen
(Rorrors 1981, SanDpErs 1982). Die optimale Dichte, Anordnung und Abgaberate der
Pheromonquellen wird dariiber hinaus durch die biologische Funktion der verwendeten
Pheromonkomponenten (beziehungsweise Wirkstoffe), ihre aktiven Wirkungszonen und
die Anzahl der im Okosystem aktiven Weibchen beeinfluflt (NaAxAMURA 1981).

Alle Angaben in der Literatur iiber die fiir einen angestrebten Bekampfungseffekt er-
forderlichen Pheromonaufwandmengen wurden rein empirisch ermittelt. Sie bewegen
sich im allgemeinen im MaBstab von wenigen Gramm bis zu 50 g ha~! Saison~* (vergleiche
CrarmILLoT 1981, CHARMILLOT et al. 1981, CHARLTON & CARD® 1981).

Der Effekt, welchen die Unterbrechung der Pheromonkommunikation auf die Popu-
lationsentwicklung ausiibt, ist nicht unmittelbar meBbar. Eine objektive Methode der Er-
mittlung des Wirkungsgrades dieses Verfahrens ist die bereits beim Massenfang der Ima-
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gines erwidhnte Exposition unbegatteter Weibchen auf den Versuchsflichen (HATHAWAY
1979, ScaMIpT & SEABROOK 1981) oder die Untersuchung von Weibchen der Wildpopu-
lation (BErOZA et al. 1974) oder von gemeinsam mit Ménnchen auf den Versuchsfldchen
eingekifigten Weibchen auf Spermatophoren (ScaMIDT & SEABROOK 1979). Da diese Ver-
fahren arbeitsaufwendig und storanféllig sind, verwendet man im allgemeinen Phero-
monfallen als Indikator fiir die Unterbrechung der Pheromonkommunikation (CARDE et
al. 1977, MaNT et al. 1978). Entscheidendes Kriterium der Effektivitéit des Verfahrens ist
die Senkung der ErtragseinbuBlen beziehungsweise des Befalls in der Ernte (vergleiche
AupEMARD et al. 1977). Die Unterbrechung der Pheromonkommunikation von Lepido-
pteren kann als biotechnisches Bekiémpfungsverfahren innerhalb integrierter Pflanzen-
schutzsysteme vor allem bei groBfléchigen landwirtschaftlichen Kulturen mit nur einer
dominierenden schédlichen Art zur Einsparung von Insektizidapplikationen und Kosten-
senkung beitragen (Brooxks et al. 1979, CHARMILLOT 1980Db).

Mit der Entwicklung von Pheromon-Formulierungen und Pheromon-Applikations-
technologien sowie der Erforschung der Pheromonbiologie wichtiger Schad-Lepidopteren-
Arten, liegen die wichtigsten Voraussetzungen fiir die Einfithrung dieses Bekdmpfungs-
verfahrens in die Praxis vor. Erforderlich ist zukiinftig noch die Steigerung des Wirkungs-
grades und der Zuverldssigkeit solcher Verfahren, die Erforschung ihrer Abhingigkeit
von abiotischen und biotischen Faktoren (zum Beispiel Witterung, Mikroklima, Ent-
wicklungszyklus, Populationsdichte) (RENWICK & Vir# 1980) und ihre Eingliederung in
den Gesamtkomplex der Pflanzenschutz- und ackerbaulichen MaBnahmen.

Fiir die Anfertigung der Federzeichnungen danke ich Herrn Fachingenieur fiir Pflanzenschutz H.-J. GRUEL.

Zusammen fassung

Das Verhalten von Insekten wird durch Semiochemikalien beeinfluft und gesteuert. Die Sexualpheromone der Insekten
sind eine spezielle Gruppe von Semiochemikalien, deren Wirkung sich auf die intraspezifische Kommunikation zwischen
den Geschlechtern beschriankt.

Nach der Erliuterung der Terminologie im Bereich der Chemokommunikation werden aktuelle Forschungsergebnisse zur
Biologie, Chemie und Anwendung der Sexualpheromone von Lepidopteren besprochen. Die Biosynthese von Pheromonen,
die Struktur und Funktion der Pheromondriisen und olfaktorischen Sensillen wird dargestellt, unter besonderer Beriick-
sichtigurtxg von Arbeiten zur Rezeption von Mehrkomponenten-Pheromonen und der intergeschlechtlichen Informations-
iibermittlung.

Die Fortschritte der organischen Chemie in den letzten zweiJahrzehnten haben die Isolierung,Identifizierung, Synthese
und Produktion einer groBen Anzahl von Sexualpheromonen ermdéglicht. Das ist jedoch nur der erste Schritt bei der Ent-
wicklung und der potentiellen praktischen Anwendung solcher Stoffe im Pflanzenschutz. Dazu ist die Ermittlung der
Effektivitit von Sexualpheromonen unter verschiedenen Bedingungen sowie die Entwicklung standardisierter Pheromon-
Formulierungen und ihrer Anwendungstechnologie erforderlich.

Die Perspektiven und Probleme der Anwendung der Sexualpheromone von Lepidopteren zur {yberwachung von Po-
pulationen und zur Berkdmpfung von Schaderregerarten werden aufgezeigt und diskutiert.

Summary

The behaviour of insects is influenced and regulated by semiochemicals. Insect sex pheromones are a specific group ol
semiochemicals restricted to intraspecific, intersexual communication.

After an explanation of the terminology in the field of chemical communication, recent advances in the biology, chemi-
stry and utilization of lepidopterous sex pheromones are reviewed. A brief survey is presented on the biosynthesis of
pheromones, the structure and function of pheromonal glands and olfactory sensillae, with special emphasis on recent stu-
dies of multicomponent pheromone perception and intersexual transmission of pheromonal-information.

Advances in organic chemistry during the past two decades made possible the isolation, identification, synthesis and
production of many sex pheromones. But this is only the first step in the development and potential practical use of
these chemicals in plant protection. It is necessary to establish the efficacy of sex pheromones under various conditions,
as well as developing of standardized pheromone-formulations and the technology of its application.

Prospects and problems of employing lepidopterous sex pheromones for population monitoring and pest control are in-
dicated and discussed.

PesoMme

IToBefieHue HACEKOMBIX HAXOMUTCHA IO BINAHNEM M yIpaBisdercA ceMuoxuMuraTamMu. Cpeiu HHX IOJOBBIC
$epoMOHEl ABIAITCA 0C000il IPYMNIOH BeIIecTB, NEiCTBHE KOTOPHIX OTPAHMYMBAETCSA BHYTPUBHMIOBOII KOMMY-
HUKaLMeil MexRILy 0coGsAMHM pa3HOro nmosia. — B HacroAmel paGoTe 1ocje TOJKOBAHUA TEPMUHOJIOINHA B 00/1aCTH
XEMOKOMMYHUKaNUK, 00CYHRIAIOTCA COBPEMEHHEIE Pe3yJabTaThl JCCIeNOBAHMI IO GHOJOrMM, XMMHHI H IpHMe-
HEHMIO II0JOBEIX ()€POMOHOB YeIlryeKphIIbIX .

IIpencraBiieHBl BOMPOCH GMOCHHTE3A (EPOMOHOB, CTPYKTYpPa ¥ PYHRIMA (EePOMOHHEIX j1ejie3 ¥ 0MbHaRTOPHBIX
CEHCWJIJI ¢ yaeJeHreM 0co0oro BHMMAHMA paGoTaM IIO Peleliy MHOIOKOMIIOHEHTHBIX ()ePOMOHOB M MEKIIOJI0-
BOit nepenayu uHGpoOpMaAIUN.

Vemexn opraHu4ecKoil XMMuM 3a IOCIeTHue ABa AeCATHIETHS CHejiajii BO3MOKHBIM BEIENIEHHE, HIeHTHHI-
KAIUI0, CHHTE3 M IIPOM3BOJCTBO GOJBIIOTO YHCIA IOJOBHIX (epoMOHOB. ONHAKO, 9TO JMINL IEPBHIA 1WAr 1o
paspaboTKe ITOTEHIMAJBHHIX BO3MOJKHOCTEHf NMPHMEHEHHA TAaKHX BeHIeCTB B 3amuTe pacreHmit, Jlas aToro
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Tpedyercsa usyuyenue 3PHEHTUBHOCTH IEMCTBUA IOJIOBHIX )EPOMOHOB B PA3JINYHLIX YCJIOBHUAX, Pa3sBUTHE CTAH-
JAPTHBHIX IIPEeNapaTUBHEIX (OPMYyIUPOBOK (EPOMOHOB M TEXHOJOTHI MX NPUMEHEHWA.

BrigBaATeA U 00CY;HAAIOTCA IMEPCIEKTHBE M IIPOGJIeMbl IPUMEHEHNUA IIO0JIOBHIX ()EPOMOHOB UYENIYEeHPBLILIX
B I[eIAX HAA30pA 3a MOMYJIANUAMH # GOPBLOBI ¢ BPeIUTENIAMH,
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